Univerzita Karlova

Prirodovédecka fakulta

Studijni program: Biologie

Studijni obor: Zoologie

Bc. Alexandra Cingelova

Evolicia vel’kosti vrhu pri dikobrazoé¢elistnych hlodavcoch

Evolution of litter size in hystricomorph rodents
Diplomova prace

Vedouci prace: RNDr. Adam Dusek, Ph.D.

Konzultant: prof. RNDr. Daniel Frynta, Ph.D.

Praha, 2023



Prehlasenie:

Prehlasujem, ze som zaverecnu pracu vypracovala samostatne a ze som uviedla vsSetky
pouzité informacné zdroje a literaturu. Téato praca, ani jej podstatna cast’, nebola predlozend k

ziskaniu iného alebo rovnakého akademického titulu.

V Prahe, 04.01. 2023

Alexandra Cingelova



Pod’akovanie:

Tato diplomova praca vznikla vd’aka podpore mojho Skolitel'a RNDr. Adama Duseka, Ph.D.,
ktorému by som sa tymto chcela pod’akovat’ za pripomienky, cenné rady, poskytnutie
kl'icovej literatiry a metodické vedenie mojej zaverecnej prace. Vdaka patri aj RNDr. Petre
Frydlovej, Ph.D., hlavne za pomoc pri fylogenetickej analyze. Taktiez by som sa chcela
pod’akovat mdjmu konzultantovi prof. RNDr. Danielovi Fryntovi, Ph.D



Abstrakt

Podrad Hystricomorpha je vd’aka svojmu Sirokému rozsireniu, velkej rozmanitosti
obyvanych ekosystémov a socidlnych systémov idedlnou modelovou skupinou pre Stadium
evolucie life-history hlodavcov. Sledovanim niekol’kych faktorov sa podarilo urcit’ kIicové

Cinitele, ktoré pocas evoltcie ovplyvnili velkost” vrhu.

Data set obsahoval 75 z celkovych 292 druhov podradu, nakolko boli klicové
Studované udaje zname len pre tieto druhy. Ku kazdému druhu bola zo ziskanych informacii
z odbornej literatury pridelena priemerna velkost’ vrhu, velkost’ tela samice a samca, miera
pohlavného dimorfizmu, stupeil sociality, typ rozmnoZovacieho systému, miera rodicovskej
starostlivosti o mlad’ata, pritomnost multipartentity, typ habitatu a potravy. Analyza
zahriovala Statistickl ¢ast’ pocitanti pomocou vSeobecnych linearnych zmieSanych modelov, a
fylogeneticku Cast’ zahfiiajucu parsimonalne mapovanie znakov na fylogeneticky strom a

linedrnu regeresiu pomocou fylogeneticky nezavislych kontrastov.

Medzi faktory, ktoré preukazali znacny vplyv na velkost’ vrhu boli socidlne faktory -
miera sociality, pohlavny dimorfizmu a rozmnozovaci systém. S nimi ma mens$i vplyv aj
multipaternita. Ekologické faktory, potrava a prostredie, nemaju signifikantny vplyv pokial
nie si kombinované s efektom celade. Je teda moZné predpokladat’, ze ekologické faktory
ovplyvnili evoliciu velkosti vrhu v skorSich $tadiadch, zafixovali sa a socidlne faktory

pokracuju s efektom dodnes.
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Abstract

The suborder Hystricomorpha is an ideal model group for the study of rodent
life-history evolution due to its wide distribution, great diversity of inhabited ecosystems and
social systems. By tracking several factors, it was possible to determine the key factors that

influenced litter size during evolution.

The data set contained 75 of the total 292 species of the suborder. The average litter
size, female and male body size, level of sexual dimorphism, level of sociality, type of
reproductive system, level of parental care, presence of multipaternity, type of habitat and
food were assigned to each species based on the information obtained from the available
literature. The analysis included a statistical part calculated using general linear mixed
models, and a phylogenetic part including parsimonious mapping of characters onto the

phylogenetic tree and linear regression using phylogenetic independent contrasts.

Social factors like degree of sociality, sexual dimorphism and reproductive system
significantly influenced litter size at birth. Multipaternity also had an influence, but less than
the first three factors. Ecological factors, food and environment, had no effects unless they
were combined with the effect of family. It is therefore possible to assume that ecological
factors have influenced the evolution of litter size in its earlier stage, have become fixed, and

social factors continue to have an effect to this day.
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1. Uvod

Reprodukcia polytoknych cicavcov (druhy s mnohopocetnymi vrhmi) je
ovplyvilovand mnohymi faktormi. Medzi ne patri napriklad velkost’ tela rodicov (Charnov
2001), mieru pohlavného dimorfizmu (Llyod 1987, Carranza 1996), dizku Zivota (Novikov et
al. 2017), typ prostredia (Sikes & Ylonen 1998), mieru sociality (Bronson 1985), pritomnost’
a pocetnost’ predatorov (Oksanen & Lundberg 1995), dostupnost’ potravy (Hamilton &
Bronson 1985), dostupnost’ vody (Beatley 1976) atd’. Kazdy druh ma vdaka kombindcii

tychto faktorov optimalnu velkost’ vrhu.

Hlodavce st idedlnym taxonom na sledovanie vplyvu spominanych faktorov na
velkost” vrhu nakol’ko maju velkii medzidruhovu variabilitu v Zivotnej stratégii napriek celym
rddom. Vysledkom ich reprodukcie moézu byt ako altricidlne tak aj prekocidlne mlad’ata, s

¢im uzko suvisi - a K-stratégia.

Velkost vrhu totiZ zavisi aj na tom, ¢i matka porodi mlad’a altricalne alebo
prekocialne. Altricidlne mlad’ata sa pri hlodavcoch rodia bez srsti, nedokazu si udrzat’ telesnt
teplotu, nemaju otvorené usi ani o¢i, nedokdzu sa pohybovat’ na viac ako par centimetrov a
vyzaduji pomerne dlhodobt starostlivost’ (Kellman & Arterberry 2000). Este pred pérodom
samice stavaju hniezda, v ktorych zostdvaju s mlad’atami az do ich odstavu. Altricidlne
mlad’atd st spdjané s viacSim poctom mladat vo vrhu. Naopak prekocidlne mlad’atd sa
zvyCajne rodia (aspon c¢iastocne) osrstené, si schopné termoregulacie, samostatného pohybu
na vacsiu vzdialenost’ nez altricialne, maju otvorené oci a usi a niekedy aj Ciasto¢ne vyrastené
hloddky (Martin & Maclarnon 1985). Aj ked” st prekocialne mlad’atd relativne samostatné,
matky ich pocas prvych dni a niekedy aj tyzdiiov stale koja (Wolft 2007). Samice do stavania
hniezda investuji len velmi malo, niektoré druhy dokonca nestavaju hniezda vébec -
napriklad Hydrochoerus hydrochaeris rodi potomkov kdekol'vek v habitate (Mones & Ojasti
1986). Stratégia druhov s prekocidlnymi mlad’atami Casto zna¢i mens$i pocet mlad’at vo vrhu
nakol'ko matka investuje zdroje do jedného viac vyvinutého potomka nez do viacerych mene;j
vyvinutych potomkov (Smith & Frettwell 1974). Tieto druhy sa Casto vyvinuli v prostredi,
kde je potrebné aby bolo mldda uz po narodeni samostatné, napriklad v pritomnosti
nepravidelnych zmien pri potravinovych zdrojov (Kraus et al. 2003) alebo z dévodu potreby
efektivnejsiemu tiniku pred predaromi (Sibly & Brown 2009). Dal§im dévodom je zvysenie
reprodukéného tispechu daného jedinca vdaka skorSiemu dospievaniu jeho prekocidlnych

mléd’at a teda ich naslednému rychlejSiemu rozmnozovaniu (Kraus ef al. 2005)



Aby sme mohli sledovat’ vplyvy faktorov na evoluciu velkosti vrhu u hlodavcov,
musime sa zamerat’ na taky podrad, ktory je dostato¢ne variabilny vo vac¢Sine spominanych
faktorov, ale zarovenl je maji minimalne jeden kl'a¢ovy faktor rovnaky. V nasom pripade sa
bude jednat’ o podrad Hystricomorpha, ktory ma aj napriek velkému aredlu rozSirenia a

pritomnosti mnohych rozliénych podmienok v kazdom druhu prekocidlne mlad’ata.

Podrad Hystricomorpha tvori 16 ¢eladi (291 druhov), o tvori priblizne 12% druhov
hlodavcov. Vyskytuje sa na 5 svetadieloch, ¢o zaistuje velku diverzitu ekologickych
podmienok, v ktorych jednotlivé druhy zija. MoZeme sa stretnit’ s druhmi solitérnymi aj
socidlnymi, arboredlnymi aj semiakvatickymi, druhmi z aridného prostredia Afriky aj
tropického prostredia Juznej Ameriky. V podrade sa vyskytuju ako striktni folivori tak aj
omnivori, druhy bez spolo¢nej starostlivosti o potomkov ale aj druhy, pri ktorych sa o

potomstvo stara celd kolonia (Wilson & Reeder 2005).

a4 Ctenodactylidae

Diatomyidae

49 . -
Hystricidae

Hystricomorpha

19 Thryonomyidae

36

31

Petromuridae

32 Bathyergidae

Erethizontidae

18 Cuniculidae

31 22

Dasyproctidae

347 Caviidae

23 Chinchillidae

Dinomyidae

29

Abrocomidae

18

4 Ctenomyidae

8 Octodontidae

Echimyidae

50 45 40 35 30 25 20 15 10 5 0

miliony rokov

Obrazok &. 1 - fylogenéza podradu Hystricomorpha. Cervené &isla znézorfiuju priblizny poget miliénov rokov do minulosti

kedy doslo k divergencii ¢el'adi (prevzaté a upravené podl'a Vilela ef al. 2009 a Upham & Patterson 2015)



obrazok €. 2 - vyskyt podradu Hystricomorpha

Velkost tela a pohlavny dimorfizmus

Velkost tela je jednym z najdolezitejSich faktorov, ktoré ovplyvnili vyvoj life-history
cicavcov (Charnov 2001). Vo vSeobecnosti maji malé druhy tendenciu produkovat’ viac ako
jedného potomka na vrh, zatial' ¢o velké druhy maji tendenciu produkovat’ iba jedného
potomka na vrh (Read & Harvey 1989, Tuomi 1990). Carranza (1996) bol prvy, kto naznacil,
ze tato dichotomia life-history moéze byt CiastoCne spOsobend mierou pohlavného
dimorfizmom pri velkosti tela. VacSina cicavcov je typicky polygynnd, t.j. jeden samec sa
rozmnozuje s dvoma alebo viacerymi samicami (Clutton-Brock 1989). V tomto
rozmnozovacom systéme moze byt vel'ka velkost tela dolezitejSia pre reprodukény uspech
samcov nez samic (Trivers 1972). Ked'Ze rodiCovska investicia na jednotlivé potomstvo sa vo
vSeobecnosti zvySuje s klesajucou vel'kostou vrhu (Smith & Frettwell 1974), je mozné, Ze so
zvySujucim sa pohlavnym dimorfizmom pri velkosti tela méze sexualna selekcia pre velka

velkost tela samcov znizit’ priemernt velkost’ vrhu (Llyod 1987, Ylonen & Brown 2008).

Pohlavny dimorfizmus pri hlodavcoch je spojeny so sezonnostou rozmnoZzZovania,
pricom sezonnejSie druhy maji vySs$i stupeil sexudlneho dimorfizmu, ktory smeruje k
vacsiemu samcovi, potencialne preto, Ze konkurencia medzi samcami a monopolizacia samic
sa s va¢Sou pravdepodobnostou vyvinula u druhov s kratkymi obdobiami rozmnoZovania
(Helstab 2021). Samce vécsie ako samice maju vyssiu pravdepodobnost’ parenia so samicami,
zatial ¢o samice vacSie ako samce su spdjané s vysSim podielom mlad’at prezivSich do

dospelosti. Selekcia pre malu velkost’ tela je spojend s riskom predacie, parazitismu alebo



hladovania kvoli moznému dlhému dospievaniu (Wolff & Sherman 2008). Je teda na mieste

predpokladat’ Ze druhy, u ktorych bude vacsi samica budii mat’ vacsiu velkost’ vrhu.

V rade Rodentia bolo niekolkokrat preukazané, ze druhy, ktoré sa vyznacuju
prekocidlnymi mlad’atami maju vac¢siu priemernt vel'kost” vrhu s narastajucou vel'kostou tela
samice (George 1978, Frynta et al. 2011). Nakolko sa podrad Hystricomorpha vyznacuje
pritomnost'ou prekocidlnych mlad’at, mézeme uvazovat, ze s narastajucou velkostou tela

matky bude narastat’ aj priemerna velkost’ vrhu.

RozmnoZovaci systém

Samce hlodavcov vykazuji rozmaniti Skdlu rozmnozovacich systémov, vratane
monogamie, jedno-samcove] a skupinovej polygynie a promiskuity. Tieto st spojené so
Sirokou Skdlou rdznych foriem straZzenia samice, vratane obrany potravnych a pariacich
uzemi, obrany skupin samic a obrany jednotlivych samic. Samicie rozmnoZovacie systémy
zahiiaji dlhodobu monogamiu, sériovi monogamiu, polyandriu a promiskuitu. Spravanie
samcov aj samic pri pareni sa v ramci druhu znacne liSi. Varidcie v spravani samcov pri pareni
suvisia s efektom pomoci samcov pri vychove mlad’at a s obranyschopnostou samic samcami.
Druhé spominané stvisi so spravanim samic a vel'kostou a stabilitou samic¢ich skupin. Vel'ka
Cast’ variacii u cicavcov a v systémoch ochrany paru mozno pripisat’ rozdielom v tychto troch

premennych (Clutton-Brock 1989, Eplen ef al. 1999).

Monogamia je rozmnozovaci systém, ktory limituje pocCet partnerov ako pre samicu
tak aj pre samca. Vyskytuje sa v situdciach kedy je rodi¢ovska starostlivost’ kriticky dolezita
pre prezitie potomkov (limitujicim faktorom nie je teritorium a jeho zdroje ale praca
rodic¢ov), alebo pokial’ nie je pre samca, ktory neprispieva do starostlivosti o mlad’ata, mozné
sa parit’ s viacerymi samicami z roznych environmentalnych dovodov, napr. dokaze ustrazit
teritorium dostatocne vel'ké len pre jednu samicu alebo je populacna hustota tak mald, Ze je
pre samca vyhodnejsie strazit’ jednu samicu namiesto toho aby hladal d’alsie (Kleiman 1997,

Komers & Brotherton 1997).

Polygynia je najcastejSim rozmnozovacim systémom u cicavcov, nakol’ko samce by sa
mali snazit’ parit’ s Co najvacsim poctom samic aby maximalizovali svoj reprodukény tspech
(Trivers 1972). Polygynia vznika v pripade agregacie samic (blizko pribuzné samice, tvorba

skupin primarne kvoli preddtorom) a néslednému straZeniu tejto skupiny samcom (Bacerra



et al. 2012), v pripade, Ze samec obsadi teritérium, ktoré¢ obsahuje viac zdrojov a je teda

vhodné pre vyssi pocet samic (Adler 2011).

Polyandria sa pri cicavcoch vyskytuje v pripade, kedy nie je samec schopny ustrazit
samicu, ked’ samica potrebuje zvysSit geneticki diverzitu potomstva alebo sa vyhnut
oplodneniu vsetkych vajicok jednym nekvalitnym samcom (Krackow 1992, Foerster et al.
2003). U hlodavcov nastava pri druhoch s vys$im stupiiom sociality alebo pri druhoch so
sklonom k eusocialite. U podradu Hystricomorpha sa polyandria vyskytuje len v celadi

Bathyergidae (Sichilima et al. 2011)

Promiskuita je rozmnoZovaci systém, kde maji samice aj samce uplnu moznost’ vol'by
vdaka populacnej hustote daného druhu alebo vdaka socidlnemu usporiadaniu. Taktiez
nastava pri solitérnych druhoch s nizkou hustotou - z pohl'adu samice je nevyhodné samca
odmietnut’, pretoze moze byt neplodny alebo uz nemusi na ziadneho dalSieho narazit

(Ebensperger 1998).

V podrade Hystricomorpha mézeme vidiet' vSetky Styri druhy rozmnoZzovacieho
systému, ktoré¢ su ovplyvnené ¢i uz socialitou, starostlivostou o mlad’ata alebo disperziou
samic v prostredi (Herrera 2016). Mozeme teda predpokladat’, Ze samotny rozmnozovaci je
uzko spity s ostatnymi faktormi, ktoré urcuju pocet mlad’at vo vrhu (Epplen et al. 1999,

Adrian & Sachser 2011).

Socialita a starostlivost’ o mlad’ata

Optimalna velkost vrhu moéZe byt ovplyvnend mierou sociality druhu. Socidlne
spravanie suvisi s distribuciou a predvidatelnostou zdrojov; ¢asové a priestorové modely
dostupnosti zdrojov mdzu ovplyvnit' velkost’ skupiny (Johnson ez al. 2002). Cim je socialna
skupina vicsia, tym viac je pritomnych jedincov, ktori sa mo6zu priamo aj nepriamo starat’ o
potomkov, a tym si mdzu rodicia vrhu investovat’ viac do vysSieho poc¢tu potomkov. Priama
starostlivost’ zahfnia fyzicky kontakt s mladatami a zaistenie ich prezitia, napr. kojenie,
Cistenie transport mlad’at; nepriama starostlivost’ zahfiia vSetko spravanie, ktoré moze byt’
vykonané bez kontaktu s mlad’atami, tzn. branenie zdrojov, hl'adanie potravy, stavanie a
udrziavanie hniezda, starostlivost’ o gravidni samicu atd’. Priama aj nepriama starostlivost’
modze byt vykonand bud’ jednym z rodiCov (uniparentdlna starostlivost’), oboma rodi¢mi
(biparentalna starostlivost), star§imi potomkami alebo ostatnymi ¢lenmi zo socidlnej skupiny

(helpri) (Wolff & Sherman 2008, Stockley & Hobson 2016). Socidlna tolerancia je taktieZ



dolezita pre Setrenie energie a pre minimalizaciu efektu agresivity na fyziologicky stres a
stratu vody a mdze byt spojena s relativne va¢Sou velkostou vrhu (Yoerg 1999; Randall et al.

2007).

U hlodavcov vidime jasnu spojitost’ medzi mierou sociality a vel'’kost'ou vrhu. Samice
v rodinnych skupindch rodia menej mlad’at nakol'ko je obrana proti predatorom, dostupnost’
potravy a nepriama starostlivost’ o potomkov kvalitnejSia, a tym nie je potrebné investovat’ do
vacSiecho mnozstva potomkov ked'ze je vysSia pravdepodobnost’ ich prezitia do dospelosti,
investuje sa do kvality mlad’at (Epplen et al. 1999). Nizky pocet mlad’at vo vrhu vSak neznaci
nizky reprodukény uspech, prave naopak. V kone¢nom doésledku moézu socidlne druhy
hlodavcov ziskat inkluzivne vyhody v oblasti fitness kvoli vyssej kvalite ich potomkov v
porovnani s menej socialnymi druhmi a so solitérnymi druhmi. Solitérne druhy sa vSak taktiez
nevyznacuju vysokym poctom potomkov. Starostlivost’ o potomstvo je takmer vzdy vyhradne
na samotnej matke bez pomoci starSich potomkov alebo partnera, rovnako ako hl'adanie
potravy, obrana proti predatorom atd. Nie je teda mozné investovat do vysokého poctu
potomkov (Lacey 2004, Gromov 2021). Je teda mozné predpokladat, Zze najvicsi pocet

mlad’at buda mat’ druhy, ktoré sa nachadzaju v strednej ¢asti miery sociality.

Multipaternita

Predpoklada sa, ze multipaternita moze byt genetickym aj priamym prinosom. Medzi
genetické vyhody patri zvySenie diverzity potomstva a zamedzenie pribuzenského krizenia
(Becker & Hurst 2009). Ddlezitym priamym prinosom pre samicu je vySSia miera prezitia
vrhu. NavySe, parenim s viacerymi samcami mozu samice zmiast samcov ohladom
otcovstva, a tak zabranit’ pripadnym otcom zabijat’ mlad’atd. Samice totiz mo6zu kontrolovat’
pripadnt infanticidu sledovanim alebo vyhybanim sa novym samcom. Takto mézu samice
uplatnit’ post-kopulaény vyber partnera, ¢im si vyhradia svoje reprodukéné zdroje pre
najkvalitnejSicho samca. U mnohych druhov hlodavcov samce zabijaju nepribuzné mlad’até;
ukoncenie gravidity moze zabranit'® zbytoCnym investicidim do potomkov, ktoré budu
pravdepodobne zabité pri alebo tesne po narodeni (Bruce 1959). Bruceov efekt je najbeznejsi
u polygynnych druhov hlodavcov, u ktorych je riziko zabitia novorodencov najvyssie.
Vyhody multipaternity mézu dokonca prevysit’ vyhody pérenia s vysoko kvalitnymi samcami.
Vrhy viacerych otcov su tiez pravdepodobne vécsie ako tie, ktoré maji jediného otca
(Klemme et al. 2006, Gryczynska-Siemigtkowska 2008). Predpokladdme teda, ze ¢im bude

pocet otcov vyssi tym bude pocet potomkov vo vrhu vacsi.



Prostredie

Hlavné environmentélne faktory ovplyviiujuce reprodukciu cicavcov st dostupnost’
potravy, teplota okolia, mnozstvo zrdzok, cyklus dila a noci a pocet predatorov (Bronson
1985). Teplota okolia a mnozstvo zrazok su limitujice faktory pre rozmnozovanie, nakol’ko v
suchych a teplych mesiacoch je dostupnost’ potravy niZSia neZ v mesiacoch vlhkejSich a
studensich. Samice preto smeruju svoju reprodukciu do mesiacov, kde je moznost” odchovat’
vyss§i pocet potomkov (George 1978). V tejto praci je vSak ddlezitejsi ukryt pred predatormi a
teda r6zne sposoby, akym sa jednotlivé druhy chrania, ¢i uz sa jedna o arborealny sposob
zivota a subterestridlny, ktory pontka najvyssiu ochranu, terestridlny spdsob Zivota, kde sa
druhy stretavaji s vyS$$im poctom predatorov, alebo semiakvaticky sposob Zivota, pri ktorom
st vodné plochy vyuZzivané ako tinikova trasa pred predatormi (Yéaber & Herrera 1994, Smith
et al. 2003, Nevo 2013). Moézeme teda predpokladat, ze tlak predatorov bude viest’ k
vysSiemu poctu mlad’at vo vrhu, nakol'ko sa ich pravdepodobnost’ dozitia do dospelosti a
nasledného rozmnoZenia znizuje, naproti tomu druhy s trvalej$im tkrytom nepotrebuji vel’ky

pocet mlad’at.

Na druhej strane ale mame v podrade Hystricomorha subterestridlne druhy, ktoré maju
priemernu velkost’ vrhu vyS$$iu nez druhy s podobnym spdsobom zivota, jednd sa o celad’
Bathyergidae. Ich priemerny pocet potomkov vo vrhu je vyssi o 0,5-1 na rozdiel od druhov v
tomto podrade, ktoré tiez ziju v podzemi. Je to spdsobené hlavne reprodukénym a socialnym
systémom a starostlivostou o potomkov (Bennett et al. 1991). Opat’ mézeme vidiet, ze efekt
habitatu ma slabsi vplyv na velkost’ vrhu nez socidlne a reprodukéné faktory. Mdzeme ale
predpokladat’, Zze po odstraneni tychto faktorov bude korelacia velkosti vrhu s typom habitatu
zrete'na, nakol'ko je miera predacie nezanedbateI'nym faktorom, ktory priamo ovplyviiuje

vel'kost’ vrhu (Kotler et al 1994).

Potrava

Dolezitost’ potravinovych zdrojov pre vyvoj reprodukénych vzorcov cicavcov mozno
usudzovat zo skutocnosti, Ze reprodukcia cicavcov je energeticky nakladnd, rozne
reprodukéné vzorce maju r6zne metabolické naroky a metabolické poziadavky musia byt v
konecnom dosledku naplnené z potravinovych zdrojov (Clutton-Brock & Harvey 1978).
Nedostatok potravy alebo znizena vyzivnost' potravy pred alebo pocas gravidity zmensuje

velkost’ vrhu tym, Ze zvySuje mieru resorpcie embryi a zvySuje mortalitu embryi a spomal’uje



ich vyvoj. Pristup k potrave ovplyviluje zaroven aj pocet ovulovanych vaji¢ok a tspesnost’
pocatia (Chow & Lee 1964, Bronson & Marsteller 1985). Zaroven taktiez méze znizit
hmotnost’ novonarodenych mlad’at, a teda zaroven aj ich fitness (Zane 1976, Archunan &
Dominic 1989). Samice druhov s pristup ku vyzivnejSej potrave tak budi mat’ pravdepodobne
vacsie vrhy, nakolko je zvySenie hmotnosti tela potrebnej k reprodukci a nasledny vyvoj

embrya energeticky nadro¢ny (Bomford & Redhead 1987).

Na zaklade vysSie uvedenych informdécii teda moZeme formulovat' nasledujuce

predikcie:

1. Medzi velkostou vrhu a vel’kost’ou tela existuje negativna korelacia

2. Medzi velkost'ou vrhu a stupfiom pohlavného dimorfizmu existuje negativna korelécia.
3. Medzi vel'kost'ou vrhu a stupiiom sociality existuje pozitivna korelacia.

4. Medzi velkostou vrhu a vyzivnost’ou potravy existuje pozitivna korelacia.

5. Medzi velkostou vrhu a typom habitatu a teda poctom ukrytov pred predatormi

existuje pozitivna korelécia.

Ciel'om tejto diplomovej prace je potvrdenie alebo vyvratenie tychto predikcii (a teda
faktorov, ktoré ovplyvnili evoluciu velkosti vrhu pri podrade Hystricomorpha) za pouzitia

komparativnej a fylogenetickej analyzy.



2. Metody
2.1 Data

Vsetky analyzy boli realizované na zéklade informacii ziskanych z dostupnej odborne;j
literatary. Z celkovych 292 druhov v podrade bolo mozné pouzit’ na analyzu 75 druhov,
zvySnych 217 druhov malo uvedenych len par informécii, ktoré nebolo mozné pouzit' na
analyzu, zvlast ked chybala informdcia o velkosti vrhu. Tieto medzery v literatire su
spdsobené naro¢nym pozorovanim jednotlivych druhov, zvlast’ v Juznej Amerike, nakol’ko je
velkd cast’ kontinentu nepristupnd ludom. Vela z hystricomorfnych druhov bolo
pozorovanych v divocine len jeden krat, popripade sa naslo len mftve telo jedinca. Pokial sa
druhy nechovaju v zajati tak je nasa znalost’ ich rozmnoZzovania a ekologickych potrieb vel'mi

mala, a teda nie je mozné tieto druhy zahrnut’ do Statistickej analyzy.
Z odbornej literatury boli ziskané nasledujuce informacie:

Velkost’ vrhu priemerna vel’kost’ vrhu ¢el'ade
modus vel'kosti vrhu dané¢ho druhu
priemernd vel’kost dan¢ho druhu

maximalna velkost’ daného druhu

Velkost tela maximalna u celého druhu
samice priemerna
maximalna
samca priemerna
maximalna
Dimorfizmus priemerny
minimalny
maximalny
Socialita 1 - solitérny

2 - gregariozny

3 - pary ~ pary bez mlad’at (nepocitame rozmnozovaciu sezonu)

4 - malé rodinna skupina ~ par, ktory je s mlad’atami aj po odstave

5 - velkd rodinna skupina~ niekol’ko pribuznych parov spolu s ich mlad’atami
6 - kolonialny ~ pribuzné aj nepribuzné rodinné skupiny

7 - eusocialny



Rozmnozovaci systém monogamia

polygynia
polyandria
promiskuita
Multipaternita pritomna pocet otcov  primerny
maximalny
nepritomna
Starostlivost’ uniparentalna
biparentalna
Habitat terestrialny

terestridlny + brlohy
subterestrialny
semiakvaticky

arboredlny

Potrava grazer folivor ~ listy
graminivor ~ trava
browser frugivor ~ ovocie
granivor ~ semena
geofyty ~ korene, hl'uzy

omnivor ~ v§ezravec

10



2.2 Analyza

Hodnoty priemernej vel'kosti vrhu a velkosti tela v kilogramoch boli logaritmované

pre normalizaciu data setu. V pripade existencie viacerych odbornych prac, kde sa nachadzaju
informacie o vlastnostiach jednotlivych druhov, boli tieto informdacie spriemerované na

zédklade poctu sledovanych jedincov (n).

Dimorfizmus bol vypocitany ako rozdiel priemernej hmotnosti samice a samca, pokial’

bola hodnota >1 tak je samec vacsi, pokial’ je hodnota <1 tak je samica vicsia.

Socialita bola rozdelena na Skalu od 1 po 7 so vzrastajicou mierou sociality, ako uz

bolo popisané v predchadzajucej kapitole.

Rozmnozovaci systém bol rozdeleny do 4 kategorii, nakolko informacie o
fakultativnej/obligatnej] monogamii, fluktudcii druhu od polygynie k monogamii na zaklade
zmien v prostredi atd’. neboli v dostatoénom mnozstve zahrnuté v odborne;j literature, z ktorej

sa Cerpalo.

Starostlivost o mlad’atd bola rozdelend na dve kategérie - uniparentdlna a
biparentalna. Pritomnost’ helprov nebola v tejto kategorii zahrnuta, nakolko sa pomoc pri

starostlivosti o mlad’ata od helperov predpoklada vo vyssich trieda miery sociality.

Multipaternita bola definovand priemernym a maximalnym poctom otcov v jednom

vrhu.

Prostredie bolo rozdelené do 5 kategorii na zadklade moznosti ukrytu pred predatormi -
terestrialny, terestridlny + obCasné pouzivanie brlohov/ukrytov, subterestrialny, semiakvaticky

a arboredlny.

Potrava bola rozdelena na 3 kategdrie - grazer, browser, omnivor, a 6 podkategorii -

folivor (potravou su listy), graminivor (potravou je trava), frugivor (potravou je ovocie),

ranivor (potravou su semena eof otravou su podzemné hluzy) a omnivor. Pre
9 e ———

presnejsiu analyzu vyzivnosti potravy boli kategérie folivor a graminivor oznacené hodnotou
1, frugivor, granivor a geofyty boli oznac¢ené hodnotou 2, omnivor hodnotou 3. Pri druhoch s
viacerymi typmi potravy boli vyzivnosti jednotlivych kategorii s¢itané a nasledne vydelené

mnozstvom kategorii, tym sme dostali ¢islo, ktoré urCuje priemernu vyzivnost’ potravy.
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V analytickom programe SAS (verzie 9.4, SAS Institute, Cary, NC, USA) bolo
Statisticky testovanych 40 modelov pomocou vSeobecnych zmiesanych modelov (GLMM),

kategorialne a kontinudlne data zvIast'.

Fylogenetické vztahy medzi jednotlivymi druhmi podradu Hystricomorpha boli
ziskané z medzi-inStitucionalneho projektu Vert life a importované do programu Mesquite
(verzia 3.70). Na ich zadklade bolo mozné vytvorit' zrkadlové stromy, ktoré poukazuju na
vzt'ah medzi velkostou vrhu a ur€itym faktorom, a taktiez fylogeneticky nezavislé kontrasty,
ktoré boli zrekonStruované vd’aka balicku PDAP - Phenotypic Diversity Analysis Program
(verzia 5.0).

Vseobecné zmie$ané modely - Statisticky model, ktory pracuje jednak s ndhodnym
efektom, tak aj s fixovanym efektom. VSeobecny linedrny zmieSany model (ang. generalised
linear mixed model - GLMM) je rozSirenim vSeobecného linedrneho modelu, v ktorom
linedrny prediktor obsahuje okrem obvyklych fixnych efektov aj nahodné efekty. GLMM
poskytuje Sirokti Skalu modelov na analyzu zoskupenych dat, pretoze rozdiely medzi

skupinami mozno modelovat’ ako ndhodny efekt. (Fitzmaurice et al. 2012)

Zrkadlové stromy - Vynesenim znakov na zrkadlové stromy je mozné a vizualizovat’
evoluciu a sledovat’ korelaciu tychto znakov v priamom vztahu. Parsimonalna rekonstrukcia
znakov sa pouziva na priblizenie ancestralnych znakov jednotlivych taxénov. Vd'aka tejto
rekonstrukcii je mozné mat’ predstavu o tom, ako vyzeral predok skimanej skupiny, v tomto

pripade podradu Hystricomorpha.

Fylogeneticky nezavislé kontrasty - Podstatou metdédy je pouzit' fylogenetické
informécie (a predpokladany model evolucie vlastnosti zivych systémov, ktory sa podoba
Brownovmu pohybu) na transformaciu pdvodnych koncovych tidajov (priemerné hodnoty pre

subor druhov) na hodnoty, ktoré su Statisticky nezavisl¢ a identicky distribuované.

Kombinacia tychto troch analytickych metdéd nam poskytuje vyhodu v sledovani

vplyvu faktorov na evolaciu velkosti vrhu.

Vseobecné zmiesané modely boli pouzit¢ pre odhad vplyvu kategoridlnych
premennych pretoze ich pravdepodobny vplyv nebolo mozné odhadnat inou pouzitou
metédou. Nakolko sa vSetky vlastnosti jednotlivych druhov nevyvijali nezévisle od
prislusnosti k ¢eladi (naopak sa museli jednotlivé druhy prispoésobovat’ evolu¢nym tlakom s
uz vytvorenymi vlastnostami, ktoré formovali ich predkov), bol vplyv tychto faktorov

pocitany bez odfiltrovania fylogenézie druhov.
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Zrkadlové stromy ndm tieto vzt'ahy ¢el'ade a faktoru vizualizuju.

Fylogeneticky nezavislé kontrasty nam naopak ukazuju vplyv konkrétnych faktorov
nezavisle od evolucie, nakol'’ko sa fylogenetické vzt'ahy medzi sledovanymi druhmi vyfiltruju.
Su tak lepSou metdodou na porovnanie jednotlivych faktorov na rozdiel od vseobecnych
zmieSanych modelov, ked’Ze sa miera ich vplyvu dokéze lepSie predpokladat’ bez znacného
efektu prislusnosti k celadi. Vdaka tomu moézeme uspesnejSie urcit priblizny vplyv

kontinualnych premennych na evolaciu vel'kosti vrhu pri podrade Hystricomopha.
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3. Vysledky

3.1 Porovnavacia ¢ast’

V analytickom programe SAS sme spocitali 40 modelov:

nulovy model infrarad parvorad celad’
celad’ celad’ celad’ celad’
+ + + +
velkost’ tela dimorfizmus socialita rozmnozovaci systém
celad’ celad’ celad’ celad’
- + + +
starostlivost’ multipaternita pocet otcov habitat
celad’ celad’ celad’
celad’ + + +
+ velkost tela velkost tela velkost tela
potrava + + +
socialita rozmnozovaci systém habitat
celad’ celad’ celad’ celad’
+ - + +
velkost tela socialita socialita potrava
+ + + +
potrava habitat potrava habitat
celad’ celad’ celad’
+ + +
socialita socialita rozmnozovaci systém velkost’ tela
+ * *
rozmnoZzovaci systém celad’ celad’

velkost’ tela

+

potrava

velkost’ tela

_|_

socialita

velkost’ tela

_|._

rozmnoZzovaci systém

velkost’ tela

_|._

habitat
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socialita socialita
dimorfizmus socialita + +
rozmnoZzovaci systém habitat
socialita socialita
+ * rozmnozovaci systém multipaternita
potrava rozmnozovaci systém
potrava
pocet otcov habitat potrava +
habitat

Tabulka €. 1 - Zoznam 40 modelov, ktoré boli testované v§eobecnymi zmieSanymi modelmi.

Interakcia jednotlivych faktorov je znacena *.

Na zédklade informacii od Burnham et al (2011) ohl'adom interpretovatelnosti
modelov som vybrala 4 modely, ktorych Ai nepresahuje hodnotu 11. Ai je rozdiel hodnoty

AlCc pre konkrétny model a najmensej hodnoty (AICc,,;,) v subore modelov.

Model AlICc Ai R* p
Cel'ad’ + potrava -29.9 0,0 0,71 0,0002
Celad -25,2 4,7 0,40 0,0001
Celad + habitat -19,4 10,50 0,55 0,0056
Socialita * rozmnozovaci systém -18,9 11,00 0,62 0,0024

Tabul’ka €. 2 - Najlepsie interpretovatel'né modely, ktorych Ai na zaklade informacii

od Burnham et al. (2011) nepresahuje hodnotu 11.

Podrla sposobu interpretacie od Burnham ef al. (2011) je teda najlep$im z modelov ten,
v ktorom sa sledoval vplyv potravy na velkost’ vrhu bez vyselektovania fylogenézie. Tento
model vysvetluje priblizne 71% variability a jeho p hodnota je 0,0002, vd’aka comu moZeme

konstatovat’, ze sa podarilo dokazat’ zavislost’ vel'kosti vrhu na type potravy.

Najvacsiu priemernu velkost vrhu moézeme pozorovat u druhov, ktoré maju ako

hlavny zdroj potravy geofyty, ktoré sa vyznacuji najvysSou vyzivnostou v ramci potravy

15



herbivorov. Prekvapivo vsak druhy, ktoré mézeme kategorizovat’ ako grazeri (folivori a
graminivori) maju priemernt velkost vrhu vys$Siu nez zvys$né dve kategdrie browserov
(frugivori a granivori). Pravdepodobne tu nehrd hlavnt rolu vyzivnost’ potravy, ale sposob
zivota - druhy, ktoré sa zivia listami a trdvou travia vel’ka ¢ast’ svojho zivota mimo ukryty a
brlohy a teda st viac vystavené predacnému tlaku, ¢o spdsobuje vysSiu velkost’ vrhu.

Omnivori maju priemernt vel’kost’ vrhu porovnatel'ne vel’ku ako grazeri.

folivor graminivor frugivor granivor geofyty omnivor

TYP POTRAVY

LOG VELKOSTI VRHU (LS-MEANS +- S.E.)

Obrazok €. 3 - vplyv typu potravy na logaritmovanu vel'kost’ vrhu. Folivor =33, graminivor n=27, frugivor n=29,
granivor n=24, geofyt n=24, omnivor n=7. Skupina grazerov (folivor a graminivor) ma prekvapivo vyssiu velkost’
vrhu neZ skupina browserov (frugivor a granivor). Druhy, ktorych hlavna Cast’ potravy je zlozena z geofytov maju

najvacsiu velkost’ vrhu. Toto je ale pravdepodobne sposobené socialitou podzemne zijucich druhov hlodavcov.

Druhym najlep$im modelom je samotny vplyv ¢elade na vel'kost’ vrhu. Nejedna sa o
prekvapivy vysledok nakolko je velkost’ vrhu znacne evoluéne fixovany znak. Tento model
nam vysvetl'uje priblizne 40% variability a s p hodnotou 0,0001 sa radi medzi jedny z najviac

najvierohodnejSich vramci zavisloti dan¢ho faktoru na velkost’ vrhu.

Najvacsimi vrthmi ovplyvaju celade Thryonomyidae, Bathyergidae a Octodontidae.
Vsetci zastupcovia tychto Celadi s subterestridlny, Zivia sa prevazne geofytmi a aZ na
niektoré vynimky s vysoko socialne. Naopak najmensie vrhy mézeme vidiet' pri ¢eladiach

Diatomyidae, Erethizontidae a Cuniculidae. Celade Erethizontidae a Cuniculidae maju
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spolo¢nu velka velkost' tela (nad 5kg), st solitérne, monogamné a grazeri. VSetky tieto
faktori odpovedaju nizSej velkosti vrhu. Nakol'ko je druh Leonastes aenigmamus z celade
Diatomyidae bazalnym druhom celého podradu tak moézeme predpokladat’, Ze na zaciatku

evolucie podradu bol predok K-stratég s jednym silne prekocialnym mlad’atom.

LOG VELKOSTI VRHU (LS-MEANS +- S.E.)

Caviidae

Ctenodactylidae
Hystricidae
Thryonomyidae
Petromuridae
Bathyergidae
Dasyproctidae
Chinchillidae
Dinomyidae
Abrocomidae
Ctenomyidae
Octodontidae
Echimyidae

| {
Erethizontidae —[—
Cuniculidae - —

(@]
m
r~=
>
[w]]

Diatomyidae }

Obrazok €. 4 - vplyv ¢el'ade na logaritmovant velkost’ vrhu. Signifikatny rozdiel medzi ¢el'ad’ami, ktory
modzeme vidiet' na tomto obrazku nam ukazuje, ako vel'mi st jednotlivé ¢elade jedine¢né kombinaciou réznych

socialnych a ekologickych faktorov. Prislusnost’ k cel'adi je jednym z najviac fixovanych prvkov.

Ako tretim vhodnym modelom bol vztah habitatu ku velkosti vrhu. NajvysSiu
priemerny velkost vrhu vidime u semiakvatickom spdsobe zivota, ktory je u druhov
Hydrochoerus hydrochaeris a Myocastor coypus. Ten velky rozdiel je vSak pravdepodobnej
sposobeny socidlnym usporiadanim a rozmnozovacim syst¢tmom danych druhov, nakol’ko su
oba druhy vysoko socidlne a polygynne. Taktiez s to jediny dvaja zastupcovia
semiakvatickych druhov z celkového poctu 75 druhov pouzitych na analyzu, preto nemdzeme
tento vysledok povazovat za predmetny. Na druhej strane ale vidime dostato¢ne velké
zastipenie pri zvySnych typoch habitatu. Vysledok jasne naznacuje, ze druhy, ktoré maju

trvaly ukryt pred predatormi (subterestridlne druhy) maji niZSiu velkost’ vrhu nez druhy, ktoré
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su v prostredi CastejSie vystavené predatorom (terestridlne druhy). Tento model vysvetluje
priblizne 55% variability a jeho p hodnota je 0,0056, vd’aka ¢omu moézeme povazovat

zavislost’ vel'kosti vrhu na type habitatu ako preukazanu.

arborealny terestralny terestridlny + brlohy  subterestrialny semiakvaticky

TYPY HABITATU

LOG VELKOSTI VRHU (LS-MEANS +- S.E.)

Obrazok €. 5 - vplyv typu habitatu na logaritmovanu velkost’ vrhu. Arborealny n=7, terestrialny n=6,
terestrialny+brlohy #n=8, subterestrialny n=30, semiakvaticky »=2. Najvacsiu priemernt velkost’ vrhu mali
semiakvatické druhy, tych ale bolo v analyze zahrnutych len 2, k tomu sa jedna o druhy kde je velkost’ vrhu
ovplyvnena hlavne socialnym Zivotom a rozmnozovacim systémom. Terestrialne druhy mali po odfiltrovani

semiakvatickych druhov najvacsi vrh, ¢o zna¢i kompenzaciu predacného tlaku vacsou velkost'ou vrhu.

Model vplyvu sociality spolu s rozmnozovacim systémom vysvetl'uje priblizne 61%
variability a zaroven sa jednd o model s dokdzanou zavislostou velkosti vrhu na tychto
faktoroch vd’aka p hodnote 0,0024. Samostatné modely sociality a rozmnozovacieho systému
nevysli signifikantne, nakol'ko sa da predpokladat’, Ze tieto dva faktory spolu tzko suvisia a
nie je mozné ich vplyv analyzovat samostatne. Pri socialite s hodnotou 7 (eusocialita)
mozeme vidiet' obrovsky rozptyl velkosti vrhu, nakolko sa v podrade Hystricomorpha
vyskytuji dva eusocidlne druhy - Heterocephalus glaber a Fukomys damarensis. Prvy
spominany je dovodov velkého rozptylu s priemernou velkostou vrhu 11, druhy ma zas
priemernt velkost vrhu 3. Naopak najmensSiu velkost” vrhu moézeme vidiet' u sociality s
hodnotou 4 ¢o predstavuje mala rodinnu skupinu a teda par s mlad’atami po odstave. Druhy z

tejto kategorie pochadzaju z r6znych Cel'adi, ich habitat aj typ potravy sa lisi, rovnako ako
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velkost' tela a miera dimorfizmu. Co viak maju spoloéné je rozmnoZovaci systém a tou je
prevazne monogamia. Cim sa dostdvame k samotnym rozmnoZovacim systémom. Vidime, Ze
monogamné druhy maja nizsiu vel'kost’ vrhu neZ druhy s inym rozmnozovacim systémom.
Ako uz bolo spomenuté v kapitole o jednotlivych faktoroch, jednym z doévodov vzniku
monogamie je potreba biparentdlnej starostlivosti. Tento trend mdzeme vidiet’ pri vacSine
monogamnych druhov, u ktorych bola rodi¢ovska starostlivost uvedena. U polynadrii su
uvedené len dva druhy - Heterocephalus glaber a Fukomys anselli. Nakolko je
Heterocephalus glaber druh vynimkou €o sa po¢tu mlad’at vo vrhu tyka, nie je tento vysledok

ohl'adom priemernej velkosti vrhu u polynadrickych druhov predmetny.

LOG VELKOSTI VRHU (LS-MEANS +- 5.E.)

MIERA SOCIALITY

Obrazok ¢. 6 - vplyv miery sociality na logaritmovant velkost’ vrhu.1- n=22, 2- n=5, 3- n=8, 4- =9, 5- n=7, 6-
n=13, 7- n=2. Kategoria 1 su solitérne druhy. Kategorie 2 az 6 znacia postupné narastanie miery sociality. Kategoria 7
st eusocidlne druhy. Na obrazku mézeme vidiet', Ze miera sociality neovplyviluje pocet mlad’at vo vrhu jasne danym

pravidlom. Je teda zrejmé, ze bude miera sociality vo vézbe s inymi faktormi.
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- | i 1

monogamia poly|andria polygynia promiskuita

LOG VELKOSTI VRHU (LS-MEANS +- S.E.)

ROZMNOZOVACI SYSTEM

Obrazok €. 7 - vplyv typu parovacieho systému na logaritmovanu vel’kost’ vrhu. Monogamia n=22, polyandria
n=2, polygynia n=15, promiskuita n=7. Dva polyandrické druhy mdZeme z Givahy vylucit’, nakol'’ko netvoria
dostato¢ne vel’kt skupinu na to aby sme mohli diskutovat’ vplyv polyandrie na velkost’ vrhu. Najvacsiu skupinu tvoria
monogamné druhy, ktoré sa vyznacuji najnizSou velkost'ou vrhu. Druhy s polygyniou a promiskuitou sé zastiipenej

menej ale maji priemerny pocet potomkov vyssi.
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3.2 Fylogeneticka cast’

Laonastes aenigmamus
Massoutiera nzabi

pr— Ctenodactylus gundi

Ctenodactylus vali

{ Felovia vae
Pectinator spekei

Trichys fasciculata
P theruris africanus

B A therurus macrourus

Hystrix brachyura

Hystrix indica
Hystrix ctistata
Hystrix africaeaustralis

P :tromus typicus

Thryonomys swinderianus
Thryonomys gregonianus

Heterocephalus glaber

Heliophobius argenteocinereus
e (izorychus capensis

B B athyerzus suillus

Cryptomys hottentotus
e Eukomys mechowii

B T1ikiomys anselli

Fukomys darlingi
! E Fukomys amatus
Fukomys damarensis

g Frothizon dorsatum

B Cgendou prehensilis

: Cuniculus paca
Cuniculus taczanowskii

Myoprocta acouchy

Dasyprocta fuliginosa
Dasyprocta punctata
Dasyprocta azarae

[y drochoerus hydrochaeris

1 I Daolichotis patagonum
Dolichotis salinicola

Galea spixii

Microcavia australis
Cavia aperea
Cavia tschudii

P— Dinomys branickii

Lagostomus maximus
I_I_= Chinchilla lanizera
Lagidium viscacia

— (s comys ashaninka

B A\ brocoma cinerea

— Sp aloc opus cyanus

Octodon degus
Aconaemys fuscus

Ctenomys boliviensis

Ctenomys opimus

Ctenomys talarum
| _E Ctenomys mendocinus
Ctenomys australis

Ctenomys peruanus
! E Ctenomys perrensi
Ctenomys roigi

Carterodon sulcidens

Clyomys laticeps

{ Trinomys albispinus
Trinomys dimidiatus

_: Thrichomys laurentius
Thrichomys aperoides

.{ Myocastor coypus
Diplomys labilis

Proechimys trinitatis
! —E Proechimys cuvieri
Proechimys brevicauda

Plagiodontia aedium
g 1\]2s0capromys angelcabrerai

B 1[5 0capromys melanuns

Mysateles prehensilis
! _E Geocapromys brownii
Capromys pilorides

Obrazok ¢.8 - kompletna fylogenézia vSetkych 75 druhov z podradu Hystricomorpha,

ktoré boli pouzité na analyzu



3.2.1 Zrkadlové stromy

V kazdom zrkadlovom strome je na lavej strane zobrazend priemerna velkost’ vrhu
daného druhu, na pravej strane je zobrazeny konkrétny faktor, ktory velkost’ vrhu ovplyviiuje.
Velkost' vrhu bola rozdelend do 5 kategorii - 0 az 2, 2 az 3, 3 az 4, 4 az 5, nad 5, nakol’ko
druhy, ktoré majl najcastejSie 1 mlad’a vo vrhu maji priemernu vel’kost’ vrhu aZz do hodnoty
1,6 ked’ze sa u nich obc¢as vyskytuji 2 az 3 mlad’ata, ¢o priemernu velkost’ vrhu zvysuje. Na
opacnej strane u druhov, ktoré maju priemernu velkost’ vrhu nad 5 uz nenachadzame velka
variabilitu pri priemernej vel'kosti vrhu (maximalne 6), jedinou vynimkou je eusocidlny druh

Heterocephalus glaber s priemernou vel'kostou vrhu 11.

Na prvom strome (obr. ¢. 9) je zobrazena velkost tela samice, kedze je viac
smerodatnd v investicii do po&tu potomkov nez u samca. Skala obsahuje 5 kategorii -
najmensie druhy do 100g, od 100g do 1kg, od 1kg do 5kg, od 5kg do 10kg, a posledna nad
10kg, nakol’ko je opit’ bezpredmetné vytvorenie d’alSej skupiny s rozlozenim vahy nad 10kg,
ked'Zze pocet druhov presahujucich hranicu 10kg je ve'mi maly - len 2 druhy. Vd’aka stromu
mozeme vidiet', Ze velkost’ tela nekoreluje s vel'kostou vrhu. Pri najmens$ich druhoch vidime
rozptyl vel’kosti vrhu od 1 po 4, pri strednych druhoch je velkost’ vrhu najmensia, prevazuju
vrhy s 1 az 2 mlad’atami a najvicSie druhy sa radia do kategorie s najniz§im a strednym

poctom mlad’at.

%

Na druhom strome (obr. ¢. 10) je vyneseny vzt'ah miery dimorfizmu k priemernej
velkosti tela. Opat’ nie je patrny ziadny vplyv dimorfizmu. Velkost' vrhu je rozdielna ako pri

druhoch kde je vécsia samica, tak aj pri druhoch, u ktorych je va¢si samec.

Na tretom strome (obr. ¢. 11) je zobrazend miera sociality druhov. 22 druhov je
solitérnych, z toho 8 druhov ma len 1 alebo 2 mldd’atd vo vrhu (~36%), 6 druhov nema viac
ako 3 mlad’atd vo vrhu (~27%), zvy$nych 8 druhov mé 3 a viac mlad’at vo vrhu. 5 druhov je
gregariéznych, z toho 2 druhy maju maximalne 2 mlad’atd (~40%), 2 druhy maju 2 az 3
mlad’atd (~40%) a jeden druh moze mat’ az 4 mlad’atd vo vrhu (20%). Pary bez mlad’at tvori 8
druhov, polovica z nich md maximalne 2 mlad’atd vo vrhu a druha polovica zas maximalne 3.
15 druhov tvori malé alebo vel'ké rodinné skupiny. Z 15 druhov méa 12 druhov do 3 potomkov
vo vrhu (~80%), zvy$né 3 druhy (Hydrochoerus hydrochaeris, Myocastor coipus a Cryptomys
hottentotus) maju pocet mlad’at prevySujucich 4 (~20%). V kategorii kolonidlnych druhov
mdzeme vidiet’ trend vyssieho poc¢tu mlad’at vo vrhu. Z 13 kolonidlnych druhov ma 10 druhov
vo vrhu viac ako 2 mlad’ata (~77%), z toho 4 druhy maji pocet mlad’at vo vrhu medzi 3 a 5

(~31%). Najviac socidlny druh, eusocidlny Heterocephalus glaber ma najvyssi pocet mlad’at
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vo vrhu. Na zdklade tychto poznatkov mdzZeme urcit, ze vel'kost’ vrhu so stiipajicou mierou
sociality nevzrastd az po kategériu kolonidlnych druhov. Zaroven ndm naznacuje, ze vyssi

pocet potomkov je v tomto podrade mensinovy.

Na Sstvrtom strome (obr. ¢. 12) je znazorneny vztah rozmnozovacieho systému a
velkosti vrhu. Na iom méZeme vidiet', Ze drviva va¢$ina monogamnych druhov ma vel'kost
vrhu do 2 mladd’at vo vrhu, promiskuitné druhy maji naopak pocet mlad’at vo vrhu v priblizne
60% pripadov vyss§i nez 3. Polygynné druhy st najviac variabilné so zastipenim vsSetkych
poctov mlad’at vo vrhu, s jemnym presahom do kategorie tych druhov, ktoré maju pocet
mlad’at medzi 3 az 5. Polyandrické druhy st len 2, ¢o ich kvdli nedostatoénému poctu

vylucuje z analyzy vzt'ahu rozmnozovacieho systému na velkost’ vrhu.

Na piatom strome (obr. ¢. 13) sa nachddza vztah velkosti vrhu a starostlivosti o
mlad’ata. Informacie o tomto faktore boli jedny z najtazsSie dohladatelnych v dostupnej
odbornej literatire, takZe na strome je vynesenych len 17 druhov so znamym typom
rodi¢ovskej starostlivosti o potomstvo. 8 druhov ma uniparentalnu starostlivost’ a 9 druhov
biparentalnu. Z uniparentdlnych druhov ma 50% druhov pocet mlad’at vo vrhu do 3 a v
druhych 50% zas 3 a viac. U biparentadlnych druhov pozorujeme 7 druhov do 3 mladat
(~71%) a len 2 druhy s vyS$§im poctom mlad’at vo vrhu (~29%). Na zaklade nedostatku
informécii teda nie je mozné urcit’ aky je vztah medzi uni-/biparentalnou starostlivostou a

priemernou velkost’ou vrhu.

Na Siestom strome (obr. €. 14) je zobrazena pritomnost’ multipaternity u jednotlivych
druhov. Multipaternita bola pozorovana pri 10 druhov v podrdde Hystricomoprha a pri 12
druhoch bola vyvratend. Pri multipaternych druhov by sme na zaklade poznatkov uvedenych
v predchadzajicej kapitole mohli ocakévat’ priemernt velkost’ vrhu vyssiu nez u druhov, kde
je len jeden otec vrhu. Okrem dvoch druhov (~20%) bola velkost’ vrhu u multipaternych
druhoch vzdy vicsia nez 2 mldd’atd (~80%). Pri druhoch bez multipternity ma 50% druhov
vrhy nad 2 mlad’atad a 50% do 2 mlad’at. M6ézeme teda pozorovat’ spominany trend vacsej

vel’kosti vrhu u druhov s multipaternitou.

Siedmy strom (obr. ¢. 15) nam znazornuje ako habitat vplyva na velkost’ vrhu.
Arborealne druhy maji najcastejSiu velkost’ vrhu do 2 mléd’at, terestridlne druhy nemaju
vy$$i pocet mlad’at vo vrhu nez 3, terestridlne druhy s ukrytmi sa taktiez vyznacuju velkost'ou
vrhu do 3 mlad’at, subterestrianle druhy st jediné, ktoré vynikaju vys$im poctom mladat.
Semiakvatické druhy maja zastlipenie len v dvoch druhoch, ¢o ich vyrad'uje z analyzy vplyvu

habitatu na velkost' vrhu. Vidime teda trend, ktory neodpoveda tedrii z predchadzajicej
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kapitoly, nakol’ko druhy s trvalym uto¢iskom pred predatormi maji rovnaky alebo az vyssi

pocet mlad’at vo vrhu nez druhy, ktoré s konStantne vystavené riziku predacie.

Posledny strom (obr. ¢. 16) znazornuje vztah vyzivnosti potravy a velkosti vrhu.
Grazer (teda striktny folivor a graminivor) ma 20% druhov s najmensim po¢tom mlad’at vo
vrhu, 45% druhov nepresiahne 3 mléd’ata vo vrhu, 25% druhov mé 3 az 5 mlad’at vo vrhu a
jeden druh, teda 5%, ma viac nez 5 druhov. Browser (frugivor, granivor a geofyty) ma 43%
druhov v kategoérii s poctom mlad’at do 2, 30% druhov nepresiahne 3 mlad’ata, 17% druhov
dokaze vyprodukovat vrhy so 4 mlad’atami a zvy$nych 10% druhov ma vo vrhu viac nez 4
mlad’atd. Medzikategoriu grazer+browser tvoria druhy, ktorym sa prijem potravy drasticky
meni na zaklade sezony. Tieto druhy maju zastupenie vsetkych poctov mlad’at vo vrhu v
relativne rovnakom mnoZzstve. Omnivori tvoria najmensiu skupinu €o sa tyka typu potravy. V
zastupeni je len 7 druhov, z ktorych len jeden mé pocet potomkov do 2 (~14%), 57% druhov
ma viac nez 2 a menej neZ 3, a dva druhy maji do 4 potomkov (~29%). Opéit’ vidime model,

pri ktorom velkost’ vrhu nekoreluje s danym faktorom.

Vdaka tymto stromom sa ale podarilo urobit’ priblizny obrazok predka podradu
Hystricomorpha. Parsimonalna rekonstrukcia znakov ukazuje, ze pravdepodobnd priemerna
velkost” vrhu tohto predka sa pohybovala v rozmedzi 1-2 mlad’at, hmotnost’ 100g az lkg,
samce boli vdcsie ako samice, druh bol monogamny a skupinu tvoril par bez mlad’at (mimo
rozmnozovaciu sezénu), nevyskytovala sa multipaternita a pravdepodobne ani biparentalna
starostlivost’, zivil sa prevazne travou a listami a zil na povrhu s ob¢asnymi tkrytami pred

predatormi.
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Obrazok €. 9 - Vplyv velkosti tela samice na vel'kost’ vrhu. Na obrazku je zreteI'ny nedostatok korelacie velkosti vrhu

na velkosti tela samice, tento faktor je teda zatieneny inymi silnej$imi faktormi.
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Obrazok €. 10 - Vplyv pohlavného dimorfizmu na velkost’ vrhu. Na zrkadlovom strome je mozné pozorovat

absenciu koreldcie medzi pohlavnym dimorfizmom a priemernou vel’kost'ou vrhu daného druhu.
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Obrazok ¢. 11 - vplyv miery sociality na velkost’ vrhu. Solitérne druhy tiahnu k vysSiemu poc¢tu potomkov.
Cim sa miera socialita zvySuje tym vidime slabo narastajuci po¢et mlad’at vo vrhu. Zlom nastdva ked” miera sociality presiahne

stupen kolonialny, v tomto pripade sa jedna o druhy s najvy$$im po¢tom mlad’at vo vrhu (s vynimkou eusocidlnych druhov)
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Obrazok €. 12 - vplyv rozmnozovacieho systému na vel'kost’ vrthu. Monogamné druhy inklinuju k menSiemu poctu mlad’at

vo vrhu, polygynnia a promiskuita naopak zreteI'ne ukazuje na vyssi pocet mlad’at vo vrhu.
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Obrazok €. 13 - vplyv rodi¢ovskej starostlivosti na velkost’ vrhu. Korelacia medzi pritomnost'ou biparentalnej starostlivosti poukazuje na to, Ze pri starostlivosti od oboch
rodicov je mozné velkost’ vrhu zvacsit, nakol’ko sa naklady rozdelia medzi viac jedincov. Pri tejto analyze, vSak bolo pouzitych len 17 druhov, ¢o ndm nedovoli vysledky

generalizovat’.
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Obrazok ¢. 14 - vplyv multipaternity na vel’kost’ vrhu. Na obrazku vidime, Ze druhy, pri ktorych bola dokazana multipaternita maji prevazne vrhy s po¢tom mlad’at nad 2.

Druhy s vyvratenou multipaternitou maju va¢si podiel vrhov s mensim po¢tom mlad’at do 2.
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Obrazok €. 15 - vplyv habitatu na velkost’ vrhu. VSetky arborealne druhy maju vel'kost’ vrhu do 2 mlad’at. Terestrialne druhy a druhy, ktoré ob¢as vyuzivaju brlohy nemaji

priemernu velkost’ vrhu vyssiu ako by sa dalo predpokladat’ na zaklade uvedenej predikcie. Naopak druhy Zijuce trvalo pod povrchom zeme sa vyznacuju najvacsimi vrhmi.
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Obrazok €. 16 - vplyv vyzivnosti potravy na vel'kost’ vrhu. Druhy Priemerna velkost’ vrhu u grazerov a browserov nam ukazuju presne opacny pripad, nez aky by sme Cakali.

Grazer s menej vyzivnou potravou maju vrhy priemerne véac¢sie nez druhy, ktoré sa Zivia vyzivnejSou potravou.
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3.2.2 Fylogeneticky nezavislé kontrasty

Poslednou analyzou v tejto praci st fylogeneticky nezdvislé kontrasty a linearna
regresia. Nakolko sa linedrna regresia nedokaze pouzit na kategorialne faktory, bolo
vybranych 5 modelov, kde bolo mozné pouzit’ kontinualne data - vel'kost’ tela samice, miera
pohlavného dimorfizmu, miera sociality, pocet otcov pri multipaternych druhov a vyZivnost

potravy.

Negativnu korelaciu medzi velkostou vrhu a danym faktorom mdzeme vidiet' pri
velkosti tela samice a miere pohlavného dimorfizmu druhu. Pozitivna korelacia medzi
velkostou vrhu a danym faktorom sa vyskytuje pri miere sociality, pocte otcov a vyZivnosti

potravy.

Kazdy model ndm vSak vysvetluje len malé percento variability, najlepSim modelom
podl'a percenta variability je miera dimorfizmu s priblizne 12%. Pri kazdom modele mézeme
vidiet’" len malu korelaciu. Hladiny vyznamnosti nepresiahla 5% pri modeloch ohl'adom
vplyvu velkosti tela samice a pohlavného dimorfizmu na priemernu velkost vrhu daného
druhu. Model miery sociality je tesne pod hranicou 5% a model vyZzivnosti potravy zas jemne
presahuje hladinu vyznamnosti. Vzt'ah medzi poctom otcov a velkost'ou vrhu sa nepodarilo

preukdzat’, nakol’ko p hodnota vyznamne prekracuje povolent hranicu.

Model R? p
Velkost’ tela samice 0,0063 0,0131
Dimorfizmu 0,1206 0,0028
Socialita 0,0852 0,0476
Pocet otcov 0,0201 0,3145
Vyzivnost’ potravy 0,0222 0,0508

Tabul’ka €. 3 - Vysledky linearnej regresie velkosti vrhu na dané faktory

Vo vysledkoch linedrnej regresie teda mdézeme vidiet' vysledky, s ktorymi sme sa pri

predchadzajucich analyzach nestretli.
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Obrazok €. 17 - grafické zndzornenie vysledkov linearnej regresie vel'kosti vrhu na vel'kost’ tela samice. Vidime,
Ze po odfiltrovani fylogenézie je velkost tela samice nepriamo imerné vel'kosti vrhu. R? nam ale ukazuje, Ze sa

jedna o slaby efekt, a teda tieto vysledky nie je mozné objektivne zhodnotit’.
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Obrazok ¢. 18 - grafické znazornenie vysledkov linearnej regresie vel'kosti vrhu na mieru pohlavného
dimorfizmu. Cim viac je samec vac¢si nez samica tym je velkost’ vrhu mensia. To ndm potvrdzuje predikciu z

predchddzajuceho textu. Jednd sa o najsilnejsi efekt spomedzi testovanych faktorov metddou PIC (R?=0.12).
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Obrazok €. 19 - grafické znazornenie vysledkov linearnej regresie vel’kosti vrhu na mieru sociality. Ako uz bolo
vizualizované na zrkadlovych stromoch v predchadzajucej kapitole, aj tu m6zeme vidiet’ pomaly narast vel’kosti

vrhu spolu s rastom miery sociality druhu. Vplyv sociality ma druhy najlepsi efekt z nami meranych faktorov.
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Obrazok ¢. 20 - grafické znazornenie vysledkov linearnej regresie vel’kosti vrhu na pocet otcov vo vrhu. Na

rozdiel od vysledkov v predchadzajicich analyzach nevidime dost’ zretel'ny vztah medzi po¢tom otcov a

velkost'ou vrhu. Podet mlad’at s poétom otcov stiipa, ale hodnota R? ndm nedovol'uje efekt povazovat za silny.
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Obrazok ¢. 21 - grafické znazornenie vysledkov linearnej regresie velkosti vrhu na vyzivnost’ potravy. Vysledky

analyzy pomocou PIC nam ukazuji mierne iny vysledok nez predchadzajice analyzy. AvSak sa jedna o vel'mi

slaby efekt a teda je vplyv vyzivnosti potravy na vel'kost’ vrhu zanedbatelny.
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4. Diskuzia

Vysledky vsetkych analyz priniesli bohaty stbor informacii ohladom vplyvu
jednotlivych faktorov na velkost vrhu pri podrdde Hystricomorpha. NajprehladnejSim

sposobom vizualizacie jednotlivych modelov je urcite tabulka ¢. 4.

Velkost tela samice

Medzi velkostou tela samice a velkostou vrhu bolo moZzné najst’ vzt'ah za pouzitia
fylogeneticky nezavislych kontrastov, ktoré ndm ukézali negativnu korelaciu. Nakol'ko sa
jednalo len o slaby efekt, nedokdZeme tento vysledok generalizovat. Vzt'ah taktieZ nebol
patrny pri pouziti zrkadlového stromu a pri v§eobecnych zmieSanych modeloch nebolo mozné
model interpretovat’ na zaklade vysokej hodnoty Ai. Maly vplyv velkosti tela samice na
velkost’ vrhu je pravdepodobne spdsobeny pritomnostou len prekocidlnych mlad’at v tomto
podrade (Martin & Maclarnon 1985). Pri prekocidlnych druhoch nevidime velkd zmenu
vel'kosti vrhu pri zmene velkosti tela samice tak ako pri altricidlnych druhoch (Smith &

Frettwell 1974, Kraus ef al. 2003).

Pohlavny dimorfizmus

S velkost'ou tela iizko suvisi aj pohlavny dimorfizmus, nakol’ko je selekcia pre vacsi
druh zodpovedna za selekciu vicSieho pohlavného dimorfizmu smerom k samcom. So
zvysSujucim sa pohlavnym dimorfizmom pri velkosti tela méze teda sexudlna selekcia pre
vel'kt velkost’ tela samcov znizit' priemernt velkost vrhu (Llyod 1987, Ylonen & Brown
2008). Tento vztah bol potvrdeny linedrnou regresiou, kde mozeme vidiet negativnu
korelaciu. AvSak pri nahliadnuti na zrkadlovy strom vidime, ze pri druhoch kde je vacsi
samec sa mozeme stretnit’ so Sirokou Skédlou poctu mlad’at vo vrhu, nejednd sa o druhy s
najvacsimi vrhmi. Pritomnost’ va¢Sich samcov sa podla zrkadlovych stromov prekryva s
vyssimi stupfiami sociality. Cim je druh socialnejsi tym je pravdepodobnejsie, Ze sa bude
jednat’ o polygynné usporiadanie rozmnozovania (Adler 2011, Bacerra et al. 2012). Samce
polygynnych druhov st selekciou tlacené do vicsej velkosti nakol’ko potrebuju investovat
viac energie do svojej konkurencieschopnosti. Dal§im dovodom viésej velkosti tela samca je
sezonalita rozmnozovania a teda celkové skratenie obdobia rozmnozZovania (Helstab 2021).
Znamena to teda, Ze samce druhov, ktoré maju sezénne rozmnozovanie a ktoré maju vyssiu

mieru sociality budua vicSie nez u druhov, ktoré sa rozmnozuji kontinudlne a ktoré maji
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mensiu mieru sociality. Absencia koreldcie na zrkadlovom strome ale potvrdend negativna
korelacia po vyfiltrovani fylogenézie nam ukazuje, Ze je vplyv miery dimorfizmu presiel
evoluciou, hlavne tlakom spominanej sezonality a sociality. MoZeme teda tvrdit, Ze je
dimorfizmus hlavnym faktorom ovplyvnujucom velkost’ vrhu, avsak len za predpokladu, Ze je

on sam ovplyvneny socialitou a rozmnozovacim systémom.

Miera sociality

Miera sociality bola za pouzitia zrkadlovych stromov uznana ako vplyvny faktor na
velkost” vrhu s tym, Ze sa do urcitej hladiny velkost’ vrhu zvySuje len vel'mi mierne, aZ po
dosiahnuti vel’kej rodinnej skupiny popripade kolonidlneho spdsobu zivota mozeme vidiet
vacsi narast poctu mlad’at vo vrhu. Taktiez pri vysledkoch linearnej regresie mézeme vidiet
pozitivnu korelaciu medzi mierou sociality a velkostou vrhu. Percento variability aj p
hodnota naznacujl, Ze sa jedna o spravny a interpretovatelny model. V porovnavacej Casti
analyzy pomocou vSeobecnych zmieSanych modelov vSak nebol zaznamenany ziadny vzt'ah,
aj ked bolo percento variability znacne vysSSie nez za pouzitia fylogeneticky nezavislych
kontrastov. Signifikantny vysledok ndm ale priniesla interakcia miery sociality a
rozmnozovacieho systému, nakolko sa tieto dva faktory ovplyviluji navzijom viac, nez
ostatné faktory. Znamena to, Ze sa na vplyv sociality a rozmnoZovacieho systému na velkost’
vrhu nemo6zZeme pozerat’ samostatne ale spolocne. Monogamia pri solitérnom druhu ovplyvni
velkost’ vrhu inak neZ monogamia pri kolonidlnom druhu a taktiez inak nez promiskuita pri

kolonialnom druhu.

RozmnozZovaci systém

Vztah rozmnozovacieho systému a velkosti vrhu bol potvrdeny ako za pouziti
porovnavace] metddy tak aj za pouzitia zrkadlovych stromov. Vd’aka vysledkom v§eobecnych
zmieSanych modelov vidime, Ze sa miera sociality a rozmnoZovaci systém priamo
ovplyviuju, preto bola na analyzu pouzitd interakcia tychto dvoch faktorov. Rozmnozovaci
systém je jeden z hlavnych faktorov ovplyviujucich velkost’ vrhu, vd’aka ktorému mézeme
vidiet' vztah monogamie a malého poctu mladat vo vrhu, tak aj vztah polygynie a
promiskuity a s tym spojentt vicSiu velkost vrhu. Polygynné skupiny hlodavcov totiz
vznikaju napriklad prvotnou agregaciou samic kvoli obrane pred predatorom a/alebo

efektivnejSiemu hl'adaniu potravy a naslednym straZenim tychto skupin samcom. Akonahle sa
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samice vyskytnli v skupine, kde nemusia investovat’ vel'’ké mnoZstvo energie do prezitia ich
samotnych tak mo6zu thto energiu presmerovat’ do zvySenia poctu potomkov a ich naslednému
pravdepodobnejSiemu prezitiu do dospelosti (Epplen ef al. 1999). Promiskuita méze mat’ v
socidlnych druhoch podobny efekt na vel'kost’ vrhu ako polygynia (Ebensperger 1998). Druhy
s monogamiou maji mensSiu vel'kost’ vrhu aj napriek tomu, Ze sa tento rozmnoZovaci systémy
vyskytuje naprie¢ celou mierkou sociality druhov. Znamena to teda, Zze pokial mad samec
schopnosti si udrzat’ len jednu samicu aj napriek jeho pritomnosti v socidlnom spolo¢enstve,
samica ma tendenciu znizit' svoju investiciu do potomstva, ¢o znac¢i mensiu velkost’ vrhu. V
takomto pripade moze druh prechadzat’ do samicej promiskuity a pritomnosti multipaternity.
Monogamia taktiez vznika pokial’ je skutocne potrebné zaistit’ biparentalnu starostlivost’ o
potomstvo (Kleiman 1997, Komers & Brotherton 1997). Obidva pripady st prediskutované

nizsie.

Multipaternita

Analyza vplyvu multipaternity na velkost vrhu mala dvakrat rovnaky vysledok.
Mozeme teda predpokladat, Ze potvrdenie vplyvu faktoru na velkost dvoma nezavislymi
analyzami ukazuje na realnu korelaciu medzi velkost'ou vrhu a multipaternitou. Zrkadlové
stromy ukazali, ze pokial’ je druh multipaterny tak bude mat’ pravdepodobne vicsi vrh nez
druh bez multipaternity. S tymto tvrdenim tzko svisi rozmnozovaci systém, kde mozeme
multipaternitu vidiet' hlavne v promiskuitnych systémoch. Rovnaky vysledok nam priniesla aj
linedrna regresia ale nakol'ko je p hodnota za hranicou 5%, nemdZeme hovorit’ o uplne;j
spravnosti modelu. Medzi nepriame vyhody multipaternity patri zvySenie diverzity potomstva
a zamedzenie pribuzenského krizenia (Ebensparger 1998). Priamou vyhodou multipaternity je
zniZenie infanticidy samcom (Bruce 1959). Dal§im priamym prinosom pre samicu je vysia
miera prezitia vrhu, ¢o podl'a doterajSich vysledkov tejto praci vedie aj k vySSiemu poctu

mlad’at vo vrhu (Klemme et al. 2006).

Starostlivost’ o0 mlad’ata

Vztah starostlivosti o mlad’atd a velkostou vrhu je vSak takmer neexistujici. Vidime,
ze €1 uz sa jednd o uniparentalny alebo biparentdlny druh, nedokdZeme urcit’ presny vplyv
starostlivosti rodiCov na velkost' vrhu. Podl'a dostupnych informacii by mala hlodavcia

starostlivost’ viacerych jedincov o potomka pocet mladat vo vrhu zvySovat (Wolff &

39



Sherman 2008). V podrade Hystricomorpha sa vSak nejednd o jasny vplyv starostlivosti,
kedze sa mlad’atd rodia prekocidlne a je teda mensi tlak na vytvorenie biparentalnej

starostlivosti o potomkov (Herrera 2016).

Prostredie

Vplyv cel'ade a habitatu na velkost’ vrhu bol potvrdeny ako percentom variability tak
aj p hodnotou pri pouziti vSeobecnych zmieSanych modelov, vysledkom je pozitivna
korelacia. Cim ma druh viac moZnosti ukrytov a tieto ukryty su trvalejsie, tym bude velkost
vrhu niz§ia. Naopak druhy neustdle vystavené predatorom musia zaistit' vacsi vrh kvoli
zvyseniu pravdepodobnosti dozitia mlad’at do reprodukéného veku. Na zrkadlovych stromoch
nebolo mozné zistit' ziadny vztah. Je teda zrejmé, ze efekt celade na velkost’ vrhu je
vplyvnejsi nez samotné prostredie, v ktorom dany druh zije. Na zrkadlovych stromoch sme
videli trend, ktory neodpoveda tedrii (Yéaber & Herrera 1994, Smith et al. 2003, Nevo 2013) z
uvodu tejto prace, nakol'ko druhy s trvalym uto¢iskom pred predatormi maji rovnaky alebo az
vys$i po€et mlad’at vo vrhu neZ druhy, ktoré su konsStantne vystavené riziku predacie. V tomto
pripade sa jedna o druhy zijice vo velkych rodinnych skupinach alebo kolénidch, mozeme
teda predpokladat’, Ze je velkost’ vrhu ovplyvnena skor tymto faktorom neZ zniZzenim a/alebo

absenciou predacného tlaku.

Potrava

Percento variability a p hodnota pri porovndvacom modeli vplyvu ¢el'ade a potravy na
vel'kost’ vrhu poukazuje, Ze sa jedna o spravny model, avSak bez zjavného vzt'ahu medzi
typom potravy a velkostou vrhu. Je teda predmetné si polozit’ otazku akou mierou potrava
ovplyviiuje velkost’ vrhu a ¢i sa nejedna skor o faktor fylogenetickej prislusnosti danych
druhov. V zrkadlovych stromoch nebolo mozné ndjst’ Ziadny vztah. Fylogeneticky nezavislé
kontrasty ndm tito domnienku potvrdili, nakol’ko p hodnota prekrocila hranicu 5%. Vidime
teda, Ze vplyv potravy je zna¢ny pokial sa odfiltruje fylogenézia, avSak efekt ¢el'ade daného
druhu je silnejs$i natol’ko, Ze sa neprejavil v predchadzajtcich analyzach. Podl'a dostupnych
zdrojom (Zane 1976, Clutton-Brock & Harvey 1978, Bomford & Redhead 1987 a Archunan
& Dominic 1989) by vSak druhy s dobrou dostupnostiou ku kaloricky bohatSej potrave mali
mat’ vac¢siu priemernu vel'kost’ vrhu. Tento predpoklad sa nepotvrdil a ja sa domnievam, ze

ma vyZivnost potravy vplyv skor na samotnl graviditu a s tym spojenu velkost vrhu u
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konkrétnej samice nez, ze by sa javila ako jedna zo selekénych tlakov (Kiinkele 2000, Dusek

et al. 2017, Parra-Vargas et al. 2020).

Z uvedenych vysledkov je zrejmé, Ze najsilnejSimi faktormi bude trojica, ktord sa
navzajom ovplyviluje - miera sociality, pohlavny dimorfizmus a rozmnoZovaci systém. Nie je
mozné pri podrade Hystricomorpha tieto tri faktory oddelit’ a sledovat’ ich vplyv zvlast,
nakol'ko su vSetky sucastou jedné¢ho celku. Na druhom mieste stoji neprekvapivo vplyv
multipaternity, ktory je taktiez len d’alS$im pokraCovanim socidlnych faktorov. Ekologické
faktory, potrava a prostredie, nemaju signifikantny vplyv pokial nie s kombinované s
efektom cCelade. Velkost' tela a parentdlna starostlivost st evoluéne nefixované a

nesignifikantné.

Zo ziskanych informacii teda moZeme potvrdit’ alebo vyvratit’ predikcie poloZené na

zacCiatku préce:

1. Medzi velkost'ou vrhu a vel’kost’ou tela samice neexistuje ziadna korelacia.
- Velkost tela samice nevysla ako signifikatny faktor ovplyvitujici velkost’ vrhu nakol’ko sa
podrad Hystricomoprha sklada len z druhov s prekocidlnymi mlad’atmi a vplyv tohto faktoru

je lepsie pozorovatelny pri druhoch s mnohymi altricidlnymi mlad’atami vo vrhu.

2. Medzi vel'kostou vrhu a stupfiom pohlavného dimorfizmu existuje negativna korelacia.
- Rozdiel medzi velkostou tela samca a samice ovplyvituje vel'kost” vrhu v smere zvysenia

pocas vyskytu viacSieho samca v danom druhe.

3. Medzi velkost'ou vrhu a stupiiom sociality existuje pozitivna korelécia.
- Jeden z troch najsilnejSich faktorov, ktoré sa zaroven ovplyviluju navzdjom. Socialita je

uzko spéta s pohlavnym dimorfizmom a rozmnozovacim systémom druhov.

4. Medzi velkost'ou vrhu a vyZivnost’ou potravy neexistuje Ziadna korelacia.
- Vyzivnost’ potravy nezaznamenala evolu¢ny dopad na velkost vrhu kedze je jej efekt

signifikantnejsi hlavne pred a pocas gravidity u jednotlivych samic, nie u druhu ako takom.

5. Medzi velkostou vrhu a typom habitatu a teda poctom ukrytov pred predatormi
neexistuje ziadna korelacia.
- Vplyv hybitatu moZzeme vidiet’ len v analyzach kde nedoslo k odfiltrovaniu fylogenézie, o

znaci silnejsi vzt'ah faktorov.
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Fylogeneticky

VSeobecné Zrkadlové p p
nezavislé R? R?
Model zZmiesané stromy hodnota hodnota
kontrasty (SAS) (PIC)
modely (SAS)| (Mesquite) (SAS) (PIC)
(Mesquite)
N potvrdeny
Celad 0,4036 | 0,0001
vztah
Celad’ a .
ziadny vzt'ah 0,7101 | 0,0002
potrava
potvrdeny
Celad’ a habitat|  vzt’ah 0,5468 | 0,0056
poz. kor.
Velkost’ tela ) vztah
. ziadny vzt'ah 0,0063 | 0,0131
samice neg. kor.
potvrdeny
Pohlavny )
) Ziadny vzt'ah vzt'ah 0,1206 | 0,0028
dimorfizmus
neg. kor.
potvrdeny potvrdeny
Miera sociality potvrdeny vzt'ah vzt’ah 0,6151 | 0,0024 | 0,0852 | 0,0476
vztah
poz. kor. poz. kor.
poz. Kor. ) .
potvrdenv (11‘1'[61‘— (lntel‘-
RozmnoZzovaci ) . :
_ ) vzt’ah akcia) | akcia)
systém (interakcia)
poz. kor.
Starostlivost’ )
Ziadny vzt'ah
o mlad’ata
potvrdeny
. . vztah
Multipaternita vzt’ah 0,0201 | 0,3145
poz. kor.
poz. kor.
Habitat ziadny vzt'ah
Potrava ziadny vzt'ah | ziadny vztah 0,0222 | 0,0508

Tabulka €. 4 - zhrnutie vysledkov jednotlivych analyz u v§etkych faktorov ovplyviujtcich velkost vrhu.
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Vplyv jednotlivych faktorov na evoliciu velkosti vrhu vSak nie je tak jednoduchy,

faktory sa navzajom vel'mi spletito ovplyviuji:

/" Velkost tela \

Velkost’ vihu

Dimorfizmus

Habitat > Socialita

Potrava Roz. systém

Nl <7/

Par. starostlivost «—— . Multipaternita

Obrazok ¢&. 22 - vztahy medzi faktormi ovplyviujicimi velkost' vrhu. Cervené hrubé &iary znacia najdolezitejsie
potvrdené faktory ovplyvitujiice velkost vrhu. Cervené tenké &iary znatia menej vyznamné potvrdené faktory
ovplyviujuce velkost’ vrhu. Cierne hrubé &iary znacia potvrdené vzt'ahy medzi jednotlivymi faktormi. Cierne

tenké Ciary znacia domnelé vzt'ahy medzi jednotlivymi faktormi na zéklade literatary.
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5. Zaver

Najvplyvnej$imi faktormi, ktoré ovplyvnili evoliciu velkosti vrhu v neskorsich
dobach boli miera sociality, pohlavny dimorfizmus a rozmnozovaci systém. Mensi efekt
mozeme pozorovat’ u multipaternity. VSetky tieto socidlne faktory maju viditelny vplyv aj po
odfiltrovani fylogenézie. To znamend, Ze nadalej aktivne ovplyviiuju velkost vrhu

jednotlivych druhov aj napriek zmenam pri inych faktoroch.

Ekologické faktory (potrava a habitat) boli uzsie spété s prislusnostou k cel'adi, ¢o

znaci, ze mali najvacsi vplyv na velkost’ vrhu v ranych Stadiach vyvoja konkrétnych druhov.

Verim, Ze tato praca priniesla novy pohlad na podrad Hystricomorpha a Ze bude
zdkladom pre dalSie Studie. Zvlast po doplneni data setu bude mozné konkrétnejSie a

detailnejSie popisat’ vplyv jednotlivych faktorov, ktoré neboli v tejto praci zastapené.
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abr cine
aco_fusc
ath_afr
ath_mac
bat_suil
cap_pilo
car_sulc
cav_ape
cav_tsc
cly lati
coe_preh
cry hott
cte_gun
cte val
cte aust
cte boli
cte_mend
cte opim
cte perr
cte_peru
cte roig
cte tala
cun_pac
cun_tac
cus_ash
das azar
das_fuli
das_pun
din_bran
dip_labi
dol pata
dol sali
ere_dors
fel vae

fuk_ama

Abrocoma cinerea
Aconaemys fuscus
Atherurus africanus
Atherurus macrourus
Bathyergus suillus
Capromys pilorides
Carterodon sulcidens
Cavia aperea

Cavia tschudii
Clyomys laticeps
Coendou prehensilis
Cryptomys hottentotus
Ctenodactylus gundi
Ctenodactylus vali
Ctenomys australis
Ctenomys boliviensis
Ctenomys mendocinus
Ctenomys opimus
Ctenomys perrensi
Ctenomys peruanus
Ctenomys roigi
Ctenomys talarum
Cuniculus paca
Cuniculus taczanowskii
Cuscomys ashaninka
Dasyprocta azarae
Dasyprocta fuliginosa
Dasyprocta punctata
Dinomys branickii
Diplomys labilis
Dolichotis patagonum
Dolichotis salinicola
Erethizon dorsatum
Felovia vae

Fukomys amatus
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fuk anse
fuk dama
fuk darl
fuk_mech
gal spi
geo brow
geo_cape
hel arge
het glab
hyd hydr
hys afr
hys bra
hys_cri
hys_ind
chi_lani
lag_maxi
lag_visc
lao _aen
mas_nza
mes_ange
mes_mela

mic_aust

Fukomys anselli

Fukomys damarensis
Fukomys darlingi

Fukomys mechowii

Galea spixii

Geocapromys brownii
Georychus capensis
Heliophobius argenteocinereus
Heterocephalus glaber
Hydrochoerus hydrochaeris
Hystrix africaeaustralis
Hystrix brachyura

Hystrix cristata

Hystrix indica

Chinchilla lanigera
Lagostomus maximus
Lagidium viscacia
Laonastes aenigmamus
Massoutiera nzabi
Mesocapromys angelcabrerai
Mesocapromys melanurus

Microcavia australis

myo_acou Myoprocta acouchy

myo_coyp Myocastor coypus

mys_preh
oct_degu
pec_spe
pet_typ
pla_aed
pro_bre
pro_cuvi
pro_trin
spa_cyan
thr_ape
thr gre
thr _lau

Mysateles prehensilis
Octodon degus
Pectinator spekei
Petromus typicus
Plagiodontia aedium
Proechimys brevicauda
Proechimys cuvieri
Proechimys trinitatis
Spalocopus cyanus
Thrichomys aperoides
Thryonomys gregorianus

Thrichomys laurentius
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thr_swi Thryonomys swinderianus
tri_alb Trinomys albispinus

tri dim  Trinomys dimidiatus

tri_fas Trichys fasciculata

neg. kor. negativna korelacia

poz. kor. pozitivna korelacia

GLMM Generalized linear mixed models

Vseobecné linearne zmiesané modely

PIC Phylogenetic Independent Contrast

Fylogeneticky nezéavislé kontrasty
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