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Abstrakt 
 Mikosatelity jsou tandemově se opakující repetice DNA o délce 1-6 párů bazí DNA. 

Vyskytují se v genomech prokaryotických i eukaryotických organismů a byly objeveny          

u všech zatím zkoumaných druhů. U obratlovců se mikrosatelity nejčastěji vyskytují               

u zástupců řádu hlodavců (Rodentia). Vzhledem k vysokému stupni polymorfismu, 

heterozygozity, vysoké rozlišitelnosti a častému výskytu v genomech se staly nejčastěji 

používanými genetickými markery. Spektrum jejich využití je velmi široké, uplatňují se 

v genetických studiích,  populační genetice a v analýzách paternity, zde jsou právě nejčastěji 

využívány.  

 V této práci bych chtěla shrnout dosavadní poznatky o genetické povaze mikrosatelitů, 

jejich vzniku, distribuci v genomu a důsledcích, které to má na jejich použití v analýzách 

paternity. Ve druhé polovině své práce jsem se zaměřila na faktory, které ovlivňují paternitu 

mláďat jako jsou například: typ reprodukčního systému, míra kompetice spermií mezi samci a 

s tím související selekce spermií samicemi. Podstatný vliv má také výskyt mimopárové (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. Úvod 
 Používání různých molekulárních metod nebylo do roku 1980 příliš rozšířeno. Teprve 

během posledních desetiletí bylo vyvinuto mnoho různých molekulárních markerů, které se 

dnes využívají k určování paternity. Mezi ně patří například chromosomální markery, 

allozymy, DNA fingerprinting, RAPD (random amplified polymorphic DNA) a mikrosatelity, 

které patří k nejpoužívanějším. Využití molekulárních markerů v populační genetice               

a ve studiích zabývajících se určením paternity zásadně změnilo náš pohled na problematiku 

reprodukčních systémů živočichů. U mnoha druhů a skupin živočichů byla odhalena 

mimopárová (EPP) nebo mimoskupinová (EGP) paternita. V některých případech to bylo 

velmi překvapivé. Například u ptáků je zřejmě monogamních méně než 25% druhů (Griffith 

et al., 2002). Bartmann & Gerlach (2001) předpokládají, že EPP (EGP) je také mnohem více 

rozšířena u různých druhů drobných savců. Mezi ně patří i řád hlodavců (Rodentia), který 

zahrnuje více než 2000 druhů, což je asi 44% všech savců (Wolff, 2007). Díky své schopnosti 

přizpůsobit se, využít dostupné zdroje a rychle se rozmnožit, obsadili téměř celý svět. 

Nejčastěji vyskytujícím se reprodukčním systémem u převážné většiny z nich je promiskuita 

(Wolff, 2007). V tomto systému paternitu mláďat ovlivňuje mnoho různých faktorů jako 

například: pořadí kopulujících samců, kompetice spermií a s tím související selekce spermií 

samicemi. 
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2. Mikrosatelity 
Ačkoli využití mikrosatelitů v posledních letech stále stoupá, jejich původ a biologická 

funkce zůstávají nejasnými. Přesto lze s jistotou říci, že v buňce (organismu) ovlivňují mnoho 

procesů jako jsou regulace genové aktivity, rekombinace, DNA replikace, buněčný cyklus, 

mismatch repair system a organizace chromatinu (Li et al., 2002). 

Popularitu získaly hlavně díky svým výhodným vlastnostem usnadňujícím jejich 

využití v genetickém výzkumu. Mezi jejich hlavní přednosti patří: hojný výskyt v genomu 

většiny organismů, vysoký polymorfismus se stupněm heterozygozity často dosahujícím až 

90% (Baker et al., 1999). Další výhodou je, že tato metoda je založena na PCR (polymerase 

chain reaction), která je méně finančně náročná a tím lépe přístupná. Délka repetice se zjistí 

pomocí amplifikace metodou PCR s oligonukleotidovými primery umístěnými v unikátní 

sekvenci obklopující repetici (flanking regions). Porovnání délky amplikonů se provede 

gelovou elektroforézou.  

Naopak nevýhodou je nutnost izolace de novo u druhů,  které ještě nebyly zkoumány 

(Peters et al., 2007; Xu et al., 2006; Jaarola et al., 2007). Pro tyto druhy, ale lze použít 

primery, které byly původně vyvinuty pro jiný příbuzný druh z téhož rodu. Tato vlastnost 

mikrosatelitů je známa jako nahraditelnost (transferability) nebo cross-species amplifikace 

(Jaarola et al., 2007; Roa et al., 2000). Je umožněna homologní povahou DNA sekvencí 

v mikrosatelitních flanking regions (DNA sekvence vyskytující se před a za určitým lokusem 

nebo genem) (Oliveira et al., 2006). S rostoucí fylogenetickou vzdáleností druhů 

pravděpodobnost úspěšného použití klesá. 

Mikrosatelity našly široké uplatnění v genetických studiích populační struktury, toku 

genů, efektivní velikosti populace, populační genetice a při určování paternity.  

 

2.1. Struktura a vlastnosti mikrosatelitů 

Mikrosatelity jsou známy jako STR (short tandem repeats) nebo SSRs (single 

sequence repeats). Jsou to tandemově se opakující oblasti DNA o délce 1-6pb. Mohou být 

nalezeny v kódujících i nekódujících oblastech genomu, jak u prokaryotických tak i                

u ekaryotických organismů (Tóth et al., 2000).  

Lze je dělit na různé typy podle opakující se sekvence na dokonalé, nedokonalé, 

přerušené nebo složené (Oliveira et al., 2006). Dokonalé (perfect) mikrosatelity nejsou 

přerušeny žádnou bazí, která by nepatřila do motivu (...TATATATATATATA…), zatímco 

nedokonalé (imperfect) jsou přerušeny jiným párem bazí (...TATATATACTATATATA…). 
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U přerušovaných (interrupted) mikrosatelitů je do opakující se sekvence vložena druhá krátká 

sekvence, která se neshoduje s první (…TATATATACGTGTATATA…). Složené 

(composite) se skládají ze dvou opakujících se sekvencí, které na sebe navazují 

(…TATATAGTGTGT…). 

Podle délky repetice je můžeme dělit na dinukleotidové (…CACACACA…), 

trinukleotidové (…ATGATGATG…), tertranukleotidové (…CATGCATGCATG…), atd.  

Díky vysokému stupni polymorfismu se mikrosatelity vyskytují u homozygotních 

jedinců se shodným počtem repetic na obou homologních chromozomech, zatímco                 

u heterozygotních (Obr.1) se u každé allely počet repetic liší (Oliveira et al., 2006). To 

umožňuje rozlišení jednotlivých jedinců v populaci. 

 
Obr.1 Rozdílný počet repetic u heterozygotního jedince  
Alela 1 se skládá ze tří repetic a alela 2 z pěti repetic sekvence CA. 

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

                             

2.2. Výskyt v genomu 

Mikrosatelity jsou široce rozšířeny v genomech prokaryotických i eukaryotických 

organismů. Vyskytují se jak v kódujích, tak i v nekódujích oblastech genomu (Tóth et al., 

2000), kde tvoří převážnou část DNA (Li et al., 2002). Tento jev je připisován negativní 

selekci proti posunové mutaci (frameshift mutation) v kódujících oblastech (Metzgar et al., 

2000). V obou oblastech jsou hojně zastoupeny tri- a hexa- nukleotidové repetice, zatímco 
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ostatní typy repetic (mono-, di-, tetra-, pentanukleotidové repetice) jsou v kódujících 

oblastech mnohem méně časté (Metzgar et al., 2000).  

Hancock (1995) analyzoval mikrosatelity vyskytující se v dlouhých sekvencích a 

zjistil souvislost mezi velikostí genomu a celkovým stupněm opakování repetic. To potvrdilo 

hypotézu, že zabudování mikrosatelitů je doprovázeno zvětšením genomu během evoluce. 

Vkládáním více repetic do genomu poskytuje organismům molekulární prostředek              

pro rychlejší adaptaci na stres z prostředí (Li et al., 2002). Studie, kterou provedli Tóth et al. 

(2000) ukázala, že distribuce různých typů repetic (od mono- až po  hexanukleotidové) je 

vysoce závislá na taxonomické skupině. Jedny z nejdelších mikrosatelitů se vyskytují             

u jednoduchých organismů jako jsou plísně, houby a protista (Field & Wills, 1996).               

U obratlovců (Vertebrata) se nejčastěji vyskytují repetice motivu (AC)n nebo (AT)n, dále bylo 

srovnávací studií zjištěno, že nejvyšší počet mikrosatelitů v genomu má řád hlodavců 

(Rodentia) a nejméně háďátko obecné Caenorhabditis elegans  (Tóth et al., 2000).                 

U hlodavců se objevují třikrát častější dinukleotidové repetice než mononukleotidové (Tóth et 

al., 2000). 

 

2.3. Mutační mechanismy 

Ještě donedávna převládal názor, že mikrosatelity jsou selekčně neutrální a proto 

nejsou ovlivněny selekčním tlakem (Oliveira et al., 2006). Jedním z rozhodujících faktorů 

ovlivňujících evoluční dynamiku mikrosatelitní DNA je počet repetic (Oliveira et al., 2006), 

který se kvůli jejich nestabilitě neustále mění. Současné studie ukazují, že změny počtu 

repetic mohou být příčinou mnoha geneticky podmíněných onemocnění (Li et al., 2004).  

Mutační rychlost mikrosatelitů je mnohem vyšší než u zbytku genomu, pohybuje se 

mezi 10-2 do 10-6 nukleotidů na lokus za generaci (Sia et al., 2000). Lze tedy očekávat, že 

v kódujích oblastech bude nižší počet mikrosatelitů než v nekódujících. Změna v kódující 

oblasti (posunutí čtecího rámce) může způsobit ztrátu funkce vzniklého proteinu. Tuto 

hypotézu potvrdily srovnávací studie, které provedli Tóth et al. (2000). Existuje zde tedy 

selekční tlak na mutace, které se vyskytují v oblastech genů (Li et al., 2004).  

Byly navrženy dva hlavní mutační mechanismy jako vysvětlení mutační rychlosti 

mikrosatelitů: sklouznutí DNA polymerázy během replikace nebo vznik rekombinací mezi 

dvěma řetězci DNA (Oliveira et al., 2006). Rekombinace mění délku mikrosatelitů buď 

nerovnoměrným crossing-overem nebo genovou konverzí (Li et al., 2002). 
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A) Sklouznutí během DNA replikace 

Sklouznutí DNA polymerázy (DNA polymerase slippage) může nastat při replikaci 

nebo opravě DNA. Během polymerace je vznikající dvoušroubovice DNA ještě nestabilní a 

tak může dojít vlivem termální fluktuace k jejímu rozpojení (denturaci). Řetězce se poté 

znovu spárují (renaturace), ale v důsledku přítomnosti repetitivní sekvence dochází někdy 

k nepřesnému nasednutí DNA polymerázy na templát. Tím se sekvence repetic na vzniklém 

vláknu buď prodlouží nebo zkrátí, vznikají tzv. slip-strand mispairing errors (Obr. 2). Některé 

z těchto chyb jsou opraveny mechanismem mismatch DNA repair nebo exonucleolytic 

proofreading, ale většina z nich unikne opravě a stane se mutacemi (Li et al., 2002).  

 

 
 

Obr. 2 Sklouznutí během DNA replikace  

Během polymerace může dojít k dočasnému oddělení řetězců DNA. Následné spojení je ve většině případů 

přesné, ale někdy se vyskytne chybné napojení polymerázy díky repetitivní sekvenci. V takovém případě vzniká 

buď klička na polymerovaném řetězci-červený (prodloužení repetice), nebo na templátovém řetězci-modrý 

(zkrácení repetice). Vložený obrázek vpravo nahoře: Některé repetice mohou tento proces podporovat stabilizací 

přechodového stavu tvorbou vlásenkové struktury. 

( http://biol.lf1.cuni.cz/ucebnice/repetitivni_dna.htm) 
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B) Rekombinace mezi dvěma řetězci DNA  

     Nerovnoměrná rekombinace 

K nerovnoměrné rekombinaci (unequal crossing-over) dochází mezi homologními 

chromosomy během meiotického dělení. Na rozdíl od rovnoměrné rekombinace (equal 

crossing over) se zde přenáší jen část alely (B) z jednoho chromosomu (4B) na druhý (4A). 

Zbytek alely (B) zůstává na původním chromosomu (4B), a to způsobí prodloužení celého 

chromosomu. Tímto procesem vznikají rozsáhlé změny, jako je ztráta nebo získání velkého 

počtu repetic (Obr. 3). 

 

 
Obr. 3 Rozdíl mezi rovnoměrnou a nerovnoměrnou rekombinací 
Během rovnoměrné rekombinace (nahoře) si celý úsek alely A vymění místo s úsekem alely B. Zatímco u 

nerovnoměrné rekombinace (dole) se pouze část alely B uvolní a vymění si místo s alelou A, zbytek zůstává na 

původním chromosomu. Výsledkem je prodloužený 4B a zkrácený 4A chromosom. 

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

 

     Genová konverze 

Genová konverze se vyskytuje během rekombinace DNA, při které se přenáší 

genetická informace mezi homologními chromosomy. Na začátku jsou dvě molekuly DNA, 

jedna donorová a druhá akceptorová. Donorová molekula předá část svého řetězce 

akceptorové molekule. Sekvence donorové molekuly se narozdíl od akceptorové nemění 

(Obr. 4). 
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Obr. 4 Porovnání rozdílu mezi genovou konverzí a crossing-overem 

(a) Dvě molekuly DNA. 

(b) Genová konverze - červená molekula DNA předá část své genetické informace (e-e' oblast) modré 

molekule DNA. 

(c) DNA crossing-over – dvě molekuly DNA si vymění část své genetické informace (f-f' a F-F').   

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

 
Teoretické mutační modely 

Pro správné určení genetických parametrů mikrosatelitových dat je velmi důležité 

rozhodnout, který teoretický model použít. Mutační modely se používají k odvození 

očekávaného počtu alel v populaci z pozorované heterozygozyty. Nejčastěji se používají čtyři 

modely, z nichž každý má své výhody a nevýhody při aplikaci na data získaná z mikrosatelitů. 

K vyhodnocení získaných dat se dnes používají různé počítačové programy. 

 

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

V tomto modelu každá mutace náhodně vytvoří novou alelu. Například: alelu s 10 

repeticemi můžeme považovat za stejně geneticky příbuznou s alelou, která má 15 repetic 

stejně jako s další, která má 16 repetic. Blízkost ve smyslu počtu repetic neurčuje stupeň 

fylogenetické příbuznosti. Pro tento model použil Wright (1931) F-statistiku. 

 

Stepwise mutation (SM) model (Kimura & Ohta, 1978) 

Nová alela v tomto modelu vzniká ziskem nebo ztrátou (stejná pravděpodobnost) části 

repetice. Z toho vyplývá, že dvě alely lišící se jedním motivem jsou více příbuzné, než alely 
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lišící se několika repeticemi (Oliveira et al., 2006). Sdílí totiž více společných předků. Tento 

model se používá při odhadování vztahů mezi jednotlivci a strukturou populace, s výjimkou 

v případě výskytu homoplasií, které mohou negativně ovlivnit populační studie. Dochází 

k tomu tehdy, když studie zahrnuje vysoké mutační rychlosti a velké velikosti populací spolu 

se silným omezením velikosti alel (Estoup et al., 2002). Homoplasie nastává, když dvě 

struktury (v našem případě alely) vypadají stejně, ale nejsou stejného původu (nemají 

společného předka). Tento model se využívá hlavně při zjišťování fylogenetické příbuznosti 

mezi druhy (Estoup et al., 2002). 

 

Two phase (TP) model 

Tento model vytvořili Di Rienzo et al. (1994) jako vylepšení SM modelu pro práci 

s mikrosatelitovými daty. Jestliže se vyskytne mutace, tak má pravděpodobnost p, že bude 

jednostupňová (one-step) a pravděpodobnost 1 – p, že bude vícestupňová (multi-step). 

V jednostupňové fázi má vzniklá alela stejnou pravděpodobnost, že bude o jednu repetici 

kratší nebo delší než původní alela. Ve vícestupňové fázi je změna v počtu repetic odvozena 

z jejich specifického rozšíření, které umožňuje velké změny v počtu repetic (Di Rienzo et al., 

1994). Výsledkem většiny mutací je snížení nebo zvýšení počtu repetic o jednu jednotku, ale 

vzácně se vyskytují i změny velkého počtu repetic. 

 

K-alleles (KA) model 

Předpokládá se zde, že pokud je přesný počet k možných alel na daném lokusu, 

pravděpodobnost mutace alely na jinou alelu je µ/k – 1, kde µ je mutační rychlost (Crow & 

Kimura, 1970). 

 

2.4. Nulová alela 

Další jev, který může ovlivnit zpracování dat z mikrosatelitů, je přítomnost nulových 

alel, vyskytujících se v širokém rozpětí taxonů (Dakin & Avise, 2004). Nulová alela je 

libovolná alela na lokusu mikrosatelitu, která se neamplifikuje (nebo velmi slabě) během 

PCR. Jednou z možných příčin vzniku nulové alely je mutace DNA v místě, které je 

homologní primeru (flanking regions) a tak je zamezeno proběhnutí PCR reakce (Chapuis & 

Estoup, 2007). Další způsob vzniku nulové alely je rozdílná účinnost amplifikace                   

mezi krátkou alelou a dlouhou, která se může amplifikovat méně účinně než krátká. Proto se 

nakonec podaří detekovat pouze menší z alel heterozygotního jedince (Wattier et al., 1998). 

 10



Zdrojem nulových alel může být také selhání PCR v důsledku proměnlivosti kvality templátu 

nebo jeho nízkého množství (Gagneux et al., 1997).  

Nulová alela může být zjištěna v populačních studiích pomocí výpočtu Hardy-

Weinbergovy rovnováhy, kde se projeví  jako nedostatek heterozygotů (Chapuis & Estoup, 

2007). V současné době se k odhadu výskytu nulové alely také používají různé počítačové 

programy. Toto vše jsou ale pouze nepřímé přístupy k detekci nulové alely. 

Přímý důkaz o její přítomnosti získáme nasekvenováním PCR produktu studovaného 

lokusu (Dakin & Avise, 2004). Aby reakce proběhla i na nulové alele, musí se upravit 

sekvence nenasedajícího primeru tak, že se posune o několik nukleotidů vedle mutace.         

Na takto upraveném páru primerů reakce proběhne a lokus je plně použitelný pro analýzu 

paternity.  

Ve studiích zabývajících se určením paternity může přítomnost nulové alely způsobit 

chybné určení rodičů mláděte (Dakin & Avise, 2004). V populaci se vyskytuje homozygotní 

matka, ke které zdánlivě nepatří její mláďata, protože od ní jakoby nezdědila její alelu. Matka 

však není ve skutečnosti homozygot, ale heterozygot s jednou nulovou alelou, která se 

neprojeví. Pokud je nositelem nulové alely otec, je nebezpečí, že jeho mláďata budou 

označena jako výsledek mimopárové paternity. 

 

2.5. Využití mikrosatelitů 

Mikrosatelity jsou v současné době nejvíce rozšířenou a používanou skupinou 

molekulárních markerů. Vyznačují se výrazným polymorfismem, který spočívá                     

ve variabilním počtu repetitivních elementů. Dosahují také velmi vysokého stupně 

heterozygozity, až 90% (Baker et al., 1999) a proto jsou vhodné k použití v analýzách, kde je 

potřeba individuálně rozlišit jedince. Dědí se kodominantně, což znamená, že délka každého 

mikrosatelitu je děděna mendelisticky. V genomu se vyskytují ve velkém množství a jsou 

krátké.  

Své uplatnění našly v mnoha studiích, které se zabývaly určováním rodičovství 

(parentage analysis) a zjišťováním vícenásobné (multiple) paternity (Barker et al., 1999), jak 

u živočichů tak i u semen rostlin. Dále se využívají  při zjišťování  příbuzenských vztahů mezi 

jedinci i mezi populacemi (Manno et al., 2007). Všeobecně se používají při studiu 

rozmnožovacích systémů, kde se s jejich pomocí stanovuje například stupeň inbreedingu 

v populaci. Nepostradatelné jsou také při tvorbě genetických map. Využívají se i ve studiích 

zaměřených na populační genetiku, tok genů (migrace), strukturu a efektivní velikost 
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populace. Významné je jejich použití v ekologické a evoluční genetice, ochranářské genetice, 

při šlechtění živočichů i rostlin a v systematice.  

 

 

3. Určení paternity a příbuznosti  
 

3.1. Pozorováním 

 Paternitu mláďat lze u mnohých skupin savců určovat velmi snadno pouhým 

pozorováním. Například někteří kopytníci v době rozmnožování vytváří harémy. Ty jsou 

ovládány dominantním samcem, který se stává otcem většiny narozených mláďat. Jako 

příklad mohu uvést jelena lesního Cervus elaphus (Bonenfant et al., 2004). Dále můžeme 

pozorování využít u druhů žijících v monogamii jako je tomu u dikdika Kirkova Madoqua 

kirkii (Brotherton et al., 1997). 

 U většiny savců je ale určení paternity a příbuznosti značně složitější, hlavně kvůli 

výskytu EPP (EGP) a promiskuitnímu chování jedinců. Do této kategorie můžeme zařadit i 

hlodavce (Rodentia). 

Pro určení matky a sourozenců mláděte z jednoho vrhu můžeme použít pozorování, 

protože samice často vykazuje specifické chování, jako je bránění nory před jinými samicemi 

nebo stavba hnízda. 

Určení otce mláďat je mnohem obtížnější. Je možné určit otce například na základě 

přímého pozorování páření, ale vzhledem k tomu, že většina hlodavců má noční aktivitu nebo 

se páří pod zemí, je tato metoda většinou nepoužitelná. Páření pod zemí lze zjišťovat nepřímo 

díky charakteristickému chování jedinců jako je: nošení materiálu na hnízdo, čištění srsti, 

zdržování se v noře a zvukové signály (Hoogland & Foltz, 1982). Vzhledem k výskytu 

vysokého stupně mimopárové paternity, nemůžeme tuto metodu považovat za stoprocentně 

spolehlivou. Je proto nejlepší použít  pozorování v  kombinaci s některou z molekulárních 

metod.  

 

3.2. Koeficientem příbuznosti 

Použití mikrosatelitní DNA nebylo do roku 1980 příliš rozšířeno. Do té doby se 

příbuznost určovala pomocí koeficientu příbuznosti a za pomoci dat z rodokmenů. Koeficient 

příbuznosti (r) je procento společných genů, které dva příbuzní jedinci zdědili od svých 

předků. Například mládě získá od každého rodiče polovinu jeho genů, to znamená, že 
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koeficient příbuznosti r = 0,5. Se svým prarodičem bude toto mládě mít ½ × ½  = ¼ 

společných genů. Koeficient příbuznosti tedy bude mezi mládětem a jeho prarodičem r = 0,25 

atd. Stupeň příbuznosti také souvisí s příbuzenským altruistickým chováním. V takovém 

případě se jedinec chová nesobecky a poskytuje službu, pomoc nebo nějakou výhodu jinému 

jedinci bez výhody pro něho samotného. Podporováním příbuzného jedince se zvyšuje jeho 

pravděpodobnost na přežití a tím i rozmnožení části společných genů. V evoluci vzniklo 

několik takovýchto příkladů, kdy nerozmnožující se jedinci věnují většinu svého času i 

energie k tomu, aby všestranně pomáhali svým rozmnožujícím se blízkým příbuzným: např. 

sociální systém u medonosných včel, mravenců, všekazů nebo rypošovitých hlodavců. 

Nevýhodou studia těchto vztahů je nutnost získat množství historických dat                        

o zkoumané populaci, která jsou ale většinou nedostupná (Oliveira et al., 2006). 

  

3.3. Analýzou mikrosatelitů 

Analýza paternity nebo příbuznosti v populaci pomocí mikrosatelitů je založena        

na studiu variability jednoho mikrosatelitového lokusu u všech zkoumaných jedinců, kde se 

detekují všechny různé alely tohoto lokusu. Lokusy jsou sice variabilní v počtu repetic (své 

délce), ale dědí se striktně mendelisticky. To znamená, že potomek může mít pouze ty alely 

lokusu, které se vyskytují u jeho rodičů, vzácně se ale může vyskytnout mutace přímo             

na tomto lokusu. Každý jedinec tedy může být na zkoumaném lokusu buď homozygot nebo 

heterozygot. 

Princip této metody spočívá v určení konkrétních alel lokusu u potomků a jejich 

potenciálních rodičů a prozkoumání, zda mají potomci takové alely, které jsou některou 

možnou kombinací alel potenciálních rodičů. Pokud je u potomka nalezena alela, která se 

nevyskytuje u rodiče, tak tento rodič nemůže být jednoznačně biologickým rodičem tohoto 

mláděte. Je tedy možné jednoznačně vyloučit vztah domnělého rodiče a mláděte, ale naopak 

potvrzení tohoto vztahu má pouze charakter určení pravděpodobnosti. Aby se tato 

pravděpodobnost zvýšila,  je třeba studovat vždy několik lokusů najednou, ve většině případů 

jsou to 3 až 6 lokusů. Konečný výsledek vztahu rodič - potomek je získán porovnáním dat 

z jednotlivých lokusů. 
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4. Stručná charakteristika řádu hlodavců (Rodentia) 
Hlodavci patří mezi nejpočetnější řád savců a zahrnují více než 2 000 druhů, což je asi 

44% všech savců (Wolff, 2007). Vyskytují se po celém světě, kromě Antarktidy. Na jejich 

celosvětovém rozšíření má významný podíl také člověk, který je do mnoha oblastí náhodně 

zavlekl. V nových ekosystémech hlodavci napáchali obrovské škody a mnohdy stáli v pozadí 

ohrožení nebo i vyhubení mnoha místních druhů živočichů.  

Jedním z charakteristických znaků hlodavců jsou hlodavé řezáky, které se skládají 

z jednoho páru horních a jednoho páru dolních řezáků. Pouze přední strana řezáků je pokryta 

sklovinou. Horní pár je neustále obrušován spodním párem a tak se udržuje optimální tvar 

zubů. Špičáky chybí úplně a namísto nich je vytvořena charakteristická mezera – diastema. 

Dále mají hlodavci od 1 do 2 třenových zubů a 3 stoličky. 

Jsou to většinou drobní savci s noční, ale i denní aktivitou, kteří obsadili široké 

spektrum nik od podzemních, pouštních až po horské. Dokáží se přizpůsobit prostředí, využít 

dostatku potravních zdrojů a rychle se rozmnožit. Březost je u převážné většiny z nich velmi 

krátká a samice rodí vyšší počet mláďat. Ta bývají většinou altriciální jako například u myši 

domácí Mus domesticus, ale někteří hlodavci mají i prekociální mláďata jako například morče 

divoké Cavia aperea. Mláďata jsou v hnízdě a většinou nehlídána, proto je u nich vysoké 

riziko, že budou zabita cizím samcem nebo samicí. Často se také stávají obětí predátorů. 

Nejvyvinutějším smyslem  hlodavců je čich, který slouží hlavně pro komunikaci mezi 

nimi (Wolff, 2007). K zanechávání pachových stop mají několik speciálních žláz 

produkujících kožní maz a používají také moč a výkaly. Z pachové stopy zanechané jedním 

zvířetem může další jedinec zjistit jeho sociální status ve skupině, reprodukční možnosti a 

mnoho dalších informací (Wolff, 2007). 

Někteří hlodavci jsou přenašeči různých onemocnění a hostitelé parazitů. Jsou i 

významnými škůdci zemědělských plodin. Díky rozsáhlým výzkumům prováděných            

na hlodavcích se mnozí z nich stali modelovými druhy pro studium genetiky, ekologie, 

demografie, fyziologie, reprodukčních strategií a evolučních pochodů. 

 Wilson & Reeder (2005) dělí řád Hlodavci (Rodentia) na pět podřádů. Konečný počet 

ani vztahy jednotlivých čeledí nejsou ještě úplně dořešeny. 

1. Podřád Sciuromorpha (veverkočelistní): Aplodontidae (bobruškovití), Sciuridae 

(veverkovití), Gliridae (plchovití) 

2. Podřád Castorimorpha: Castoridae (bobrovití), Heteromyidae (pytloušovití), Geomyidae 

(pytlonošovití) 
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3. Podřád Myomorpha: Dipodidae (tarbíkovití), Platacanthomyidae (ostnoplši), Spalacidae 

(slepcovití), Calomyscidae (křečci myší), Nesomyidae (křečci madagaskarští), Cricetidae 

(křečci praví), Muridae (myšovití) 

4. Podřád Anomaluromorpha: Anomaluridae (šupinatkovití), Pedetidae (noháčovití) 

5. Podřád Hystricomorpha (dikobrazočelistní): Ctenodactylidae (gundiovití), Bathyergidae 

(rypošovití), Hystricidae (dikobrazovití), Petromuridae (skalní krysy), Thryonomyidae 

(řekomyšovití), Erethizontidae (urzonovití), Chinchillidae (činčilovití), Dinomyidae 

(pakaranovití), Caviidae (morčatovití), Dasyproctidae (agutiovití), Cuniculidae, Ctenomyidae 

(tukotukovití), Octodontidae (osmákovití), Abrocomidae (činčilákovití), Echimyidae 

(korovití), Myocastoridae (nutriovití), Capromyidae (hutiovití), Heptaxodontinae (velehutie 

zubaté) 

 

4.1. Základní typy reprodukčních systémů hlodavců  

Typ rozmnožovacího systému je obvykle odvozen ze socialního uspořádání druhu. To 

je ale zřídkakdy ověřeno na volně žijících populacích (Hoogland & Foltz, 1982). Podstatný 

vliv má také distribuce zdrojů (Wolff, 2007). Za zdroj lze u hlodavců považovat množství nor, 

míst pro hnízdo, životní prostor. Zdá se, že potrava není rozhodujícím faktorem pro typ 

systému u většiny hlodavců (Wolff, 2007), protože tráva a jiné byliny se vyskytují téměř 

všude.  

Rozmnožovací systém a rozdílnost v reprodukčním úspěchu mají zásadní vliv           

na efektivní velikost populace (Bartmann & Gerlach, 2001). 

Při určování typu rozmnožovacího systému je třeba dát pozor na výskyt artefaktů     

při chovu v zajetí. Například běžný systém rozmnožování v divokých populacích myšice 

křovinné Apodemus sylvaticus  je promiskuita (Booth et al., 2007). Zatímco při chovu v zajetí, 

v menší kleci, se při ověřování paternity nenašly vrhy s vícenásobnou paternitou (Bartmann & 

Gerlach, 2001). Samec je totiž v menším prostoru schopen uhlídat samici před dalšími samci. 

 

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

 Promiskuita je uspořádání, ve kterém se samice páří s více než jedním samcem a 

samec se páří s více samicemi. Tato strategie se stává výhodnou v homogenním prostředí, kde 

se více samic nachází blízko sebe, a proto je pro samce nejvýhodnější být promiskuitní a 

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

hlodavci nejčastěji (Wolff, 2007).  
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Samci jednoho druhu mohou využívat rozdílné strategie při vyhledávání samic. Studie, 

kterou provedl Stockley et al. (1994), potvrdila výskyt dvou alternativních strategií u samců 

rejska obecného Sorex araneus. Samec se strategií A obsazuje poměrně menší teritorium.      

V době páření podniká opakované cesty na dlouhé vzdálenosti, kde se snaží pářit s co 

největším počtem samic. Samec typu B zabere velké území, které se překrývá s teritorii 

několika samic. V době páření se vyskytuje uvnitř tohoto prostoru a snaží se uhlídat samice 

před jinými samci (Stockley et al., 1994). Výběr typu strategie určují možnosti jedince udržet 

si získané zdroje, jeho schopnost kompetice s ostatními jedinci a také závisí na době 

pohlavního dospění (Stockley et al., 1994). Tyto rozdílné strategie nejsou závislé na věku 

samce a je zde malá pravděpodobnost, že méně úspěšný samec změní svoji strategii              

za  výhodnější (Stockley et al., 1994). 

U druhů s tímto rozmnožovacím systémem se vyvinul silný selekční tlak na kompetici 

spermií jednotlivých samců. To vedlo k ovlivnění reprodukční anatomie, fyziologie                

a i chování samců (Ramm et al., 2005). Jednou z adaptací byla tvorba, tzv. vláčku ze spermií 

jednotlivých samců (Moore et al., 2002). Tato modifikace slouží ke zrychlení pohybu spermií  

reprodukčním traktem samice. U mnoha druhů se vyskytuje, tzv. postkopulační zátka 

(copulatory plug) (Ramm et al., 2005), která vzniká po páření a má zabránit oplození vajíček 

následujícím samcem.  

Je nepravděpodobné, že samice má z páření s více samci nějakou přímou výhodu jako 

je například jejich následná pomoc při péči o mláďata (Booth et al., 2007). Může ale takto 

maximalizovat genetickou diversitu mláďat, čímž zvýší jejich schopnost přežití (Booth et al., 

2007). Také se tímto způsobem redukuje stupeň inbreedingu v populaci (Brooker et al., 1990). 

U druhů žijících ve skupině to zároveň umožňuje jedincům bezpečnější život ve skupině 

v celoročním teritoriu (Brooker et al., 1990). Promiskuita je běžný systém rozmnožování 

v divokých populacích myšice křovinné Apodemus sylvaticus (Booth et al., 2007). 

 

4.1.2. Polygynie (Obr. 5b) 

 V polygynním (harémovém) systému se samec páří se samicemi ze svého harému, 

snaží si je udržet a ochránit před dalšími samci. Dominantní samec je otcem většiny mláďat 

ve svém harému, i zde se ale vyskytuje mimoskupinová paternita (EGP). Mladé samice 

zůstávají ve skupině, ale samci z ní odcházejí. Tato strategie je výhodná v prostředí, kde jsou 

zdroje rozptýleny, ale každý zdroj uživí více samic (Wolff, 2007). Tento systém je také 

charakterizován vyšším reprodukčním úspěchem samců než samic (Hoogland & Foltz, 1982). 

Jako příklad mohu uvést psouna prériového Cynomys ludovicianus, jehož rozmnožováním se 
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zabývali Hoogland & Foltz (1982). Další studie, kterou provedla Zenuto et al. (1999), 

potvrdila polygynii u tukotuka talarského Ctenomys talarum. 

 

4.1.3. Monogamie (Obr. 5c) 

 Monogamie je stav, kdy se jeden samec a jedna samice páří výhradně spolu, během 

nejméně jedné rozmnožovací sezóny. V posledních letech bylo pomocí molekulárních metod 

zjištěno, že striktní monogamie je v přírodě méně častá,  než se původně předpokládalo. Je to 

hlavně kvůli poměrně vysokému výskytu mimopárového páření (EPC). Toto zjištění bylo 

překvapivé zejména u ptáků, kde bylo geneticky monogamních méně než 25% studovaných 

druhů (Griffith et al., 2002). Mezi savci je výskyt monogamie vzácný, odhady se pohybují 

okolo méně než 5% druhů (Kleiman, 1977). Jestliže jsou samice v prostoru hodně rozptýleny, 

je pro samce nejvýhodnější najít a udržet si jednu samici a tak si zajistit alespoň jedno 

úspěšné páření (Wolff, 2007). 

 Monogamie u některých druhů nemusí být obligatorní, ale může záviset na populační 

densitě a typu stanoviště. Studie, kterou provedli Bryja & Stopka (2005) na myšici malooké 

Apodemus microps ukázala, že během sezóny se mírně zvedl výskyt vícenásobné paternity. 

Samec se někdy může podílet na péči o potomky, tak je tomu například u křečka 

kalifornského Permyscus californicus (Ribble, 1991). Investice samce do mláďat je vždy 

prospěšná i pro samici. U většiny hlodavců se ale paternální péče nevyskytuje. Samci často 

zvětšují svou reprodukční úspěšnost pářením s více samicemi a mláďatům už tuto péči 

neposkytují (Goossens et al., 1998). 

 U ptáků bylo také pozorováno vyžadování EPC samicemi (Brooker et al., 1990). 

Výskyt této strategie u samic je překvapivý, protože jejich reprodukční úspěšnost není závislá 

na počtu sexuálních partnerů, jako je tomu v případě samců. 

 

4.1.4. Eusocialita (Obr. 5d) 

 Eusociální typ společenství se vyskytuje tam, kde je vhodný habitat rozptýlený a 

nestejnorodý. Mladé samice jsou většinou filopatrické, což znamená, že zůstávají v blízkosti 

místa svého narození a tvoří tak postupně rozlehlé rodiny příbuzných (Wolff, 2007). Stejné 

rodinné skupiny se vytvářejí pod tlakem vysoké hustoty jedinců. Zde dochází k vytvoření 

bariéry z teritoriálních sousedů, která zabraňuje emigraci ze skupiny. Vztahy ve skupině jsou 

přátelské, ale jedinci z různých skupin jsou vůči sobě agresivní (Manno et al., 2007). 

 Dynamikou vzniku a zániku skupin se ve své práci zabýval Manno et al. (2007). 

Výsledky ukázaly, že pravděpodobnost vzniku nové skupiny roste s množstvím členů, ale 
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densita a stupeň příbuznosti jedinců v tom nehrají roli. Život ve skupině má mnoho výhod 

jako je např. společná péče o mláďata, obrana teritoria, poplašné a varovné signály a 

termoregulace. Tento systém se vyskytuje například u rypoše damarského Cryptomys 

damarensis (Burland et al., 2002). 

 

 
Obr.5 Porovnání čtyř hlavních reprodukčních systémů a jejich prostorového uspořádání          

u hlodavců (Rodentia). 
Toto prostorové uspořádání je charakterizováno: (a) samičí teritorialitou, samci s velkými domovskými okrsky 

(home rage), které zahrnují několik samičích teritorií, a promiskuitním pářením; (b) polygynie (harém), kde 

jeden samec brání svůj výhradní přístup k několika samicím; (c) monogamie, ve které jeden samec hlídá a páří se 

výhradně s jednou samicí; (d) eusocialita, ve které několik příbuzných samic vychovává mláďata společně 

s jedním nebo více samci. Samčí domovský okrsek je vyznačen plnou čárou a samičí přerušovanou (podle 

Wolffa, 2007). 

 

 

5. Mimopárová paternita (EPP) a mimoskupinová paternita (EGP)  
 

5.1. Výskyt 

Ještě v nedávné době se předpokládalo, že původ mláďat se dá vypozorovat               

ze sociologického párování zvířat tedy, že jedinci starající se o mládě jsou jeho biologičtí 

rodiče. Během posledních několika let byl, za použití molekulárních metod, odhalen velmi 

častý výskyt EPP a EGP u mnoha různých skupin živočichů. Procentuální zastoupení EPP 

(EGP) je také velmi variabilní od 0% až do skoro 60% (Isvaran & Clutton-Brock, 2007). Jako 
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příklad mohu uvést křečka kalifornského Permyscus californicus, kde se EGP nevyskytuje 

(Ribble, 1991). Zatímco u myšice temnopásé Apodemus agrarius a myšice křovinné 

Apodemus sylvaticus dosahuje vysokého stupně (Baker et al., 1999). Mimopárová paternita a 

mimoskupinová paternita jsou významnou součástí rozmnožovacích systémů ptáků i savců,   

u kterých se zdá, že hrají také důležitou roli v dynamice pohlavního výběru (Isvaran & 

Clutton-Brock, 2007). Většina současných znalostí o rozsahu a ekologii tohoto jevu pochází 

ze studií zkoumajících ptáky (Griffith et al., 2002), kde je zastoupení EPP překvapivě velmi 

vysoké. Přesto se zdá, že stupeň EPP (EGP) je u savců vyšší než u ptáků. Tento rozdíl může 

souviset s množstvím paternální péče, které je vyšší u ptáků než savců. (Isvaran & Clutton-

Brock, 2006). Jestliže je tato péče pro přežití mláďat důležitá, tak je pravděpodobné, že 

samice bude méně vyhledávat mimopárové páření, protože tím by riskovala ztrátu této 

výhody. 

 

5.2. Příčiny vzniku 

Jedna z nejčastěji používaných teorií, která se snaží vysvětlit vznik a udržení EGP a 

EPP, je hypotéza dobrých genů. Ta předpokládá, že samice se bude spíše pářit se samcem, 

který má lepší geny než její partner (Goossens et al., 1998). Dále předpokládá, že samice, 

které mají samce s dobrými geny, nebudou vyhledávat EPC, zatímco samci s nevhodnými 

geny budou neustále podváděni. Pozorování, které provedl Goossens et al., (1998) potvrdilo, 

že někteří samci podváděni nejsou a jiní skoro vždy. Zároveň to vysvětluje, proč se 

v některých vrzích  EPP nevyskytuje a v jiných ve vysokém procentu. 

Tímto chováním může samice zvýšit genetickou diversitu mláďat a tak ovlivnit jejich 

pravděpodobnost přežití a současně snížit riziko infanticidy ze strany samců. Dále si také 

zvýší pravděpodobnost oplození a zároveň to může být i ochrana před případnou neplodností 

jejího stálého partnera. 

Srovnávací studie, kterou provedli Cohas et al. (2007) na svišti horském Marmota 

marmota, potvrzuje tuto teorii. Ukázalo se, že mimopárová mláďata (EPY) překonala 

vnitropárová (WPY) ve schopnosti přežít kritické období mezi narozením a dosažením 

dospělosti a také se častěji stávala dominantními jedinci ve skupině (Cohas et al., 2007). 

 

5.3. Faktory působící na variabilitu 

Četnost EGP je velmi variabilní uvnitř každého typu (kategorie) rozmnožovacího 

systému, ale je zřejmé, že EGP je značně rozšířena napříč fylogenetickými skupinami 

(Isvaran & Clutton-Brock, 2006). 
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Jaké faktory tedy působí na variabilitu ve výskytu EGP a EPP? Analýza, kterou 

provedli Isvaran & Clutton-Brock (2006), ukázala, že jedním z rozhodujících faktorů je délka 

rozmnožovací sezóny. Jestliže je sezóna krátká, samci mají problém uhlídat jednotlivé samice 

před mimopárovým pářením (EPC). Navíc je zde výrazný překryv říjí jednotlivých samic, což 

je pro samce ještě nevýhodnější. Dalším faktorem ovlivňujícím EGP je množství samic 

v rozmnožující se skupině. Ve větší skupině samice snadněji dosáhnou páření s cizím 

samcem, protože pro místního samce je těžké neustále kontrolovat  všechny samice. Jako třetí 

faktor lze uvést počet samců ve skupině (Isvaran & Clutton-Brock, 2006), ačkoli  souvislosti 

mezi EGP a počtem samců ve skupině naznačují, že větší počet samců není nevyhnutelně 

účinná obrana proti mimoskupinovému páření.  

 Vliv na variabilitu EPP (EGP) mají také další ekologické faktory jako je mortalita 

dospělců, densita jedinců při rozmnožování a jeho synchronizace. Také, jak už bylo řečeno 

výše, potřeba poskytnutí paternální péče mláďatům. EPP (EGP) jsou tedy ovlivněny mnoha 

různými faktory a proto nelze označit jeden faktor za rozhodující pro vysvětlení veškeré 

variability (Griffith et al., 2002).  

 

 

6. Ovlivnění paternity  
 

6.1. Prekopulační a postkopulační mechanismy 

Samice může ovlivnit paternitu mláďat buď prekopulačními nebo postkopulačními 

mechanismy. Mezi prekopulační mechanismy patří výběr nepříbuzného samce formou 

promiskuitního chování nebo EPP (EGP). Promiskuitní chování umožňuje samicím snížit 

náklady spojené s inbreedingem a reprodukčním selháním (vlivem genetické inkompatibility), 

také prostřednictvím postkopulačních mechanizmů, které dokáží ovlivnit paternitu                

ve prospěch méně příbuzného samce (Firman & Simmons, 2008). Mezi tyto mechanizmy 

patří např. selekce spermií, resorbování nebo interrupce embryí v časném stádiu vývoje. Tento 

jev má rozhodující vliv na samčí úspěšnost při oplodnění a tak se stává rozhodujícím 

faktorem jejich reprodukční úspěšnosti (Stockley, 1997). Srovnávací studie, kterou provedl 

Stockley (2003) ukázala, že promiskuitní druhy mají nižší stupeň reprodukčního selhání než 

monogamní a polygynní druhy. Navzdory tomuto rozdílu nemají monoandrijní samice nižší 

průměrnou velikost vrhu než polyandrijní, aby vyrovnaly tento rozdíl produkují monoandrijní 

samice více vajíček (Stockley, 2003).  
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Některé studie, ale výše uvedený názor vyvrací. Stockley (1997) zkoumal selekci 

spermií samicemi na rejskovi obecném Sorex araneus a došel k závěru, že poměr mláďat      

ve smíšených vrzích nezávisí na genetické podobnosti rodičů. Rozdílnost v úspěšnosti 

oplodnění jednotlivými samci je spíše způsoben kompeticí spermií, než ovlivněním paternity  

samicemi. Je také možné, že paternita může být ovlivněna spíše samci, protože mohou 

přizpůsobit velikost ejakulátu vlastnostem samice jako je např. věk, velikost těla, reprodukční 

status nebo genetická příbuznost se samcem (Stockley, 1997). 

 

6.2. Pořadí samců 

U druhů savců, kde se samice běžně páří s více samci během jedné říje, je paternita 

výrazně ovlivněna pořadím jednotlivých samců. Firman & Simmons (2008) provedli pokusy 

na myši domácí Mus domesticus, ve kterých se čtyři samice pářily s různými dvojicemi 

příbuzných (S) a nepříbuzných (N) samců (SS, NN, SN, NS). Výsledky ukázaly obecnou 

výhodu samce, který se páří jako první v pořadí a také výhodu nepříbuzného samce, u které 

na jeho pořadí nezáleží. Jak už ukázala dřívější studie, kterou provedli Dewsbury & 

Baumgardner (1981), je výsledný vliv pořadí páření velmi druhově specifický. Například         

u hraboše prériového Microtus ochrogaster je zřejmá výhoda posledního samce zatímco         

u křečka dlouhoocasého Peromyscus maniculatus nebyl nalezen vliv pořadí při páření                 

na složení vrhu mláďat (Dewsbury & Baumgardner, 1981). 

Dalšími faktory, které výrazně ovlivňují paternitu mláďat, je načasování doby páření 

co nejblíže k době ovulace samice, interval mezi jednotlivými pářeními, množství spermií 

samce atd.. 

 

6.3. Kompetice spermií 

Kompetice spermií vzniká v případě, kdy se samice páří s více samci během jedné 

reprodukční periody. Stupeň kompetice je tedy určen sociální organizací a typem 

rozmnožovacího systému druhu (Ramm et al., 2005). Kompetice spermií vytváří silný 

selekční tlak, ovlivňující reprodukční anatomii, fyziologii a chování samců (Ramm et al., 

2005). Ramm et al. (2005) provedl studii, která prokázala pozitivní korelaci mezi velikostí 

testes samců a převažující vícenásobnou paternitou (multiple paternity) uvnitř vrhu. Větší 

testes mohou produkovat více spermií a tak zvýšit reprodukční úspěšnost samce. Dále se 

zabýval souvislostí mezi stupněm kompetice spermií a velikostí přídatných žláz (seminální 

váčky, anteriorní a posteriorní lalok prostaty). U hlodavců se tato korelace vyskytuje u dvou 

ze tří přídatných žláz. Produkty těchto žláz mají zásadní vliv na pohyblivost a schopnost 
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přežití spermií v reprodukčním traktu samice. Dalším produktem je postkopulační zátka 

(copulatory plug), která se vyskytuje u mnoha skupin zvířat (Ramm et al., 2005) a také se 

mění podle stupně kompetice. Vzniká ze sekretů produkovaných přídatnými žlázami samce. 

Je pokládána za obranný mechanismus samce, který zabraňuje oplození dalšími samci a tak 

zvyšuje záruku paternity (Booth et al., 2007). Vzhledem k výskytu vícenásobné paternity ale 

není zřejmě příliš účinný (Ramm et al., 2005).  

Zajímavý způsob adaptace na vysoký stupeň kompetice spermií je tvorba, tzv. vláčků 

(Moore et al., 2002), kdy se jednotlivé spermie spojují za apikální háček do skupin               

po desítkách, stovkách až tisících. Vláček se vždy vytvoří ze spermií jen jednoho samce. Díky 

této kooperaci jeho spermie výrazně zvýší svoji rychlost pohybu reprodukčním traktem 

samice a zajistí tak dřívější dosažení neoplozených vajíček než spermie ostatních  samců. 

Tento způsob pohybu spermií vznikl jako odpověď na kompetici mezi samci u druhů kde, 

doba mezi jednotlivými pářeními samice s různými samci bývá vždy velmi krátká (Booth et 

al., 2007).  
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7. Závěr 

 Přestože bylo již publikováno mnoho prací zabývajících se určením paternity, 

rozmnožovacími systémy, mimopárovou (EPP) a mimoskupinovou (EGP) paternitou, není 

dosud tato problematika uspokojivě prostudována. Nejméně prozkoumané jsou zřejmě 

faktory, které mají vliv na výskyt, vznik a variabilitu EPP a EGP. Bylo již navrhnuto mnoho 

více či méně úspěšných hypotéz, které se snaží o vysvětlení některého z těchto jevů.  

 O něco lépe jsou prozkoumány mechanismy ovlivňující paternitu mláďat ve vrhu.        

I zde ale ještě zůstává mnoho zajímavých problémů, které by si zasloužily podrobnější 

studium. 
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