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Abstrakt

Mikosatelity jsou tandemové se opakujici repetice DNA o délce 1-6 part bazi DNA.
Vyskytuji se v genomech prokaryotickych i eukaryotickych organismii a byly objeveny
u vSech zatim zkoumanych druhti. U obratlovcd se mikrosatelity nejcastéji vyskytuji
u zastupcu fadu hlodavcti (Rodentia). Vzhledem k vysokému stupni polymorfismu,
heterozygozity, vysoké rozliSitelnosti a castému vyskytu v genomech se staly nejcastéji
pouzivanymi genetickymi markery. Spektrum jejich vyuziti je velmi Siroké, uplatiluji se
v genetickych studiich, populacni genetice a v analyzach paternity, zde jsou praveé nejcastéji
vyuzivany.

V této praci bych chtéla shrnout dosavadni poznatky o genetické povaze mikrosateliti,
jejich vzniku, distribuci v genomu a disledcich, které to ma na jejich pouziti v analyzach
paternity. Ve druhé poloviné své prace jsem se zamétila na faktory, které ovliviiuji paternitu
mlad’at jako jsou napftiklad: typ reprodukéniho systému, mira kompetice spermii mezi samci a
s tim souvisejici selekce spermii samicemi. Podstatny vliv ma také vyskyt mimoparové (EPP)

a mimoskupinové paternity (EGP).

Abstract

Microsatellites are tandem repeats of short sequence motifs (1-6pb) of DNA. They
occur in the genomes of prokaryotic and eukaryotic organisms and were discovered for all
investigated species. Among vertebrates, rodents (Rodentia) exhibit the highest number of
microsatellites in the genome. Due to a high degree of polymorphism, heterozygozity, high-
resolution ability and frequent occurrence in the genomes, microsatelites became the most
widely used genetic markers. Spectrum of their use is very wide, they are applied in genetic
studies, population genetics and in the paternity analysis, here are the most frequently used.

In the present work, I would like to summarize the information on the genetic nature
of microsatellites, their origin, distribution in genome and resulting implications on their use
in paternity analysis. In the second half of my work, I focused on the factors, which affect the
paternity of juveniles such as: type of reproductive system, degree of sperm competiton
between males and the related selection of sperm by females. Occurrence of extra-pair
paternity and extra-group paternity has a substantial influence on the survival and viability of

pups in the litter.
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1. Uvod

Pouzivani riiznych molekuldrnich metod nebylo do roku 1980 pfili§ rozsiteno. Teprve
béhem poslednich desetileti bylo vyvinuto mnoho rtiznych molekularnich markerd, které se
dnes vyuzivaji kuréovani paternity. Mezi né patii napiiklad chromosomalni markery,
allozymy, DNA fingerprinting, RAPD (random amplified polymorphic DNA) a mikrosatelity,
které¢ patii k nejpouzivanéjSim. Vyuziti molekularnich marker v populaéni genetice
a ve studiich zabyvajicich se ur€enim paternity zdsadné zmeénilo nas pohled na problematiku
reprodukénich systémti zivoCichii. U mnoha druhG a skupin Zzivocichi byla odhalena
mimoparova (EPP) nebo mimoskupinova (EGP) paternita. V nékterych ptipadech to bylo
velmi piekvapivé. Napiiklad u ptakl je ziejm€ monogamnich méné nez 25% druht (Griffith
et al., 2002). Bartmann & Gerlach (2001) ptedpokladaji, ze EPP (EGP) je také mnohem vice
rozsifena u riznych druhti drobnych savcl. Mezi né patii 1 fad hlodavcti (Rodentia), ktery
zahrnuje vice nez 2000 druhd, coZ je asi 44% vSech savcl (Wolff, 2007). Diky své schopnosti
prizplisobit se, vyuzit dostupné zdroje a rychle se rozmnozit, obsadili téméf cely svét.
Nejcastéji vyskytujicim se reprodukénim systémem u pievazné vétSiny z nich je promiskuita
(Wolff, 2007). V tomto systému paternitu mlad’at ovlivituje mnoho riznych faktort jako
naptiklad: potadi kopulujicich samcti, kompetice spermii a s tim souvisejici selekce spermii

samicemi.



2. Mikrosatelity

Ackoli vyuziti mikrosatelitli v poslednich letech stale stoupa, jejich plivod a biologicka
funkce zlstavaji nejasnymi. Piesto lze s jistotou fici, Ze v buiice (organismu) ovliviiuji mnoho
procesii jako jsou regulace genové aktivity, rekombinace, DNA replikace, bunéény cyklus,
mismatch repair system a organizace chromatinu (L1 et al., 2002).

Popularitu ziskaly hlavné diky svym vyhodnym vlastnostem usnadilujicim jejich
vyuziti v genetickém vyzkumu. Mezi jejich hlavni pfednosti patii: hojny vyskyt v genomu
vétSiny organismu, vysoky polymorfismus se stupném heterozygozity ¢asto dosahujicim az
90% (Baker et al., 1999). Dalsi vyhodou je, Ze tato metoda je zaloZena na PCR (polymerase
chain reaction), kterd je méné finan¢né€ narocnd a tim lépe piistupnd. Délka repetice se zjisti
pomoci amplifikace metodou PCR s oligonukleotidovymi primery umisténymi v unikatni
sekvenci obklopujici repetici (flanking regions). Porovnani délky amplikond se provede
gelovou elektroforézou.

Naopak nevyhodou je nutnost izolace de novo u druhti, které jesté nebyly zkoumany
(Peters et al., 2007; Xu et al., 2006; Jaarola et al., 2007). Pro tyto druhy, ale lze pouzit
primery, které byly ptivodné vyvinuty pro jiny pfibuzny druh z t€hoz rodu. Tato vlastnost
mikrosateliti je zndma jako nahraditelnost (transferability) nebo cross-species amplifikace
(Jaarola et al., 2007; Roa et al., 2000). Je umoznéna homologni povahou DNA sekvenci
v mikrosatelitnich flanking regions (DNA sekvence vyskytujici se pied a za urcitym lokusem
nebo genem) (Oliveira et al.,, 2006). Srostouci fylogenetickou vzdalenosti druht
pravdépodobnost uspésného pouziti klesa.

Mikrosatelity nasly Siroké uplatnéni v genetickych studiich populacni struktury, toku

gend, efektivni velikosti populace, populacni genetice a pii ur€ovani paternity.

2.1. Struktura a vlastnosti mikrosatelitii

Mikrosatelity jsou znamy jako STR (short tandem repeats) nebo SSRs (single
sequence repeats). Jsou to tandemové se opakujici oblasti DNA o délce 1-6pb. Mohou byt
nalezeny v kodujicich i nekodujicich oblastech genomu, jak u prokaryotickych tak i
u ekaryotickych organismu (Toth et al., 2000).

Lze je d¢lit na razné typy podle opakujici se sekvence na dokonalé, nedokonalg,
prerusené nebo slozené (Oliveira et al., 2006). Dokonalé (perfect) mikrosatelity nejsou
preruseny zadnou bazi, ktera by nepatfila do motivu (.. TATATATATATATA...), zatimco
nedokonalé (imperfect) jsou pieruSeny jinym parem bazi (.. TATATATACTATATATA...).



U prerusovanych (interrupted) mikrosatelitli je do opakujici se sekvence vloZena druha kratka
sekvence, kterd se neshoduje sprvni (... TATATATACGTGTATATA...). SloZené
(composite) se skladaji ze dvou opakujicich se sekvenci, které na sebe navazuji
(... TATATAGTGTGT...).

Podle délky repetice je mulzeme d¢lit na dinukleotidové (...CACACACA...),
trinukleotidové (... ATGATGATG...), tertranukleotidové (... CATGCATGCATG...), atd.

Diky vysokému stupni polymorfismu se mikrosatelity vyskytuji u homozygotnich
jedinci se shodnym poctem repetic na obou homolognich chromozomech, zatimco
u heterozygotnich (Obr.1) se u kazdé¢ allely pocet repetic 1isi (Oliveira et al., 2006). To

umoziuje rozliSeni jednotlivych jedinct v populaci.
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Obr.1 Rozdilny pocet repetic u heterozygotniho jedince
Alela 1 se sklada ze tii repetic a alela 2 z péti repetic sekvence CA.

(http://urgi.versailles.inra.fr/projects/GnpSNP/general _documentation.php)

2.2. Vyskyt v genomu

Mikrosatelity jsou Siroce rozsifeny v genomech prokaryotickych i eukaryotickych
organismil. Vyskytuji se jak v kdédujich, tak 1 v nekddujich oblastech genomu (Toth et al.,
2000), kde tvofi prevaznou ¢ast DNA (Li et al., 2002). Tento jev je pfipisovan negativni
selekci proti posunové mutaci (frameshift mutation) v kédujicich oblastech (Metzgar et al.,

2000). V obou oblastech jsou hojné zastoupeny tri- a hexa- nukleotidové repetice, zatimco



ostatni typy repetic (mono-, di-, tetra-, pentanukleotidové repetice) jsou v kddujicich
oblastech mnohem mén¢ Casté (Metzgar et al., 2000).

Hancock (1995) analyzoval mikrosatelity vyskytujici se v dlouhych sekvencich a
zjistil souvislost mezi velikosti genomu a celkovym stupném opakovani repetic. To potvrdilo
hypotézu, ze zabudovani mikrosateliti je doprovazeno zvétSenim genomu b&hem evoluce.
Vklddanim vice repetic do genomu poskytuje organismim molekuldrni prostiedek
pro rychlejsi adaptaci na stres z prostiedi (Li et al., 2002). Studie, kterou provedli Toéth et al.
(2000) ukézala, ze distribuce riznych typi repetic (od mono- az po hexanukleotidové) je
vysoce zavisld na taxonomické skupin€. Jedny znejdelSich mikrosateliti se vyskytuji
u jednoduchych organismi jako jsou plisné, houby a protista (Field & Wills, 1996).
U obratlovcl (Vertebrata) se nejcastéji vyskytuji repetice motivu (AC), nebo (AT),, dale bylo
srovnavaci studii zjiSténo, Ze nejvysSi pocet mikrosatelith v genomu ma tad hlodavci
(Rodentia) a nejméné had’atko obecné Caenorhabditis elegans (To6th et al.,, 2000).
U hlodavcii se objevuji trikrat ¢astéjsi dinukleotidové repetice nez mononukleotidové (Toth et

al., 2000).

2.3. Mutacni mechanismy

Jesté¢ donedavna prevladal nazor, Zze mikrosatelity jsou selekéné neutrdlni a proto
nejsou ovlivnény selekénim tlakem (Oliveira et al., 2006). Jednim z rozhodujicich faktora
ovlivityjicich evoluéni dynamiku mikrosatelitni DNA je pocet repetic (Oliveira et al., 2000),
ktery se kvuli jejich nestabilit¢ neustdle méni. Soucasné studie ukazuji, Ze zmény poctu
repetic mohou byt pfi¢inou mnoha geneticky podminénych onemocnéni (Li et al., 2004).

Mutacni rychlost mikrosatelitli je mnohem vys$s§i nez u zbytku genomu, pohybuje se
mezi 107 do 10 nukleotidd na lokus za generaci (Sia et al., 2000). Lze tedy odekavat, Ze
v kédujich oblastech bude nizs$i pocet mikrosateliti nez v nekodujicich. Zména v kodujici
oblasti (posunuti Ctecitho ramce) mize zpusobit ztratu funkce vzniklého proteinu. Tuto
hypotézu potvrdily srovnavaci studie, které provedli Toth et al. (2000). Existuje zde tedy
selekéni tlak na mutace, které se vyskytuji v oblastech gent (Li et al., 2004).

Byly navrzeny dva hlavni muta¢ni mechanismy jako vysvétleni mutaéni rychlosti
mikrosatelitt: sklouznuti DNA polymerazy béhem replikace nebo vznik rekombinaci mezi
dvéma fetézci DNA (Oliveira et al., 2006). Rekombinace méni délku mikrosatelitd bud’

nerovnomérnym crossing-overem nebo genovou konverzi (Li et al., 2002).



A) Sklouznuti béhem DNA replikace

Sklouznuti DNA polymerazy (DNA polymerase slippage) mize nastat pii replikaci
nebo opravé DNA. Béhem polymerace je vznikajici dvousroubovice DNA jesté nestabilni a
tak mize dojit vlivem termélni fluktuace k jejimu rozpojeni (denturaci). Retézce se poté
znovu sparuji (renaturace), ale v dusledku pfitomnosti repetitivni sekvence dochazi nékdy
k nepiesnému nasednuti DNA polymerazy na templat. Tim se sekvence repetic na vzniklém
vlaknu bud’ prodlouZi nebo zkrati, vznikaji tzv. slip-strand mispairing errors (Obr. 2). Nékteré
ztéchto chyb jsou opraveny mechanismem mismatch DNA repair nebo exonucleolytic

proofreading, ale vétSina z nich unikne opravé a stane se mutacemi (Li et al., 2002).
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Obr. 2 Sklouznuti béhem DNA replikace

Béhem polymerace miize dojit k do¢asnému oddéleni fetézcti DNA. Nasledné spojeni je ve vétSin¢ piipadl
presné, ale nékdy se vyskytne chybné napojeni polymerazy diky repetitivni sekvenci. V takovém ptipadé vznika
bud’ klicka na polymerovaném fetézci-Cerveny (prodlouzeni repetice), nebo na templatovém fetézci-modry

(zkraceni repetice). Vlozeny obrazek vpravo nahote: Nékteré repetice mohou tento proces podporovat stabilizaci

prechodového stavu tvorbou vlasenkové struktury.

( http://biol.If1.cuni.cz/ucebnice/repetitivni_dna.htm)



B) Rekombinace mezi dvéma fetézci DNA
Nerovnomérna rekombinace
K nerovnomérné rekombinaci (unequal crossing-over) dochdzi mezi homolognimi
chromosomy béhem meiotického déleni. Na rozdil od rovnomérné rekombinace (equal
crossing over) se zde pienasi jen cast alely (B) z jednoho chromosomu (4B) na druhy (4A).
Zbytek alely (B) zGstava na pivodnim chromosomu (4B), a to zptisobi prodlouzeni celého
chromosomu. Timto procesem vznikaji rozsahlé zmény, jako je ztrata nebo ziskani velkého

poctu repetic (Obr. 3).
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Obr. 3 Rozdil mezi rovnomérnou a nerovhomérnou rekombinaci

Béhem rovnomérné rekombinace (nahote) si cely usek alely A vyméni misto s isekem alely B. Zatimco u
nerovnomérné rekombinace (dole) se pouze Cast alely B uvolni a vyméni si misto s alelou A, zbytek ziistava na
ptivodnim chromosomu. Vysledkem je prodlouzeny 4B a zkraceny 4A chromosom.

(http://hopes.stanford.edu/causes/mutation/q4.html)

Genova konverze
Genova konverze se vyskytuje béhem rekombinace DNA, pii které se prenasi
geneticka informace mezi homolognimi chromosomy. Na zacatku jsou dvé molekuly DNA,
jedna donorova a druhd akceptorova. Donorovd molekula piedd cast svého fetézce
akceptorové molekule. Sekvence donorové molekuly se narozdil od akceptorové neméni

(Obr. 4).


http://hopes.stanford.edu/causes/mutation/q4.html
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Obr. 4 Porovnani rozdilu mezi genovou konverzi a crossing-overem

(a) Dvé molekuly DNA.

(b) Genova konverze - ¢ervena molekula DNA preda ¢ast své genetické informace (e-¢' oblast) modré
molekule DNA.

(c) DNA crossing-over — dvé molekuly DNA si vyméni Cast své genetické informace (f-f a F-F').

(www.web-books.com/MoBio/Free/Ch8D4.htm)

Teoretické muta¢ni modely

Pro spravné urCeni genetickych parametrii mikrosatelitovych dat je velmi dilezité
rozhodnout, ktery teoreticky model pouzit. Mutacni modely se pouzivaji k odvozeni
ocekavaného poctu alel v populaci z pozorované heterozygozyty. Nejcastéji se pouzivaji Ctyfi
modely, z nichz kazdy ma své vyhody a nevyhody pii aplikaci na data ziskana z mikrosatelitti.

K vyhodnoceni ziskanych dat se dnes pouzivaji rizné pocitacové programy.

Infinete allels (IA) model (Kimura & Crow, 1964)

V tomto modelu kazdd mutace ndhodné vytvoii novou alelu. Naptiklad: alelu s 10
repeticemi miizeme povazovat za stejné geneticky pfibuznou s alelou, kterd ma 15 repetic
stejn¢ jako s dal$i, ktera ma 16 repetic. Blizkost ve smyslu poctu repetic neurCuje stupen

fylogenetické piibuznosti. Pro tento model pouzil Wright (1931) F-statistiku.

Stepwise mutation (SM) model (Kimura & Ohta, 1978)
Nova alela v tomto modelu vzniké ziskem nebo ztratou (stejnd pravdépodobnost) ¢asti

repetice. Z toho vyplyva, ze dvé alely liSici se jednim motivem jsou vice piibuzné, nez alely


http://www.web-books.com/MoBio/Free/Ch8D4.htm

lisici se nekolika repeticemi (Oliveira et al., 2006). Sdili totiz vice spolecnych ptredkt. Tento
model se pouziva pii odhadovani vztahi mezi jednotlivei a strukturou populace, s vyjimkou
v piipad¢ vyskytu homoplasii, které mohou negativné ovlivnit populaéni studie. Dochdzi
k tomu tehdy, kdyz studie zahrnuje vysoké mutacni rychlosti a velké velikosti populaci spolu
se silnym omezenim velikosti alel (Estoup et al., 2002). Homoplasie nastava, kdyz dvé
struktury (v naSem piipad¢ alely) vypadaji stejné, ale nejsou stejného plivodu (nemaji
spole¢ného piedka). Tento model se vyuziva hlavné pfi zjisStovani fylogenetické piibuznosti

mezi druhy (Estoup et al., 2002).

Two phase (TP) model

Tento model vytvofili Di Rienzo et al. (1994) jako vylepSeni SM modelu pro praci
s mikrosatelitovymi daty. Jestlize se vyskytne mutace, tak ma pravdépodobnost p, Ze bude
jednostupiiovd (one-step) a pravdépodobnost 1 — p, Ze bude vicestupfiova (multi-step).
V jednostupniové fazi ma vznikla alela stejnou pravdépodobnost, Zze bude o jednu repetici
krat$i nebo delsi nez piivodni alela. Ve vicestupniové fazi je zména v poctu repetic odvozena
z jejich specifického rozsifeni, které umoziuje velké zmény v poctu repetic (Di Rienzo et al.,
1994). Vysledkem vétSiny mutaci je snizeni nebo zvySeni poctu repetic o jednu jednotku, ale

vzacné se vyskytuji i zmény velkého poctu repetic.

K-alleles (KA) model
Predpoklada se zde, ze pokud je presny pocet k moznych alel na daném lokusu,
pravdépodobnost mutace alely na jinou alelu je p/k — 1, kde p je mutacni rychlost (Crow &

Kimura, 1970).

2.4. Nulova alela

Dalsi jev, ktery mtze ovlivnit zpracovani dat z mikrosatelitd, je pfitomnost nulovych
alel, vyskytujicich se v Sirokém rozpéti taxoni (Dakin & Avise, 2004). Nulova alela je
libovolna alela na lokusu mikrosatelitu, kterd se neamplifikuje (nebo velmi slabé) béhem
PCR. Jednou zmoznych pfi¢in vzniku nulové alely je mutace DNA v misté, které je
homologni primeru (flanking regions) a tak je zamezeno probéhnuti PCR reakce (Chapuis &
Estoup, 2007). Dals§i zpisob vzniku nulové alely je rozdilna ucinnost amplifikace
mezi kratkou alelou a dlouhou, kterd se mize amplifikovat méné G€¢inné neZ kratka. Proto se

nakonec podafi detekovat pouze mensi z alel heterozygotniho jedince (Wattier et al., 1998).
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Zdrojem nulovych alel mtize byt také selhani PCR v disledku proménlivosti kvality templatu
nebo jeho nizkého mnozstvi (Gagneux et al., 1997).

Nulovéa alela mize byt zjiSténa v populacnich studiich pomoci vypoctu Hardy-
Weinbergovy rovnovahy, kde se projevi jako nedostatek heterozygotii (Chapuis & Estoup,
2007). V soucasné dob¢ se k odhadu vyskytu nulové alely také pouzivaji rizné pocitatové
programy. Toto vSe jsou ale pouze nepiimé ptistupy k detekci nulové alely.

Piimy dikaz o jeji pfitomnosti ziskame nasekvenovanim PCR produktu studovaného
lokusu (Dakin & Avise, 2004). Aby reakce prob¢hla i na nulové alele, musi se upravit
sekvence nenasedajictho primeru tak, ze se posune o né¢kolik nukleotidi vedle mutace.
Na takto upraveném paru primert reakce probéhne a lokus je pln¢ pouzitelny pro analyzu
paternity.

Ve studiich zabyvajicich se ur¢enim paternity mize pfitomnost nulové alely zpusobit
chybné urceni rodi¢l mladéte (Dakin & Avise, 2004). V populaci se vyskytuje homozygotni
matka, ke které zdanlivé nepatii jeji mlad’ata, protoZe od ni jakoby nezdédila jeji alelu. Matka
vSak neni ve skutecnosti homozygot, ale heterozygot sjednou nulovou alelou, kterda se
neprojevi. Pokud je nositelem nulové alely otec, je nebezpeCi, ze jeho mlad’ata budou

oznacena jako vysledek mimoparové paternity.

2.5. Vyuziti mikrosateliti

Mikrosatelity jsou v soucasné dobé nejvice rozSifenou a pouzivanou skupinou
molekularnich markert. Vyznacuji se vyraznym polymorfismem, ktery spociva
ve variabilnim poctu repetitivnich elementd. Dosahuji také velmi vysokého stupné
heterozygozity, az 90% (Baker et al., 1999) a proto jsou vhodné k pouziti v analyzach, kde je
potieba individualné rozlisit jedince. Dédi se kodominantné, coz znamena, ze délka kazdého
mikrosatelitu je dédéna mendelisticky. V genomu se vyskytuji ve velkém mnoZstvi a jsou
kratké.

Své uplatnéni nasly v mnoha studiich, které se zabyvaly urovanim rodicovstvi
(parentage analysis) a zjiStovanim vicenasobné (multiple) paternity (Barker et al., 1999), jak
u zivo€ichi tak 1 u semen rostlin. Déle se vyuzivaji pfi zjiStovani ptibuzenskych vztahli mezi
jedinci 1 mezi populacemi (Manno et al., 2007). VSeobecné se pouzivaji pii studiu
rozmnozovacich systému, kde se s jejich pomoci stanovuje naptiklad stupein inbreedingu
v populaci. Nepostradatelné jsou také pii tvorbé genetickych map. Vyuzivaji se i ve studiich

zaméienych na populacni genetiku, tok genii (migrace), strukturu a efektivni velikost
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populace. Vyznamné je jejich pouziti v ekologické a evolu¢ni genetice, ochranaiské genetice,

pii Slechténi zivocichil i rostlin a v systematice.

3. Urceni paternity a ptibuznosti

3.1. Pozorovanim

Paternitu mladd’at Ize u mnohych skupin savcid urCovat velmi snadno pouhym
pozorovanim. Naptiklad nékteii kopytnici v dobé rozmnozovani vytvaii harémy. Ty jsou
ovladdny dominantnim samcem, ktery se stdva otcem vétSiny narozenych mlad’at. Jako
ptiklad mohu uvést jelena lesniho Cervus elaphus (Bonenfant et al., 2004). Dale miZzeme
pozorovani vyuzit u druhl Zijicich v monogamii jako je tomu u dikdika Kirkova Madoqua
kirkii (Brotherton et al., 1997).
vyskytu EPP (EGP) a promiskuitnimu chovani jedinct. Do této kategorie miZzeme zatadit i
hlodavce (Rodentia).

Pro urCeni matky a sourozencti mladéte z jednoho vrhu mitizeme pouzit pozorovani,
protoZe samice Casto vykazuje specifické chovani, jako je branéni nory pfed jinymi samicemi
nebo stavba hnizda.

Urceni otce mlad’at je mnohem obtizngjsi. Je mozné urcit otce napiiklad na zakladeé
piimého pozorovani pafeni, ale vzhledem k tomu, Ze vétSina hlodavci méa nocni aktivitu nebo
se pafi pod zemi, je tato metoda vétSinou nepouzitelnd. Pafeni pod zemi lze zjistovat neptimo
diky charakteristickému chovani jedinct jako je: noSeni materidlu na hnizdo, ¢isténi srsti,
zdrzovani se vnofe a zvukové signaly (Hoogland & Foltz, 1982). Vzhledem k vyskytu
vysokého stupné mimoparové paternity, nemizeme tuto metodu povazovat za stoprocentné
spolehlivou. Je proto nejlepsi pouzit pozorovani v kombinaci s n€kterou z molekularnich

metod.

3.2. Koeficientem pribuznosti

Pouziti mikrosatelitni DNA nebylo do roku 1980 pfili§ rozsiteno. Do té doby se
piibuznost urcovala pomoci koeficientu ptibuznosti a za pomoci dat z rodokment. Koeficient
ptibuznosti (r) je procento spolecnych gend, které dva piibuzni jedinci zdé&dili od svych

predkt. Naptiklad mladé ziska od kazdého rodice polovinu jeho genil, to znamend, Zze
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koeficient ptibuznosti r = 0,5. Se svym prarodicem bude toto mladé¢ mit 2 x 2 = Y
spolecnych genti. Koeficient pfibuznosti tedy bude mezi mladétem a jeho prarodicem r = 0,25
atd. Stupen pfibuznosti také souvisi s pfibuzenskym altruistickym chovanim. V takovém
ptipad¢ se jedinec chova nesobecky a poskytuje sluzbu, pomoc nebo néjakou vyhodu jinému
jedinci bez vyhody pro n¢ho samotného. Podporovanim ptibuzného jedince se zvySuje jeho
pravdépodobnost na preziti a tim 1 rozmnozeni Casti spoleCnych gent. V evoluci vzniklo
n¢kolik takovychto ptikladl, kdy nerozmnoZzujici se jedinci vénuji vétSinu svého Casu i
energie k tomu, aby vSestranné¢ pomahali svym rozmnozujicim se blizkym ptibuznym: napf.
socialni systém u medonosnych vcel, mravencd, vSekazii nebo ryposSovitych hlodavct.
Nevyhodou studia téchto vztahi je nutnost =ziskat mnozstvi historickych dat

o zkoumané populaci, ktera jsou ale vétSinou nedostupna (Oliveira et al., 2006).

3.3. Analyzou mikrosateliti

Analyza paternity nebo pfibuznosti v populaci pomoci mikrosateliti je zalozena
na studiu variability jednoho mikrosatelitového lokusu u vSech zkoumanych jedinct, kde se
detekuji vSechny rGzné alely tohoto lokusu. Lokusy jsou sice variabilni v poctu repetic (své
délce), ale dédi se striktné mendelisticky. To znamen4, Ze potomek miize mit pouze ty alely
lokusu, které se vyskytuji u jeho rodicl, vzacné se ale mize vyskytnout mutace piimo
na tomto lokusu. Kazdy jedinec tedy muize byt na zkoumaném lokusu bud’ homozygot nebo
heterozygot.

Princip této metody spociva v urCeni konkrétnich alel lokusu u potomkl a jejich
potencidlnich rodi¢i a prozkoumani, zda maji potomci takové alely, které jsou nekterou
moznou kombinaci alel potencidlnich rodict. Pokud je u potomka nalezena alela, kterd se
nevyskytuje u rodice, tak tento rodi¢ nemiize byt jednoznaéné biologickym rodi¢em tohoto
mladéte. Je tedy mozné jednoznacné vyloucit vztah domnélého rodi¢e a mladéte, ale naopak
potvrzeni tohoto vztahu ma pouze charakter urCeni pravdépodobnosti. Aby se tato
pravdépodobnost zvysila, je tfeba studovat vzdy nékolik lokusii najednou, ve vétSiné piipada
jsou to 3 az 6 lokust. Konec¢ny vysledek vztahu rodi¢ - potomek je ziskdn porovnanim dat

z jednotlivych lokust.
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4. Strucnd charakteristika fadu hlodavct (Rodentia)

Hlodavci patii mezi nejpocetnéjsi fad savcl a zahrnuji vice nez 2 000 druht, coz je asi
44% vsech savct (Wolff, 2007). Vyskytuji se po celém svéte, kromé Antarktidy. Na jejich
celosvétovém rozsifeni ma vyznamny podil také ¢lovek, ktery je do mnoha oblasti nahodné
zavlekl. V novych ekosystémech hlodavci napachali obrovské skody a mnohdy stali v pozadi
ohrozeni nebo 1 vyhubeni mnoha mistnich druhi Zivocichil.

Jednim z charakteristickych znak® hlodavct jsou hlodavé tezaky, které se skladaji
z jednoho paru hornich a jednoho paru dolnich fezaki. Pouze piedni strana fezakl je pokryta
sklovinou. Horni par je neustale obrusovan spodnim parem a tak se udrzuje optimalni tvar
zubtl. Spi¢aky chybi tplné a namisto nich je vytvofena charakteristicka mezera — diastema.
Dale maji hlodavci od 1 do 2 tienovych zubii a 3 stolicky.

Jsou to vétSinou drobni savci s noCni, ale i denni aktivitou, ktefi obsadili Siroké
spektrum nik od podzemnich, poustnich az po horské. Dokazi se ptizptisobit prostiedi, vyuzit
dostatku potravnich zdroji a rychle se rozmnozit. Bfezost je u ptfevazné vétSiny z nich velmi
kratk4 a samice rodi vys$si pocet mlad’at. Ta byvaji vétSinou altricidlni jako napiiklad u mysi
domaci Mus domesticus, ale nékteti hlodavci maji i prekocialni mlad’ata jako napiiklad morce
divoké Cavia aperea. Mlad’ata jsou v hnizd¢ a vétSinou nehlidana, proto je u nich vysoké
riziko, Ze budou zabita cizim samcem nebo samici. Casto se také stavaji obéti predatorii.

Nejvyvinutéjsim smyslem hlodavct je Cich, ktery slouzi hlavné pro komunikaci mezi
nimi (Wolff, 2007). K zanechdvani pachovych stop maji nékolik specialnich zlaz
produkujicich kozni maz a pouzivaji také moc a vykaly. Z pachové stopy zanechané jednim
zvitetem muize dal$i jedinec zjistit jeho socialni status ve skupiné, reprodukéni moZnosti a
mnoho dalSich informaci (Wolff, 2007).

Nektefi hlodavei jsou prenaseci riznych onemocnéni a hostitelé paraziti. Jsou i
vyznamnymi Skudci zemédé€lskych plodin. Diky rozsdhlym vyzkumim provadénych
na hlodavcich se mnozi znich stali modelovymi druhy pro studium genetiky, ekologie,
demografie, fyziologie, reprodukénich strategii a evolu¢nich pochodi.

Wilson & Reeder (2005) déli fad Hlodavcei (Rodentia) na pét podiada. Konecny pocet
ani vztahy jednotlivych ¢eledi nejsou jesté uplné dofeseny.

1. Podifdd Sciuromorpha (veverkodelistni): Aplodontidae (bobruskoviti), Sciuridae

(veverkoviti), Gliridae (plchoviti)

2. Podiad Castorimorpha: Castoridae (bobroviti), Heteromyidae (pytlouSoviti), Geomyidae

(pytlonosSoviti)
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3. Podidd Myomorpha: Dipodidae (tarbikoviti), Platacanthomyidae (ostnoplsi), Spalacidae
(slepcoviti), Calomyscidae (kife¢ci mysi), Nesomyidae (kieCci madagaskarsti), Cricetidae
(ktecci pravi), Muridae (mySoviti)

4. Podidd Anomaluromorpha: Anomaluridae (Supinatkoviti), Pedetidae (nohacoviti)

5. Podiad Hystricomorpha (dikobrazocelistni): Ctenodactylidae (gundioviti), Bathyergidae

(ryposoviti), Hystricidae (dikobrazoviti), Petromuridae (skalni krysy), Thryonomyidae
(fekomysoviti), Erethizontidae (urzonoviti), Chinchillidae (Cinciloviti), Dinomyidae
(pakaranoviti), Caviidae (morc¢atoviti), Dasyproctidae (agutioviti), Cuniculidae, Ctenomyidae
(tukotukoviti), Octodontidac (osmakoviti), Abrocomidae (¢incildkoviti), Echimyidae
(koroviti), Myocastoridae (nutrioviti), Capromyidae (hutioviti), Heptaxodontinae (velehutie

zubaté)

4.1. Zakladni typy reprodukénich systému hlodavceu

Typ rozmnozovaciho systému je obvykle odvozen ze socialniho uspotfadani druhu. To
je ale zfidkakdy ovétfeno na volné Zijicich populacich (Hoogland & Foltz, 1982). Podstatny
vliv ma také distribuce zdrojit (Wolff, 2007). Za zdroj 1ze u hlodavct povazovat mnozstvi nor,
mist pro hnizdo, Zivotni prostor. Zda se, Ze potrava neni rozhodujicim faktorem pro typ
systému u vétsiny hlodavet (Wolff, 2007), protoze trava a jiné byliny se vyskytuji témef
vSude.

Rozmnozovaci systém a rozdilnost v reprodukénim tuspéchu maji zasadni vliv
na efektivni velikost populace (Bartmann & Gerlach, 2001).

Pii uréovani typu rozmnozovaciho systému je tieba dat pozor na vyskyt artefaktl
pii chovu v zajeti. Naptiklad bézny systém rozmnozovéni v divokych populacich mySice
ktovinné Apodemus sylvaticus je promiskuita (Booth et al., 2007). Zatimco pfi chovu v zajeti,
v mens$i kleci, se pii ovéfovani paternity nenasly vrhy s vicendsobnou paternitou (Bartmann &

Gerlach, 2001). Samec je totiz v mens§im prostoru schopen uhlidat samici pied dalSimi samci.

4.1.1. Promiskuita (polyandrie) (Obr. 5a)

Promiskuita je uspofadani, ve kterém se samice pafi s vice nez jednim samcem a
samec se pafi s vice samicemi. Tato strategie se stdva vyhodnou v homogennim prostfedi, kde
se vice samic nachazi blizko sebe, a proto je pro samce nejvyhodnéjsi byt promiskuitni a

putovat mezi nimi (Wolff, 2007). Tento typ rozmnoZovaciho systému se vyskytuje mezi

hlodavci nejcastéji (Wolff, 2007).
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Samci jednoho druhu mohou vyuzivat rozdilné strategie pti vyhledavani samic. Studie,
kterou provedl Stockley et al. (1994), potvrdila vyskyt dvou alternativnich strategii u samcu
rejska obecného Sorex araneus. Samec se strategii A obsazuje pomérné mensi teritorium.
V dobé pareni podnikd opakované cesty na dlouhé vzdalenosti, kde se snazi pafit s co
nejvetsim poctem samic. Samec typu B zabere velké uzemi, které se prekryva s teritorii
nckolika samic. V dobé pareni se vyskytuje uvnitt tohoto prostoru a snazi se uhlidat samice
pred jinymi samci (Stockley et al., 1994). Vybér typu strategie uruji mozZnosti jedince udrZet
si ziskané zdroje, jeho schopnost kompetice s ostatnimi jedinci a také zavisi na dobé
pohlavniho dospéni (Stockley et al., 1994). Tyto rozdilné strategie nejsou zavislé na véku
samce a je zde mald pravdépodobnost, ze méné¢ uspe€Sny samec zmeéni svoji strategii
za vyhodnéjsi (Stockley et al., 1994).

U druhti s timto rozmnoZovacim systémem se vyvinul silny selekéni tlak na kompetici
spermii jednotlivych samct. To vedlo k ovlivnéni reprodukéni anatomie, fyziologie
a i chovani samct (Ramm et al., 2005). Jednou z adaptaci byla tvorba, tzv. vlacku ze spermii
jednotlivych samciti (Moore et al., 2002). Tato modifikace slouzi ke zrychleni pohybu spermii
reprodukénim traktem samice. U mnoha druhl se vyskytuje, tzv. postkopula¢ni zatka
(copulatory plug) (Ramm et al., 2005), kterd vznikéd po pafeni a ma zabranit oplozeni vajicek
nasledujicim samcem.

Je nepravdépodobné, ze samice ma z pareni s vice samci néjakou pifimou vyhodu jako
je napiiklad jejich nasledna pomoc pii péci o mlad’ata (Booth et al., 2007). Muze ale takto
maximalizovat genetickou diversitu mlad’at, ¢imz zvysi jejich schopnost preziti (Booth et al.,
2007). Také se timto zpisobem redukuje stupen inbreedingu v populaci (Brooker et al., 1990).
U druhti zijicich ve skupiné to zaroven umoziuje jedincim bezpecnéjsi zivot ve skupiné
v celoro¢nim teritoriu (Brooker et al., 1990). Promiskuita je béZny systém rozmnoZovani

v divokych populacich mySice kiovinné Apodemus sylvaticus (Booth et al., 2007).

4.1.2. Polygynie (Obr. 5b)

V polygynnim (harémovém) systému se samec paii se samicemi ze svého harému,
snazi si je udrzet a ochranit pted dal$imi samci. Dominantni samec je otcem vétSiny mlad’at
ve svém harému, i zde se ale vyskytuje mimoskupinova paternita (EGP). Mladé samice
zustavaji ve skuping, ale samci z ni odchazeji. Tato strategie je vyhodna v prostiedi, kde jsou
zdroje rozptyleny, ale kazdy zdroj uzivi vice samic (Wolff, 2007). Tento systém je také
charakterizovan vyssim reprodukénim tspéchem samcti nez samic (Hoogland & Foltz, 1982).

Jako ptiklad mohu uvést psouna prériového Cynomys ludovicianus, jehoz rozmnozovanim se
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zabyvali Hoogland & Foltz (1982). Dalsi studie, kterou provedla Zenuto et al. (1999),

potvrdila polygynii u tukotuka talarského Ctenomys talarum.

4.1.3. Monogamie (Obr. 5¢)

Monogamie je stav, kdy se jeden samec a jedna samice paii vyhradné spolu, béhem
nejméné jedné rozmnozovaci sezény. V poslednich letech bylo pomoci molekuldrnich metod
zji$téno, Ze striktni monogamie je v pfirod€ méné Casta, neZ se piivodné piedpokladalo. Je to
hlavné kvili pomérné vysokému vyskytu mimoparového pareni (EPC). Toto zjiSténi bylo
prekvapivé zejména u ptakd, kde bylo geneticky monogamnich méné nez 25% studovanych
druhti (Griffith et al., 2002). Mezi savci je vyskyt monogamie vzacny, odhady se pohybuji
okolo méné nez 5% druhti (Kleiman, 1977). JestliZze jsou samice v prostoru hodné rozptyleny,
je pro samce nejvyhodnéjsi najit a udrzet si jednu samici a tak si zajistit alesponi jedno
uspésné pareni (Wolff, 2007).

Monogamie u nékterych druhti nemusi byt obligatorni, ale mize zaviset na populacni
densité a typu stanovisté. Studie, kterou provedli Bryja & Stopka (2005) na mySici malooké
Apodemus microps ukézala, ze béhem sezony se mirn¢ zvedl vyskyt vicenasobné paternity.
Samec se nékdy mizZe podilet na péfi o potomky, tak je tomu napiiklad u kiecka
kalifornského Permyscus californicus (Ribble, 1991). Investice samce do mladat je vzdy
prospésna i pro samici. U vétSiny hlodavei se ale paternalni péce nevyskytuje. Samci Casto
zvetSuji svou reprodukcéni UGspéSnost parenim s vice samicemi a mlad’atim uz tuto péci
neposkytuji (Goossens et al., 1998).

U ptakti bylo také pozorovano vyzadovani EPC samicemi (Brooker et al., 1990).
Vyskyt této strategie u samic je piekvapivy, protoze jejich reprodukéni ispésnost neni zavisla

na poctu sexualnich partnerti, jako je tomu v piipadé samci.

4.1.4. Eusocialita (Obr. 5d)

Eusocialni typ spolecenstvi se vyskytuje tam, kde je vhodny habitat rozptyleny a
nestejnorody. Mladé samice jsou vétSinou filopatrické, coz znamena, ze zlstavaji v blizkosti
mista svého narozeni a tvoii tak postupné rozlehlé rodiny ptibuznych (Wolff, 2007). Stejné
rodinné skupiny se vytvareji pod tlakem vysoké hustoty jedincl. Zde dochazi k vytvoreni
bariéry z teritoridlnich sousedu, kterd zabranuje emigraci ze skupiny. Vztahy ve skupiné jsou
pratelské, ale jedinci zrtznych skupin jsou vic¢i sobé agresivni (Manno et al., 2007).

Dynamikou vzniku a zaniku skupin se ve své praci zabyval Manno et al. (2007).

Vysledky ukézaly, ze pravdépodobnost vzniku nové skupiny roste s mnozstvim clent, ale
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densita a stupefi pfibuznosti jedincti v tom nehraji roli. Zivot ve skupiné ma mnoho vyhod
jako je napf. spoleCna péce o mlad’ata, obrana teritoria, poplasné a varovné signaly a
termoregulace. Tento systém se vyskytuje napiiklad u rypoSe damarského Cryptomys

damarensis (Burland et al., 2002).

!
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a) Pronuslata b) Polygynie
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Obr.5 Porovnani ¢ty hlavnich reprodukcnich systémii a jejich prostorového uspotradani

u hlodavci (Rodentia).

Toto prostorové usporadani je charakterizovano: (a) samiéi teritorialitou, samci s velkymi domovskymi okrsky
(home rage), které zahrnuji nékolik samicich teritorii, a promiskuitnim pafenim; (b) polygynie (harém), kde
jeden samec brani svtij vyhradni pfistup k nékolika samicim; (c) monogamie, ve které jeden samec hlida a pari se
vyhradné s jednou samici; (d) eusocialita, ve které n¢kolik pfibuznych samic vychovavd mlad’ata spolecné
s jednim nebo vice samci. Sam¢i domovsky okrsek je vyznacen plnou ¢arou a samici prerusovanou (podle

Wolffa, 2007).

5. Mimoparova paternita (EPP) a mimoskupinova paternita (EGP)

5.1. Vyskyt

Jest€¢ vnedavné dobé se predpokladalo, Ze pivod mladat se dd vypozorovat
ze sociologického parovani zvifat tedy, Ze jedinci starajici se o mlad€ jsou jeho biologicti
rodi¢e. Béhem poslednich n€kolika let byl, za pouziti molekularnich metod, odhalen velmi
casty vyskyt EPP a EGP u mnoha raznych skupin Zivocichl. Procentudlni zastoupeni EPP

(EGP) je také velmi variabilni od 0% az do skoro 60% (Isvaran & Clutton-Brock, 2007). Jako
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priklad mohu uvést kiecka kalifornského Permyscus californicus, kde se EGP nevyskytuje
(Ribble, 1991). Zatimco u mySice temnopasé Apodemus agrarius a mySice kfovinné
Apodemus sylvaticus dosahuje vysokého stupné (Baker et al., 1999). Mimoparova paternita a
mimoskupinova paternita jsou vyznamnou soucasti rozmnozovacich systému ptakt i savcet,
u kterych se zda, ze hraji také dulezitou roli v dynamice pohlavniho vybéru (Isvaran &
Clutton-Brock, 2007). VétSina soucasnych znalosti o rozsahu a ekologii tohoto jevu pochazi
ze studii zkoumajicich ptaky (Griffith et al., 2002), kde je zastoupeni EPP piekvapivé velmi
vysoké. Piesto se zda, ze stupenn EPP (EGP) je u savci vyssi nez u ptaka. Tento rozdil mize
souviset s mnozstvim paterndlni péce, které je vyssi u ptakl nez savcud. (Isvaran & Clutton-
Brock, 2006). Jestlize je tato péce pro preziti mladat dilezitd, tak je pravdépodobné, ze
samice bude méné vyhleddvat mimoparové pareni, protoze tim by riskovala ztratu této

vyhody.

5.2. Priciny vzniku

Jedna z nejCastéji pouzivanych teorii, kterd se snazi vysvétlit vznik a udrzeni EGP a
EPP, je hypotéza dobrych gentli. Ta ptedpokladd, Ze samice se bude spiSe pafit se samcem,
ktery ma lepsSi geny nez jeji partner (Goossens et al., 1998). Déle pfedpoklada, Ze samice,
které maji samce s dobrymi geny, nebudou vyhledavat EPC, zatimco samci s nevhodnymi
geny budou neustale podvadéni. Pozorovani, které provedl Goossens et al., (1998) potvrdilo,
7ze néktefi samci podvadéni nejsou a jini skoro vzdy. Zaroven to vysvétluje, pro¢ se
v nékterych vrzich EPP nevyskytuje a v jinych ve vysokém procentu.

Timto chovanim miize samice zvysit genetickou diversitu mlad’at a tak ovlivnit jejich
pravdépodobnost pieziti a soucasné snizit riziko infanticidy ze strany samcu. Dale si také
zvysi pravdépodobnost oplozeni a zaroven to mize byt i ochrana pfed piipadnou neplodnosti
jejiho stalého partnera.

Srovnavaci studie, kterou provedli Cohas et al. (2007) na svisti horském Marmota
marmota, potvrzuje tuto teorii. Ukazalo se, ze mimoparova mlad’ata (EPY) ptekonala
vnitroparovd (WPY) ve schopnosti prezit kritické obdobi mezi narozenim a dosaZenim

dospélosti a také se Castéji stavala dominantnimi jedinci ve skupiné (Cohas et al., 2007).

5.3. Faktory pusobici na variabilitu
Cetnost EGP je velmi variabilni uvnité kazdého typu (kategorie) rozmnoZovaciho
systému, ale je ziejmé, ze EGP je znacné rozSifena napii¢ fylogenetickymi skupinami

(Isvaran & Clutton-Brock, 2006).
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Jaké faktory tedy ptisobi na variabilitu ve vyskytu EGP a EPP? Analyza, kterou
provedli Isvaran & Clutton-Brock (2006), ukazala, ze jednim z rozhodujicich faktora je délka
rozmnozovaci sezony. Jestlize je sezona kratka, samci maji problém uhlidat jednotlivé samice
pfed mimoparovym pafenim (EPC). Navic je zde vyrazny piekryv fiji jednotlivych samic, coz
je pro samce jeSté nevyhodnéjsi. DalSim faktorem ovliviiujicim EGP je mnozstvi samic
v rozmnozujici se skupin€. Ve vétsi skupiné samice snadnéji dosdhnou péfeni s cizim
samcem, protoze pro mistniho samce je t€zké neustale kontrolovat vSechny samice. Jako treti
faktor 1ze uvést pocet samcti ve skupiné (Isvaran & Clutton-Brock, 2006), ackoli souvislosti
mezi EGP a poétem samcti ve skupiné naznacuji, ze vétsi poCet samci neni nevyhnutelné
ucinna obrana proti mimoskupinovému pafeni.

Vliv na variabilitu EPP (EGP) maji také dalsi ekologické faktory jako je mortalita
dospélcti, densita jedincl pfi rozmnoZzovani a jeho synchronizace. Také, jak uz bylo feceno
vySe, potieba poskytnuti paternalni péce mlad’atim. EPP (EGP) jsou tedy ovlivnény mnoha
riznymi faktory a proto nelze oznacit jeden faktor za rozhodujici pro vysvétleni veskeré

variability (Griffith et al., 2002).

6. Ovlivnéni paternity

6.1. Prekopula¢ni a postkopula¢ni mechanismy

Samice muze ovlivnit paternitu mlad’at bud’ prekopula¢nimi nebo postkopula¢nimi
mechanismy. Mezi prekopulacni mechanismy patii vybér nepiibuzného samce formou
promiskuitniho chovani nebo EPP (EGP). Promiskuitni chovani umoziuje samicim snizit
naklady spojené s inbreedingem a reprodukénim selhanim (vlivem genetické inkompatibility),
také prostfednictvim postkopulacnich mechanizmt, které dokazi ovlivnit paternitu
ve prospéch méné piibuzného samce (Firman & Simmons, 2008). Mezi tyto mechanizmy
patii napt. selekce spermii, resorbovani nebo interrupce embryi v ¢asném stadiu vyvoje. Tento
jev ma rozhodujici vliv na samc¢i UspéSnost pii oplodnéni a tak se stavd rozhodujicim
faktorem jejich reprodukcni uspésnosti (Stockley, 1997). Srovnavaci studie, kterou provedl
Stockley (2003) ukazala, ze promiskuitni druhy maji nizsi stupen reprodukcéniho selhani nez
monogamni a polygynni druhy. Navzdory tomuto rozdilu nemaji monoandrijni samice nizsi
primérnou velikost vrhu nez polyandrijni, aby vyrovnaly tento rozdil produkuji monoandrijni

samice vice vaji¢ek (Stockley, 2003).
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Nekteré studie, ale vySe uvedeny néazor vyvraci. Stockley (1997) zkoumal selekci
spermii samicemi na rejskovi obecném Sorex araneus a doSel k zavéru, ze pomér mlad’at
ve smiSenych vrzich nezavisi na genetické podobnosti rodicli. Rozdilnost v GspéSnosti
oplodnéni jednotlivymi samci je spiSe zplisoben kompetici spermii, nez ovlivnénim paternity
samicemi. Je také mozné, ze paternita mize byt ovlivnéna spiSe samci, protoze mohou
prizpusobit velikost ejakulatu vlastnostem samice jako je napt. vek, velikost téla, reprodukéni

status nebo geneticka piibuznost se samcem (Stockley, 1997).

6.2. Poradi samct

U druhii savct, kde se samice bézné pafi s vice samci béhem jedné fije, je paternita
vyrazné ovlivnéna potfadim jednotlivych samctli. Firman & Simmons (2008) provedli pokusy
na myS$i domaci Mus domesticus, ve kterych se Ctyfi samice pafily s riznymi dvojicemi
ptibuznych (S) a neptibuznych (N) samct (SS, NN, SN, NS). Vysledky ukéazaly obecnou
vyhodu samce, ktery se pati jako prvni v pofadi a také vyhodu nepiibuzného samce, u které
na jeho pofadi nezalezi. Jak uz ukazala diivéj$i studie, kterou provedli Dewsbury &
Baumgardner (1981), je vysledny vliv pofadi pafeni velmi druhové specificky. Naptiklad
u hrabose prériového Microtus ochrogaster je ziejma vyhoda posledniho samce zatimco
u kifecka dlouhoocasého Peromyscus maniculatus nebyl nalezen vliv potadi pii pafeni
na slozeni vrhu mlad’at (Dewsbury & Baumgardner, 1981).

Dalsimi faktory, které vyrazné ovliviiuji paternitu mlad’at, je nacasovani doby pafeni
co nejblize k dobé ovulace samice, interval mezi jednotlivymi pafenimi, mnozstvi spermii

samce atd..

6.3. Kompetice spermii

Kompetice spermii vznikd v pfipadé€, kdy se samice pafi s vice samci béhem jedné
reprodukéni periody. Stupenn kompetice je tedy uréen socidlni organizaci a typem
rozmnozovaciho syst¢ému druhu (Ramm et al., 2005). Kompetice spermii vytvari silny
selekéni tlak, ovliviiujici reprodukéni anatomii, fyziologii a chovani samcti (Ramm et al.,
2005). Ramm et al. (2005) provedl studii, ktera prokdzala pozitivni korelaci mezi velikosti
testes samcl a prevazujici vicenasobnou paternitou (multiple paternity) uvniti vrhu. VéEtsi
testes mohou produkovat vice spermii a tak zvysit reprodukéni uspeésnost samce. Dale se
zabyval souvislosti mezi stupném kompetice spermii a velikosti pfidatnych 714z (seminalni
vacky, anteriorni a posteriorni lalok prostaty). U hlodavct se tato korelace vyskytuje u dvou

ze tii ptidatnych zldz. Produkty téchto zlaz maji zasadni vliv na pohyblivost a schopnost
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preziti spermii v reprodukénim traktu samice. Dal§im produktem je postkopulacni zatka
(copulatory plug), kterd se vyskytuje u mnoha skupin zvifat (Ramm et al., 2005) a také se
méni podle stupné kompetice. Vznika ze sekretd produkovanych ptidatnymi zldzami samce.
Je pokladana za obranny mechanismus samce, ktery zabraituje oplozeni dalS$imi samci a tak
zvySuje zaruku paternity (Booth et al., 2007). Vzhledem k vyskytu vicenasobné paternity ale
neni ziejmé piilis ucinny (Ramm et al., 2005).

Zajimavy zpusob adaptace na vysoky stupeni kompetice spermii je tvorba, tzv. vlackl
(Moore et al., 2002), kdy se jednotlivé spermie spojuji za apikalni hacek do skupin
po desitkach, stovkach az tisicich. Vlacek se vzdy vytvoti ze spermii jen jednoho samce. Diky
této kooperaci jeho spermie vyrazné zvysi svoji rychlost pohybu reprodukénim traktem
Tento zplisob pohybu spermii vznikl jako odpovéd na kompetici mezi samci u druhti kde,
doba mezi jednotlivymi pafenimi samice s riznymi samci byva vzdy velmi kratka (Booth et

al., 2007).
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7. Zaveér

PrestoZze bylo jiz publikovdno mnoho praci zabyvajicich se urCenim paternity,
rozmnozovacimi systémy, mimoparovou (EPP) a mimoskupinovou (EGP) paternitou, neni
dosud tato problematika uspokojivé prostudovana. Nejméné prozkoumané jsou ziejme
faktory, které maji vliv na vyskyt, vznik a variabilitu EPP a EGP. Bylo jiz navrhnuto mnoho
vice ¢i méné Uspésnych hypotéz, které se snazi o vysvétleni nékterého z téchto jevi.

O néco Iépe jsou prozkoumany mechanismy ovlivilujici paternitu mléd’at ve vrhu.
I zde ale jest¢ zlstava mnoho zajimavych problémt, které by si zaslouzily podrobnéjsi

studium.
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