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Abstrakt

Optimalizéacia vel'kosti vchu mdze byt’ definovana ako tprava velkosti vrhu podl'a aktudlnych
podmienok prostredia alebo kondicie matky pre dosiahnutie kompromisu medzi maximalnym moznym
poctom potomkov vo vrhu a ich individudlnou fitness. Hlodavce st idealnym taxonom na
zdokumentovanie tejto problematiky vd’aka velkej medzidruhovej variabilite v Zivotnych stratégiach

naprie¢ celym radom.

Variabilita vo velkosti vrhu medzi jednotlivymi druhmi hlodavcov bola pocas evolucie
ovplyvnena nespocetnymi ekologickymi a socialnymi faktormi. Medzi ne patri geografické umiestnenie
rozmnozujucej sa populacie, rézne zivotné a reprodukcéné stratégie ako su r-/K-stratégia, pritomnost’
altricialnych alebo prekocialnych mlad’at, r6zne spdsoby Zzivota, pritomnost’ vody v prostredi, miera

predacie, schopnost’ hibernacie a miera sociality druhu.

Ovplyvnenie velkosti vrhu zac¢ina este pred samotnym oplodnenim, napriklad vyberom partnera,
nacasovanim reprodukcie, kondiciou, vekom a socidlnym postavenim matky. Genetické faktory
ovplyvitujuce vel'kost' vrhu st napriklad polymorfizmus MHC glykoproteinov a ¢-haplotyp. Redukcia
velkosti vrhu moze nastat’ pred pocCatim ovplyvnenim miery ovulacie, pocas implantacie hladinou
pohlavnych hormoénov samice a vystaveniu stresorom, po implantacii selektivnym potratom, a po
porode infanticidou, siblicidou a odmietnutim potomka. Medzi reprodukéné parametre ovplyviujlice

velkost’ vrhu je vel'kost’ a pohlavie mladat.

V evolucii hlodavcov doslo k znacnej diverzifikacii Zivotnych stratégii. Tomu zodpoveda aj
vel'kd medzidruhova variabilita vo vel'kosti vrhu a v optimaliza¢nych mechanizmoch, ktorymi samice

hlodavcov maximalizuju investiciu do svojich potomkov.

Krudové slova:

velikost vrhu, optimalizace reprodukce, matefska investice, evoluce Zivotnich historii, hlodavci,

Rodentia



Abstract

Optimization of litter size can be defined as adjustment of litter size according to actual
environmental conditions or condition of mother to reach a compromise between the maximum number
of offspring and their individual fitness. Rodents are an ideal taxon to study this topic because of their

enormous interspecific variability in life strategies across the whole order.

The variation in litter size among rodent species was influenced by countless ecological and
social factors during their evolution. These include the geographical location of the breeding
populations, various life and reproductive strategies such as r-/K-strategy, the presence of altricial or
precocious offspring, various ways of life, the presence of water in the environment, predation rate,

hibernation, and sociality.

Litter size can be adjusted already before fertilization, for example by choosing a partner, by
timing reproduction, condition, age and social status of the mother. Genetic factors affecting litter size
are, for example, MHC glycoprotein polymorphism and #-haplotype. Reduction of the litter size may
occur before insemination by influencing the ovulation rate, female reproductive hormone levels and
exposure to the stressors, during implantation by selective abortion, and postpartum by infanticide,
siblicide, and offspring rejection. Reproductive parameters that affect litter size are the size and sex of

the offsprings.

The evolution of rodents resulted in a great diversification of life strategies. This corresponds to
an enormous interspecific variability in litter size and optimization mechanisms, by which female

rodents maximize their investment in offsprings.
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1. Uvod

Dynamika a nepredvidatel'nost’ prostredia si vyzaduju, aby rodicia optimalizovali reprodukény
vykon na zéklade prevladajucich podmienok v prostredi a dostupnosti zdrojov v ich okoli (Morris
1987). Odpoved’ rodicov na kolisajuce dostupnosti zdrojov méze mat’ r6zne formy. Nastup reprodukcie
a pocet potomkov sa moze lisit’; ich kvalita sa mbéze upravit’ a rodic¢ia mozu kontrolovat’ pomer pohlavi
ich potomstva (Lindstrom 1999). Reproduk¢nd optimalizacia sa da vysvetlit ako idedlne vyuzitie ¢asu a

energie ziskanej z prostredia na maximalizaciu reprodukéného vykonu (Williams 1966).

Prave pocet potomkov vo vrhoch polytoknych cicavcov (druhy s mnohopocetnymi vrhmi) je
druhovo Specificky. Pocet mlad’at v jednom vrhu zavisi od dostupnosti potravy (Hamilton & Bronson
1985), pritomnosti ¢i nepritomnosti vody (Beatley 1976), teploty okolia (Roth 1974), poctu predatorov
(Oksanen & Lundberg 1995), dizky diia a noci (Nelson et al. 1983), od socialneho & solitérneho
spdsobu zivota, (Bronson 1985) atd’. Kazdy druh ma na zéaklade tychto podmienok urcity maximalny
pocet potomkov, ktoré dokdze odchovat. Toto Cislo sa védcSinou nezhoduje s optimalnym poctom
mlad’at v jednom vrhu, pretoze ¢im je pocet potomkov vo vrhu vacsi, tym klesa ich individuéalna fitness
(Smith & Fretwell 1974; Morris 1986; Morris 1987) a teda aj pravdepodobnost, ze sa jednotlivé
mlad’atad doziji dospelosti a rozmnozia sa. ,,Optimdlna fitness potomstva‘“ naznacuje tendenciu rodica
maximalizovat’ svoju vlastnu fitness tym, ze maximalizuje efektivnost’ konverzie zdrojov do fitness
potomstva (Brockelman 1975). Samice mozu podla individualnej potreby udrzovat' prezitie mlad’at
konstantné upravovanim vel'kosti vrhu. Z tohto dovodu matky dokazu redukovat’ pocet mlad’at vo vrhu
z maximalneho na ideédlny pocet (Morris 1998). ZjednoduSene povedané je optimalizacia velkosti vrhu
upravenie velkosti vrhu pre dosiahnutie kompromisu medzi maximalnym moznym poctom potomkov

vo vrhu a ich individualnou fitness (Morris 1987).

Miera reprodukcie kazdého druhu bola prispdsobena prirodzenym vyberom tak, aby vyrovnala
mieru mortality a populdcia mohla byt stabilna. Optimalizacia velkosti vrhu je teda ddlezita aj kvoli

zabraneniu premnozeniu (Lack 1948).

Hlodavce (Rodentia) st idedlnym taxonom na zdokumentovanie optimalizacie velkosti vrhu
vd’aka velkej medzidruhovej variabilite v zivotnych stratégiach naprie¢ celym radom. Vécsina druhov
ma rychle rozmnozovanie spojené s kratkou graviditou, samice mavaju vrhy s réznorodym poctom
mladat (od jedného az po niekolko desiatok) a moézu sa parit’ ve'mi skoro po porode (postpartum
oestrus) (Gilbert 1984).

V prvej Casti tejto bakalarskej prace je mojim cielom zdokumentovat’ variabilitu vo velkosti
vrhu medzi jednotlivymi podradmi a predstavit’ ekologické a behaviordlne faktory, ktoré ovplyvnili
evoltciu vel’kosti vrhu. V druhej €asti si za ciel ddvam zdokumentovat’ faktory, ktoré ovplyviuja inter-
-indviduélne rozdiely vo velkosti vrhu v rdmci celého radu a taktiez mechanizmy optimalizacie velkosti

vrhu a jej biologicky vyznam.



2. Hlodavce ako modelova skupina

Je vsSeobecne zname, ze hlodavce su druhovo najpocetnejSim radom z triedy cicavce
(Mammalia). Tvoria okolo 41 % vSetkych druhov cicavcov (Wilson & Reeder 2005) a mdzeme ich
najst’ na kazdom kontinente okrem Antarktidy. Ako najviac diverzifikovana skupina cicavcov dokazu
obyvat mnozstvo rdéznych ekologickych nik ako st polia, lesy, puste, stepi, arktické tundry,
vysokohorské prostredie, ale aj v blizkosti vody, na vrcholkoch stromov, v podzemnych tuneloch, alebo
v Tudmi vytvorenom prostredi (Wolff & Sherman 2007). Okrem par vynimiek su hlodavce
charakterizované relativne malou velkostou a premenenym parom rezdkov na stile dorastajlice
hlodaky, ktoré¢ vyrastaju zo spodnej aj z vrchnej Celuste. Sklovinou su hlodaky pokryté len na predne;j
strane, ¢o im umoznuje sa neustale dlatovito zbrusovat (Waggoner 2000). Hlodavcom tuplne chybaja
o¢né zuby, na ich mieste je medzera (diastema) a po nej jedna alebo viac stoli¢iek popripade ¢renovych
zubov. Zubny vzorec teda vyzerd nasledovne - 1/0/0-2/1-3 (Wilson & Reeder 2005). AvSak zajace a
kréaliky (Leporidae) spolu s pikami (Ochotonidae) maju taktiez neustale dorastajiice hlodaky, ¢o ich v
minulosti zaradilo medzi hlodavce. Dnes patria do samostatného radu zajacovce (Lagomorpha) (Asher
et al. 2005).

Celkovy pocet druhov hlodavcov sa momentalne odhaduje na 2481 (Wilson et al. 2016, 2017).
Molekularne analyzy ukazuju, ze hlodavce su rozdelené do piatich podradov: Anomaluromorpha,
Myomorpha, Castorimorpha, Hystricomorpha a Sciuromorpha. Tychto pét’ podradov mozno rozdelit’ do
troch hlavnych linii: Anomaluromorpha, Castorimorpha a Myomorpha patria do tzv. ,,mouse-related*
linie, Sciuromorpha do tzv. ,squirrel-related” linie a Hystricomorpha tvoria samostatni skupinu,
niekedy sa pouziva oznacenie Ctenohystrica alebo ,,cavia-related (Blanga-Kanfi et al. 2009; Fabre et

al. 2012). Vzt'ahy medzi jednotlivymi skupinami st uvedené na obrazku ¢. 1.

Sciuromorpha } squirrel-related
Rodentia Hystricomorpha } cavia-related
Castorimorpha
—— Myomorpha mouse-related
— Anomaluromorpha

Obrazok ¢. 1: Fylogeneticky strom ukazujici vztahy medzi jednotlivymi skupinami hlodavcov.

Prevzaté a upravené z Blanga-Kanfi ef al. 2009 a Fabre et al. 2012.

Najvacsim podradom hlodavcov si Myomorpha s 1750 druhmi (Wilson et al. 2017). Nasleduje
podrad Sciuromorpha s 322 druhmi, nie o vel'a mensi je podrad Hystricomorpha, kde sa radi 291 druhov
a do Castorimorpha patri 109 druhov. Najmenej zastupcov ma podrad Anomaluromorpha s 9 druhmi

(Wilson et al. 2016). Grafické znazornenie pomerov poctu druhov je uvedené na obrazku €. 2.
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I Sciuromorpha

B Hystricomorpha

Castorimorpha B 109 duhov

I Myomorpha

I Anomaluromorpha

Obrazok €. 2: kolacovy graf znazornujuci velkost’ podradov v ramci radu hlodavce (Rodentia).

POROVNAVACIA CAST

V tejto Casti bakalarskej praci sa zameriam na ilustrovanie variability vo velkosti vrhu pri
hlodavcoch a predstavenie ekologickych a behavioralnych faktorov, ktoré ovplyvnili evoluciu velkosti
vrhu. VSetky porovnania uvddzam s pouzitim dat od niekol’kych vybranych modelovych druhov, ku

ktorym je publikovany dostatocny pocet odbornych §tadii s minimalnym po¢tom sledovanych vrhov 40.

3. Priemerna vel’kost’ a rozsah vrhu

Priemerna velkost vrhu je dobrym ukazovatel'om stavu jedinca alebo populacie. Pokial’ maji
samice v populacii vrhy rovnaké alebo vécsie nez je priemerna vel'kost’ vrhu pre dany zivocisny druh,

moézeme populaciu oznacit’ za Gispesnu a prosperujucu (Oksanen & Lundberg 1995).

Avsak dolezitejsi je fakt (hlavne pre tato bakalarsku pracu), ze moze velkost’ vrhu poskytnut’
cenné informacie ohladom uréitého Zivo¢isneho druhu. Ci uZ sa jednd o prostredie v ktorom Zije,

potravu, spravanie, alebo evoluciu (Kasparian et al. 2005).

Hlodavce ako skupina maji velku variabilitu v poc¢te mlad’at vo vrhu - jedno az skoro tridsat’
mlad’at. Jednotlivé podrady sa neliSia len medzi sebou, ale méZzeme vidiet' zna¢ny rozdiel v rozsahu
vel’kosti vrhu aj v ramci jedného podradu. Ako dobry priklad posluzi podrad Hystricomorpha, kde druh
rypos lysy (Heterocephalus glaber) mava vrhy kazdych 74 az 86 dni priemerne s jedenastimi
mlad’atami. Najpocetnej$i zaznamenany vrh tohto druhu mal az dvadsat’ osem mlad’at (Sherman et al.
1999). Na druhu stranu samica dikobraza juhoafrického (Hystrix africaeaustralis) porodi raz ro¢ne
jedno mlad’a (van Aarde 1985).

Priemerny pocet mladat vo vrhu a rozsah velkosti vrhu vybranych modelovych druhov je

uvedeny v tabul’ke ¢. 1.



Tabul’ka €. 1: Priemerny pocet mlad’at vo vrhu a rozsah vrhu modelovych druhov hlodavcov. Modelové druhy boli
vybrané podl'a minimalneho poctu Studovanych vrhov (n < 40) a st usporiadané podrla prislusnych podradov.

] priemer rozsah‘ pocet Poéet -
podrad modelovy druh vrhu (P) velkosti vrhov za | prikladov zdroj
vrhu (R) rok (V) (n)
Aplodontia rufa 2,6 2-4 1 56 (Carraway & Verts 1993)
. . . _ P+V+n: (Lurz et al. 2005)
Scuiromorpha Sciurus vulgaris 3,8 1-11 2 46 R: (Wauters & Dhondt 1995)
Glis glis 5,5 1-8 1 237 (Krystufek 2010)
. P+R+n: (Ojasti 1973)
Hydrochoerus hydrochaeris 4,0 1-7 1-2 68 V: (Mones & Ojasti 1986)
. . . P+R+n: (van Aarde 1985)
e ) Hystrix africaeaustralis 1,5 1-3 1 165 V: (Barthelmess 2006)
stricomorpha
Y P Chinchilla lani 1.6 1-6 2 273 P+n: (Neira et al. 1989)
Inchitla tanigera ’ l R+V: (Spotorno et al. 2004)
P+R+n: (Sherman et al. 1999)
Heterocephalus glaber 11,3 3-28 3-5 272 V: (Jarvis & Sherman 2002)
. ) P+V+n: (Jenkins & Busher 1979)
Castor canadensis 3,5 1-6 1 215 R: (Lahti & Helminen 1974)
. B P+n: (Jones & Baxter 2004)
Castorimorpha Thomomys bottae 3,9 1-12 1-4 205 R+V: (Loeb 1990)
P+R+n: (Verts & Kirkland 1988)
Perognathus parvus 5,2 2-8 1-3 182 V: (Iverson 1967)
Microtus miurus 8,2 4-12 1-3 46 (Cole & Wilson 2010)
. P+R+n: (Perry 1945)
Myomorpha Rattus norvegicus 7,0 6-14 2-17 261 V: (Calhoun 1963)
Zapus princeps 5,2 2-8 1-2 187 (Blake Hart ez al. 2004)
. P+R: (Jackson 2012)
Anomalurus beecroffti 1,0 1-2 1 - V: (Jackson 2016)
Anomaluromorpha T—— 1979
Pedetes capensis 1,0 1-2 2-3 152 n: (Butynski )

V: (Jackson 2016)




Priemerna velkost’ vrhu vSak eSte neznamend, Ze sa tento pocCet vyskytuje najCastejSie. Nie je

mozné, aby samica porodila napriklad tri a pol mlad’ata.

Napriklad dikobraz juhoafricky mava v 58,8 % pripadoch jedno mlada, v 32,1 % pripadoch sa
narodia dvojicky a v 9,1 % ma samica troch potomkov v jednom vrhu (van Aarde 1985; Barthelmess
2006). Tato skutocnost’ poukazuje na to, ze sice priemerny pocet mladat je 1,5, ale najCastejSie sa

vyskytujici poéet (modus) potomkov v jednom vrhu je 1. Dalsie priklady s uvedené v tabulke ¢. 2.

Avsak tieto informacie Casto nie st dostupné, najma v literature starSicho datumu sa vyskytuje

len hodnota priemeru, preto budem v tejto praci pouzivat’ priemerny pocet.

Tabulka ¢. 2: Priemerny pocet a najéastejsi poc¢et (modus) mlad’at vo vrhu vybranych druhov hlodavcov.

druh

priemer vrhu modus vrhu
(podrad)
Aplodontia rufa 2,6 (n=56) 3(n=47)
(Scuiromorpha) (Carraway & Verts 1993) (Pfeiffer 1958)
Hystrix africaeaustralis 1,5 (n=165) 1 (n=165)
(Hystricomorpha) (van Aarde 1985) (van Aarde 1985)
Chaetodipus formosus 5,7(n="17) 5m="177)
(Castorimorpha) (French et al. 1974) (French et al. 1974)
Microtus miurus 8,2 (n=46) 8 (n = 46)
(Myomorpha) (Bee & Hall 1956) (Bee & Hall 1956)

Priemerna velkost’ vrhu uvadzana v literatare je ovplyvnend geografickou oblastou, v ktorej sa
vyskum uskutocnil. Aj maléd vzdialenost’, napriklad 200 kilometrov, méze znamenat rozdiel vo velkosti
vrhu o pol mlad’at’a. Ako priklad uvddzam rozdielnu priemerna vel’kost’ vrhu pri druhu plch velky (Glis
glis). Na obrazku €. 3 je vyobrazenych Sest’ lokalit, z ktorych Krystufek (2010) ur¢il priemernu velkost’
vrhu, ktord ma hodnotu 5,5 mlad’at: 1- Anglicko vo Velkej Britanii, 2 - severna cast’ Talianska, 3 -

Sicilia, 4 - Slovinsko, 5 - severna &ast’ Moravy v Ceskej republike, 6 - europska ast’ Turecka.

Geografické rozdiely v priemernej velkosti vhu moze byt ovplyvnené dizkou rozmnoZovacej
sezony, ktord zavisi na geografickej Sirke, geografickej vyske, pobreznom alebo vnitrozemskom
podnebi. Prave vplyv geografickej Sirky moZeme dobre pozorovat’ pri priemernej vel'kosti vrhu pri rode
Skre¢ok (Peromyscus). Smith a McGinnis (1968) nasli pri tomto druhu pozitivhu koreldciu medzi
priemernou vel'kost'ou vrhu a geografickou Sirkou - ¢im severnejSie sa populdcia nachadzala, tym bola
priemernd velkost’ vrhu véc¢sia. Pravdepodobne sa jedna o adapticiu na kratku rozmnoZovaciu sezénu

sposobenu klimatickymi podmienkami (Smith & McGinnis 1968).



1-6,80 (n=49)

2-4.75 (=4

3-5,50 (n=8)

4-490 (=24)

55,00 (n=12)

6 - 6,05 (#=100)

Obrazok €. 3: Rozdielna vel'kost’ vrhu pri druhu plch velky (Glis glis).
Prevzaté a upravené z Krystufek 2010.

4. Zivotné a reprodukéné stratégie
4.1 r-/K-stratégia

Optimalna velkost’ vrhu je ovplyvnena aj tym, ¢i je zivocich r- alebo K-stratég (Tuomi 1980).
K-stratégia sa vacs$inou vyznacuje zivotom v stabilnom prostredi, malym poctom prekocialnych mlad’at
vo vrhu, rozmnozovanim v neskorSom veku a viac krat za zivot (iteroparia), velkym telom a dlhym
zivotom. Naopak r-stratégia je charakterizovand zivotom v rychlo sa meniacom alebo sezénnom
prostredi, pocetnymi vrhmi s altricidAlnymi mladd’atami, rozmnoZovanie nastdva v mladSom veku a

niekedy len jeden krat za zivot (semelparia) (Nichols et al. 1976).

Za typickych K-stratégov v rade Rodentia modzeme povazovat’ zastupcov podradu
Anomaluromorpha. Vel'mi malo sa vie o reprodukcii druhov patriacich do tejto skupiny, ale u vacsiny
zastupcov, ktori boli zdokumentovani, sa rodi jedno mlad’a, ktoré sa narodi osrstené, s otvorenymi

oCami a schopné pohybu (Kingdon 1974; Butynski 1979; Hayssen et al. 1993; Jones et al. 2009).

Naopak charakteristiky r-stratégov spiia podrad Myomorpha. Vi&sina druhov nezije dlhsie ako
dva az tri roky. Napriek ich kratkovekosti maju zastupcovia tohto podradu vysoky reprodukcny
potencial (Nowak 1999). Napriklad myS doméaca (Mus musculus) mdze mat’ 5 az 10 vrhov do roka s

priemerne siedmymi mladatami (Sage ef al. 1993).

r- a K-stratégia nie s iba druhovo Specifické, ale mézu sa za roznych podmienok prostredia
vyskytovat' v jednom a tom istom druhu. Dobrym prikladom v ramci hlodavcov je rod hrabo$
(Microtus). Populacna dynamika hraboSov je nestabilna a vyznacuje sa vel'kou sezonnou a viacrocnou
premenlivostou s periodicitou 2 - 4 roky. Hrabosi sa dozivaju maximalne 18 mesiacov a prezimuju iba
raz, ¢o znamend, ze takato fluktuacia populdcie zavisi na reprodukénom spravani, ktoré sa odliSuje

hlavne medzi generaciami a nie medzi jednotlivcami v jednej generacii (Tkadlec & Zejda 1995). V



rokoch, kedy je pocet hraboSov najvyssi, rodia samice v jednom vrhu priemerne viac mlad’at a viackrat
do roka nez v rokoch, kedy je hustota populacie najmensia. Pre priklad uvadzam druh hrabo$ horsky
(Microtus montanus). V rokoch s najvysSou hustotou populacie maji samice priemerne 6,5 mladat v

jednom vrhu, v rokoch s najniZzSou hustotou sa vo vrhoch nachadza priemerne 4,8 mlad’at (Pinter 1986).

4.2 altricialne/prekocidlne mlad’ata

Velkost” vrhu zavisi aj na tom, ¢i matka porodi mlad’a altricalne alebo prekociadlne. Altricialne
mlad’ata sa pri hlodavcoch rodia bez srsti, nedokdzu si udrzat’ telesna teplotu, nemaji otvorené usi ani
o¢i, nedokdzu sa pohybovat’ na viac ako par centimetrov a vyzaduji pomerne dlhodobu starostlivost’
(Kellman & Arterberry 2000). ESte pred porodom samice stavaju hniezda, v ktorych zostdvaju s
mlad’atami az do ich odstavu. Naopak prekocidlne mlad’atd sa zvyc€ajne rodia (aspon ¢iastocne) osrstené,
su schopné termoregulacie, samostatného pohybu na véac¢siu vzdialenost’ nez altricidlne, maju otvorené
o¢i a usi a nickedy aj Ciastocne vyrastené hlodaky (Martin & Maclarnon 1985). Aj ked’ st prekocialne
mlad’ata relativne samostatné, matky ich pocas prvych dni a niekedy aj tyzdnov stale koja (Wolff 2007).
Samice do stavania hniezda investujui len ve'mi malo, niektoré druhy dokonca nestavaju hniezda vobec
- napriklad kapybara mociarna (Hydrochoerus hydrochaeris) rodi potomkov kdekol'vek v habitate
(Mones & Ojasti 1986).

Vsetky tri ¢elade, ktoré patri do podradu Sciuromorpha (Aplodontiidae, Gliridae a Sciuridae)
maju vyhradne altricidlne mldd’atd (Carraway & Verts 1993; Wilson et al. 2016). Tento podrad je
zaroven vnimany ako bazalna vyvojova vetva pri hlodavcoch (Blanga-Kanfi et al. 2009; Fabre et al.
2012). Vsetky ostatné podrady maja pritomnost’ altricidlnych aj prekocidlnych mlad’at. Hlodavce teda
na zaciatku svojej evolicie mali najprv len altricidlne mladatd a az v neskorSom Case sa objavili

mlad’ata prekocialne.

Az na par vynimiek mozeme najvacsie zastipenie druhov s prekocidlnymi mlad’atami najst’ v
podrade Hystricomorpha (Ojasti 1973; Woods & Boraker 1975; van Aarde 1985). Aj napriek tomu, ze
pri inych cicavcoch sa prekocidlne mlad’ata rodia hlavne skupindm s velkymi druhmi (parnokopytniky,
neparnokopytniky, velryby, plutvonoZce, primaty, netopiere a malozubce) (Sibly & Brown 2009),
pozorujeme prekocidlnych potomkov v podrade Hystricomorpha nie len pri vdcSich druhoch ako je
kapybara mociarna (Ojasti 1973) a dikobraz juhoafricky (van Aarde 1985), ale aj pri mensich druhoch,
ktoré¢ reprezentuje napriklad osmék degu (Octodon degu) (Woods & Boraker 1975; Long &
Ebensperger 2010), ¢inCila vlnatd (Chinchilla lanigera) (Spotorno et al. 2004) a gundi saharsky
(Ctenodactylus gundi) (George 1978). Prenatalny vyvoj prekocidlnych mlad’ata je energeticky
narocnejsi nez u altricidlnych, preto druhy s takymito potomkami maju priemernt vel’kost’ vrhu menSiu
nez druhy s altricidlnymi mlad’atami. Zaroven vsSak prekocidlne mlad’ata maja vyssiu pravdepodobnost’

prezitia vd’aka ich relativnej samostatnosti (Smith & Fretwell 1974).



Prave jednou zo spominanych vynimiek v podrade Hystricomorpha je druh rypos lysy, mlad’ata
su pri tomto druhu altricidlne. Viac o tomto druhu je uvedené v nasledujicej kapitole, konkrétne

podkapitola 5.5 eusocialita (str. 12).

5. Ekologické a socialne faktory

Hlavné environmentalne faktory ovplyviiujice reprodukciu cicavcov st dostupnost’ potravy,
teplota okolia, mnozstvo zrazok, cyklus dna a noci a réznorodost’ spolocenskych podnetov (Bronson
1985).

5.1 aridné prostredie a semiakvaticky sposob Zivota

Vplyv malého mnozstva zrazok, teda aridného prostredia, mézeme pozorovat pri druhu gundi
saharsky. Tento druh zije v skalnatom a pustnom prostredi severnej Afriky, kde ro¢ny thrn zrazok Cini
51 az 207 mm (Nicholson 2000). Mlad’ata sa rodia prekocidlne, prakticky st miniatirami svojich
rodi¢ov - maju otvorené oci, usi a plne vyvinuté hloddky. Vo vrhu ich byva jedno az tri, najCastejSie
vSak dve. Prvé kojenie prebieha hned’ po narodeni, pretoze matka v suchom prostredi méa len vel'mi
obmedzeny pristup k vode. Uz na treti denn mlad’ata zacinaju prijimat’ Cerstvé rastliny a do skoncenia
druhého tyzdna tvori véacSiu Cast’ ich potravy tuhd strava (Gouat & Gouat 1987; Honigs & Greven
2003). Matky si nemo6zu dovolit' investovat’ do védcsieho poctu mladat nez spominané jedno az tri,
pretoze samé maju v takomto prostredi problém so zhananim potravy. Taktiez reprodukcia je
prispésobena mnozstvu zrazok a teplote prostredia. Mlad’ata sa rodia v mesiacoch marec az méj, kedy
teploty po zime stipaji, ale este nedosahuju svoj vrchol ako v mesiacoch jul a august. Najvicsie
mnozstvo zrazok v spominanej oblasti padne v mesiacoch januar az april. Priemerny pocet mlad’at
narodenych v mesiacoch marec a april je vacsi (2-3) nez v mesiaci mdj (1-2), prave kvoli stupajucim

teplotdm a znizujucemu sa poctu zrazok (George 1978).

Naopak vplyv neustdlej pritomnosti vody mézeme ndjst v cCeladi Gastoridae v podrade
Castorimorpha, ktorda ma len jeden recentny rod zahrnujuci dva druhy - bobor kanadsky (Castor
canadensis) a bobor eurdpsky (Castor fiber). V podrade Castorimorpha su okrem spominanej ¢el'ade aj
Geomyidae a Heteromyidae. ViacSina druhov z tychto dvoch el'adi ma priemerny pocet mlad’at v
jednom vrhu vacsi ako obaja zastupcovia rodu Castor (viz tabulka €. 1) a rodia altriciadlne mlad’ata,
ktoré s odstavené najneskdér po 28 dnoch a po kratkom case opustaju brloh. Na rozdiel od bobrov
druhy &eladi Geomyidae a Heteromyidaei hibia dupita v pode, kam sa predatori dostanti jednoduchsie
ako do bobrieho brlohu s pristupom jedine cez vodu, preto je pre nich vyhodnejSie mat viac
altricialnych mlad’at (Chew & Butterworth 1964; Garrison & Best 1990; Loeb 1990; Geluso 1999;
Jones & Baxter 2004). Bobor eurdpsky aj bobor kanadsky naopak rodia mlad’ata prekocialne, ktoré st
kojené po dobu Siestich tyzdiiov. Po tom, o s odstavené, sa o ich potravu d’al$i priblizne jeden mesiac
staraji nielen matky ale aj ostatni ¢lenovia rodinnej skupiny. Vd’aka tomu mdzu matky porodit’ viac

mlad’at (priemerne 3,5) nez keby sa o potomkov starali samé (Lahti & Helminen 1974). Prekocidlne
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mlad’ata bobrov su schopné plavat do 24 hodin po narodeni a potapat’ sa dokazu v priebehu prvého

tyzdna. Tato schopnost’ je nevyhnutnd pri ich semiakvatickom sposobe Zivota (Jenkins & Busher 1979).

5.2 arboredlny/terestricky sposob Zivota

V podrade Sciuromorpha sa vyskytuji dve hlavné zivotné stratégie - arboredlny a pozemny
zivot. Klasickym zastupcom stromovych veveric je napriklad Cikari ¢erveny (Tamiasciurus hudsonicus)
zijuci v celej severnej Casti Severnej Ameriky (Steele 1998). Rozsirenym druhom pozemnej veverice je
sysel’ veveriCi (Otospermophilus beecheyi), ktory zije v zapadnej Casti Severnej Ameriky (Evans &
Holdenried 1943). Na tychto dvoch relativne pribuznych druhoch mézeme porovnat’ ako sa velkost’ a
frekvencia vrhu v prispdsobila Zivotnej stratégii. Pre prehl'adnost’ su vSetky spominané rozdiely uvedené

v tabul’ke ¢. 3.

Cikari Cerveny na rozdiel od sysla veveri¢ieho nehibernuje, moze mat teda dva vrhy do roka

(McAdam et al. 2007). Sysel’ veveri¢i mava kvdli hibernécii vrh len raz do roka (Tomich 1962).

Dalsim faktorom ovplyviujicim velkost vrhu je pocet predatorov a roéna miera predacie u
dospelych jedincov. Jedince druhu cCikari ¢erveny maju prevazne len arboredlnych predéatorov ako su
kuny, sovy, jastraby, hranostaje a stromové hady (Gurnell 1987) a rocnd miera predacie u dospelych
jedincov dosahuje 38 % (Goheen & Swihart 2005). Na druhu stranu sysel’ veveri¢i ma rocni mieru
predacie u dospelych jedincov 50 % (Fitch 1948) kvoli svojej kazdodennej aktivite a otvorenému
priestranstvu, v ktorom jedince ziji (Hanson & Coss 1997). Pri vysSej miere predacie si musia
rozmnozujuce sa jedince zaistit', Ze sa ich genetickd informacia presunie aj do d’al§ich generacii - zvysi

sa pocet mlad’at vo vrhu.

TaktieZ miniméalna hmotnost potomkov pri opustani hniezda je rozdielna. Cikari &erveny
opusta hniezdo s hmotnostou aspont 115 g (Larsen & Boutin 1994) ¢o predstavuje priblizne 45 %
priemernej hmotnosti dospelého jedinca (250 g) (Smith 1968). Mladé jedince sysla veveric¢ieho
opustaju hniezdo s hmotnostou miniméalne 140 g (Fitch 1948), ktord odpovedd 25 % priemernej
hmotnosti dospelého jedinca (560 g) (Smith er al. 2016). Tento rozdiel v percentualnej hmotnosti
mlad’at ukazuje na mieru investicie do reprodukcie. Cim je potomok relativne vi¢si (dlhsie zostal v
hniezde, investicia je vacSia), tym ma vicsSiu Sancu, Ze po disperzii z hniezda prezije do najblizsej

reprodukcnej sezony (Armitage 1981).

Priemerna velkost’ vrhu pri druhu Cikari ¢erveny sa uvadza na 3,8 mlad’at a rozsah sa pohybuje
od jedného az po pit’ mlad’at (Humphries & Boutin 2000). Pocet mlad’at pri druhu sysel’ veveri¢i sa

pohybuje od Styroch az po jedenast’, najCastejSie ich vSak vo vrhu byva Sest’ (Tomich 1962).



Tabulka ¢. 3: Porovnanie rozdielov medzi arborealnym a pozemnym spésobom

zivota v rdmcei dvoch druhov v podrade Sciuromorpha.

druh Cikari Cerveny sysel’ veverici
sposob Zivota arborealny pozemny
hibernicia nie ano
ro¢na miera predacie u

L 38% 50 %
dospelych jedincov
min. hmotnost’ mlad’at 115¢ 140 g

pri opust’ani hniezda

(~ 45 % hmotnosti v dospelosti)

(~ 25 % hmotnosti v dospelosti)

rozsah velkosti vrhu

1-5

4-11

priemer vrhu

3,8

6,1

5.3 subterestricky sposob Zivota

Mnozstvo pozemnych hlodavcov si vyhrabava a stavia brlohy pod povrchom. To ¢asom viedlo k
tomu, ze niektoré druhy si osvojili subterestricky spdsob zivota (Lessa 2000). Dalo by sa ocakavat’, ze
na rozdiel od druhov zijucich na povrchu, si mézu podzemné hlodavce vd’aka trvalému ukrytu pred
predatormi dovolit’ pocetnejSie vrhy. AvSak velkost vrhu podzemnych druhov hlodavcov je typicky
niz§ia v porovnani s druhmi, ktoré Ziji na povrchu pri pod¢eladiach Murinae, Arvicolinae, Cricetinae
(podrad Myomorpha) a celadi Ctenomyidae (podrad Hystricomorpha) (French et al. 1975; Lacey &
Patton 2000). Tento mensi poc¢et mlad’at vo vrhu pri podzemnych druhoch je pravdepodobne spdsobeny
vysokou mierou prezitia potomkov v ochrannom prostredi tunelov - samice nepotrebuju mat’ velky
pocet mlad’at aby zaistili presun svojich génov do d’alSich generacii (Hayssen ef al. 1993), prakticky sa
jednd o K-stratégiu. Ako dobry priklad posluzi rod tukotuko (Ctenomys) patriaci do celade
Ctenomyidae a jeho dva druhy tukotuko vysokohorsky (Ctenomys opimus) a tukotuko peruansky
(Ctenomys peruanus). Podzemny druh tukotuko vysokohorsky mé priemerne vo vrhu 1,6 mlad’at, zatial
¢o priemerna velkost’ vrhu druhu tukotuko perudnsky, ktory Zije na povrchu, je 3,5 mlad’at (Pearson
1959).

5.4 solitérny/socidlny sposob Zivota

Optimalna velkost’ vchu moze byt ovplyvnena mierou sociality druhu. Socialne spravanie suvisi
s distribuciou a predvidate'nostou zdrojov; Casové a priestorové modely dostupnosti zdrojov moézu

ovplyvnit’ velkost” skupiny (Johnson et al. 2002).
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Pre solitérny a socialny sposob zivota su dobrym prikladom hlodavce zijice v pusti. Pre
solitérny sposob konkrétne rod tarbikomy$ (Dipodomys). Behaviordlne rozdiely medzi jednotlivymi
druhmi v tomto rode suvisia s velkostou tela, teritorialitou, skladovanim potravy, reakciou na
predatorov a socialnou toleranciou (Randall ez al. 2007). Prave socidlna tolerancia sa meni od najmene;j
socialne tolerantnej tarbikomysi pustnej (Dipodomys deserti) az po najviac tolerantnti tarbikomys
Merriamovu (Dipodomys merriami). Pre prehl'adnost’ st vSetky spominané rozdiely uvedené v tabul'ke
¢. 4.

Tarbikomy$ pustna je vicsia, teritorium (so skrySou, v ktorej si uchovavaju potravu) si brania
samce aj samice proti rovnakému aj opacnému pohlaviu. RozmnoZovanie prebieha raz, vynimoc¢ne dva
krat do roka. Vo vrhu moze byt jedno az pat’ mlad’at, najcastejsie sa vSak vyskytuju tri (Nader 1978;
Best et al. 1989). Naopak mensia tarbikomyS Merriamova si potravu schovava po celej ploche svojho
teritoria. Ked'Ze semena rastlin su v pastnom prostredi cennym zdrojom energie, jedince sa navzajom
vyhl'adavaju a potravu z jednotlivych skrysi iného zastupcu svojho druhu kradnt, nedochadza vSak ku
skoro ziadnemu agresivnemu spravaniu. RozmnoZovanie moze prebiehat aZz tri krat do roka. Vrhy
mavaju dva az Sest’ potomkov, najcastejSie vSak Styri (Chew & Butterworth 1964; Perri & Randall 1999;
Randall et al. 2007).

Tabulka €. 4: Porovnanie rozdielov medzi druhmi tarbikomy$ pustna a tarbikomy$ Merriamova.

druh tarbikomys§ ptstna tarbikomy$ Merriamova
hmotnost’ tela
83-148 g 33-54¢
dospelého jedinca
teritorialita ano nie
skladovanie
komora rozptylene

potravy
aktivna obrana . .

ano nie
proti predatorom
socialna tolerancia nizka vysoka

iba kvoli reprodukeii, ¢asto aj mimo
zoskupovanie - .
nasledne okamzité rozdelenie reprodukénu sezonu

pocet vrhov do

1-2 3
roka
rozsah vel’kosti

1-4 2-6
vrhu
priemer vrhu 2,5 4.0

Socidlna tolerancia je teda dolezita pre uSetrenie ¢asu a energie a pre minimaliziciu efektu
agresivity na fyziologicky stres a stratu vody a moZe byt spojend s relativne vacSou velkost'ou vrhu

(Nader 1978; Yoerg 1999; Randall ef al. 2007).
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Dobrym prikladom pre hlodavca zijiceho socidlnym zivotom je druh pieskomil velky
(Rhombomys opimus). Skupina sa vac¢sinou sklada z jedného samca, jednej az Sest’ samic, odstavenych
potomkov a novonarodenych jedincov. Samice nemajui uplne pravidelnt regulaciu gravidity, teda vrhy
sa vyskytuju pocas celého roka, najcastejsie jeden az tri krat do roka (mesiace april az september). Vo
vrhu moze byt’ jedno az strnast’ altricialnych mlad’at, priemerne ich byva Sest’ (Nowak 1999; Randall et
al. 2007). Vsetky samice v rodinnej skupine sa staraji nielen o svoje potomstvo, ale aj o mlad’ata inych
samic (Tchabovsky ef al. 2001; Randall et al. 2005). Vd’aka tomu moéze mat’ pieskomil velky aj v

pustnom prostredi relativne vel’ky vrh.

5.5 eusocialita

V ramci vsetkych druhov hlodavcov mavaju najvacsi pocet mlad’at vo vrhu samice druhu rypos
lysy. Suvisi to s ich eusocidlnym spdsobom zivota. Na Cele skupiny/rodiny so zlozitou socialnou
Strukturou je jedna samica - kral'ovnd, ktord plodi potomstvo. Ostatni ¢lenovia su rozdeleni do kast:
jeden az traja samci, ktori sa rozmnoZuju, vojaci chraniaci skupinu, robotnici hibiaci brlohy atd.
Zaradenie do jednotlivych kast sa meni vekom. Najmladsie jedince sa najprv staraji o mlad’ata (samice
ich aj koja), neskor hibia tunely a nakoniec najstar§i brania brloh. Zo samic sa rozmnoZuje len
dominantnad samica. Neplodnost’ ostatnych samic nie je vrodena ale iba docasna - dominantna samica

ich plodnost potlacuje feromonmi, ktoré vylucuje (Jarvis 1981).

U vicsiny cicavcov sa optimalna velkost’ vrhu rovna polovici poc¢tu bradaviek a maximalna
velkost’ vrhu odpoveda celkovému poctu bradaviek (Gilbert 1986). Rypos lysy vsak porusuje toto
pravidlo. Priemerny pocet mlad’at vo vrhu je 11,3 a priemerny pocet bradaviek 11,5. Vynimkou nie su
vrhy s az dvadsiatimi 6smimi potomkami (Sherman et al. 1999; Jarvis & Sherman 2002). Toto je
spdsobené spominanou eusocialitou. Velky pocet narodenych a prezivSich mladat je umozneny

pritomnostou helprov. Vd’aka tomu moze rypos lysy odchovat’ vel'ké vrhy.

Eusocialita pri rypoSoch je vysledkom kooperativnej monogamie zosilnena Zivotom pod
povrchom zeme, ktory zabranuje disperzii a umoziuje kontinudlne rozmnozovanie, ¢o vedie k rychlemu
prekryvaniu generacii. Dlhovekost’, pomaly prenatalny a eSte pomalsi postnatalny vyvoj mézu hrat rolu
vo vytvarani eusocidlnych rodin pri ryposovi (Burda et al. 2000). Jednou z hypotéz vzniku eusociality je
hypotéza distribucie potravy v aridnom prostredi. T4 tvrdi, Ze sa eusocialita vyvinula kvoli potrebe
prehl'addvania vel'kej plochy prostredia za ucelom néajdenia potravy, nakol’ko sa v aridnom prostredi
hl'uzy rastlin vyskytuji d’aleko od seba. Vd’aka eusocialite je mozné tspeSne odchovat’ velky pocet
mlad’at, ktoré v dospelosti ostanu pri rodine. To ma za nasledok vysoky pocet jedincov v koldnii a tym
aj rychlejsi a efektivnejsi nalez potravy (Jarvis & Bennett 1991). Eusocialita by sa pri ryposovi lysom
mohla vyskytovat aj z toho dovodu, ze pribuzensky koeficient ma hodnotu » = 0,81 a koeficient
inbreedingu F' = 0,45, ¢o je najvyssi koeficient namerany medzi cicavcami (Reeve et al. 1990). To
znamena, Ze pre helprov je z hladiska inkluzivnej fitness vyhodnejSie pomahat’ potomkom dominantnej

samice, neZ keby mali vlastné potomstvo (= 0,5) (Jarvis 1981).
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VSEOBECNA CAST

V tejto Casti bakalarskej prace zdokumentujem faktory, ktoré ovplyviiuju inter-indvidualne rozdiely vo
velkosti vrthu v ramci celého radu a taktiez mechanizmy optimalizacie velkosti vrhu spolu s jej

biologickym vyznamom.

6. Hlavné ontogenetické obdobia optimalizacie

Optimalna velkost' vrhu sa v jednotlivych ontogenetickych obdobiach 1isi. Pocet vajicok
uvolnenych pri ovulacii, implantovanych vajicok, embryi in utero v skorSom $tadiu, embryi v
neskorSom Stadium, narodenych potomkov a odstavenych potomkov nemusi byt rovnaky (Lack 1948).

Jednotlivé priklady st uvedené v tabulke €. 5.

Tabul’ka €. 5: Rozdielne optimalne vel'kosti vrhu v priebehu ontogenézy pri zastupcoch

z jednotlivych podradov hlodavcov.

druh velkost’ vrhu

(podrad) pri poéati pri porode pri odstaveni
Urocitellus columbianus 4,60 (n=229) 4,00 (n=181) 3,32 (n=181)
(Scuiromorpha) (Millesi ez al. 1999) (Murie et al. 1980) (Murie et al. 1980)
Chinchilla lanigera 1,75 (n=273) 1,59 (n=273) 1,31 (n=273)
(Hystricomorpha) (Neira et al. 1989) (Neira et al. 1989) (Neira et al. 1989)
Thomomys bottae 5,60 (n = 505) 4,10 (n=159) 3,20 (n=134)
(Castorimorpha) (Lay 1978) (Patton & Smith 1990) (Bandoli 1981)
Microtus miurus 10,40 (n =78) 8,40 (n ="78) 8,20 (n = 136)

(Myomorpha) (Batzli & Henttonen 1990) | (Batzli & Henttonen 1990) (Bee & Hall 1956)

Prenatalna mortalita mlad’at pri hlodavcoch dosahuje 10 - 30 % a je rozdelend priblizne rovnako

medzi mortalitu pred uhniezdenim a po uhniezdeni embrya (Bradford 1969).

Mortalita pred uhniezdenim

Pocet vajicok uvolnenych pri ovulacii byva skoro vzdy vyssi, nez je konecna velkost vrhu.
Napriklad Perry (1945) zdokumentoval, ze pri 131 samiciach potkana hnedého (Rattus norvegicus) sa
dokopy uvolnilo 1420 vajicok, uhniezdenych ale bolo len 1238, Co predstavuje 12,8 % stratu (Perry
1945). Strata vajicok moéze byt spdsobenda netspesnou fertilizaciou, nespravnym vyvojom alebo

genetickymi faktormi (Bradford 1969). Falconer vo svojich pracach z rokov 1960 a 1963 na druhu mys$
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domaca dokazal, ze selekcia pre maly pocet mlad’at vo vrhu neovplyvni pocet uvolnenych vajicok pri

ovulécii, ale zvysi prenatalnu mortalitu (Falconer 1960, 1963).

Zlyhanie uhniezdenia moze byt spdsobené bud’ materskymi faktormi alebo embryonalnymi
faktormi. Materské faktory zahffiaju abnormality maternice, imunologické faktory a iné. NeuspeSné
uhniezdenie v dosledku embryonalnych faktorov suvisi s genetickymi abnormalitami, neschopnost'ou

embrya sa vyvijat’ a uhniezdit’ sa v maternici (Simon & Laufer 2012).

Mortalita po uhniezdeni

Vyssie uvedend praca o prenatalnej mortalite potkanov (Perry 1945) ukazuje aj to, ze zo 1238
uhniezdenych vajic¢ok sa do neskorSieho Stadia vyvoja dostalo 1135 zdravych embryi, o predstavuje
mortalitu vo vyske 8,3 % (Perry 1945). Strata embryi pocas gravidity bola najvyssia pocas 12. dna kde
dosahovala az 48,8 %, druhym obdobim bol 15. az 17. den kde dosahovala 20,0 - 35,5 %. Podiel straty

embryi je uvedena na obrazku ¢. 4.

Mortalita po uhniezdeni mé niekol’ko pri€in. Rovnako ako pri strate embryi pred uhniezdenim
mdzeme aj v tomto pripade hovorit’ o genetickych faktoroch (napriklad letdlne gény, selekcia pre
maly/vel’ky pocet mlad’at vo vrhu) (Bradford 1969), fyziologickych faktoroch (napriklad prenatalny
stres, hormonalne poruchy, hypertermia) (Baumgartner & Chrisman 1987), reprodukénych faktoroch
(pritomnost’ cudzieho samca - tzv. efekt Bruceovej) (Bronson 1979), ekologické faktory (Brambell

1948), atd’. VSetky faktory st uvedené a zdokumentované v nasledujuce;j kapitole.

Embryondlna umrtnost’ in utero by sa mohla vysvetlit’ ako spdsob na produkciu mensieho poctu

mlad’at, ktoré budi mat’ zvysSené Sance na prezitie (Delany & Delany 1974).
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Obrazok €. 4: Graf podielu mortality embryi in utero pri druhu potkan hnedy. Prevzaté a upravené z Perry 1945.
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Mortalita po porode

Umrtie mlad’at medzi poérodom a odstavom moZe byt sposobené materskou (my$ doméca,
potkan hnedy, sysel' veveri¢i) a/alebo surodeneckou infanticidou (hrabo§ pensylvansky, Microtus
pennsylvanicus) (Mock & Parker 1997; Blumstein 2000), predatorom (Goheen & Swihart 2005),
nedostatkom zdrojov v prostredi (Oksanen & Lundberg 1995), genetickou abnormalitou (Bradford
1969), imunologickym problémom (Weber et al. 2007; Sibly & Brown 2009), nedostato¢nou velkost’
potomka (Kasparian et al. 2005), rychlost’ou rastu (Kraus et al. 2005), atd’.

V tabul’ke ¢. 6 st uvedené priklady miery mortality mlad’at medzi pérodom a odstavom pri
jednotlivych druhoch hlodavcov. Kazdy druh ma rozdielny pocet predatorov, rozsah a typ preferovane;j
potravy, socialnu Struktaru, rychlost' dospievania mlad’at a vSetky tieto faktory ovplyviuju mieru

mortalitu medzi pérodom a odstavom (Sibly et al. 1997).

Tabulka ¢. 6: Mortalita mlad’at medzi pérodom a odstavom pri jednotlivych druhoch hlodavcov.

mortalita mlad’at
druh zdroj
pred odstavom v %
Tamiasciurus hudsonicus 39-51 )
: (Larsen & Boutin 1994)
(Sciuromorpha) (n=219)
Cavia magna 25-58
) (Kraus et al. 2005)
(Hystricomorpha) (n=179)
Castor canadensis 28 -52
) (Brooks et al. 1980)
(Castorimorpha) (n=169)
Microtus townsendii 49 - 63 )
(Lambin & Yoccoz 1998)

(Myomorpha) (n=128)

7. Faktory ovplyviiujice optimalizaciu vel’kosti vrhu
7.1 genetické faktory

Velkost' vthu mé zlozity kvantitativny charakter. Tato zlozitost' vychadza najmd z faktu, Ze
spominany charakter je ovplyvneny ¢iasto¢ne generaciou rodi¢ov a Ciastocne generaciou potomkov. To
znamena, ze pocet narodenych mlad’at vo vrhu je z jednej Casti ovplyvneny fertilitou rodicov a z druhej

Casti viabilitou embryi, ktoré budu tvorit’ vrh (Falconer 1960).

Jednym z genetickych faktorov, ktoré ovplyviuju velkost’ vrhu je ¢ haplotyp - sebecky geneticky
element lokalizovany na chromozome 17, ktory sa prirodzene vyskytuje v populaciach mysSi domace;j
(Silver 1993). Tento haplotyp sa riadi klasickym Mendelovym pravidlom - recesivny alela a sa vo
fenotype prejavi len pri recesivnom homozygotovi aa. Pri reprodukcii samice +/¢ so samcom +/¢ sa teda

vel'kost’ vrhu méze zredukovat’ az o 50% (Ferrari et al. 2014).
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Obrazok €. 5: Velkost vrhu pri porode zobrazena pri Styroch réznych typoch krizenia.

Prevzaté a upravené z Ferrari et al. 2014.

Taktiez vztah medzi velkostou tela samice a velkostou vrhu je geneticky podmieneny.
HmotnejSie samice dokdzu produkovat’ vrhy s priemernym poctom mlédd’at va¢sim ako samice so

Standardnou hmotnost'ou tela (Fuente et al. 1986; Frynta et al. 2011).

To dokazuje Holt vo svojej praci s druhom mys domaca z roku 2004. Po 110 generaciach v linii
selektovanej pre vysoky pocet potomkov vo vrhu (d’alej len V linia) dosiahol priemerny pocet mlad’at
vo vrhu 22. Samice z kontrolnej linie mali priemerne 11 mladat vo vrhu. Selekcia pre pocetny vrh
viedla zvyseniu hmotnosti samice (Holt et al. 2004). Samice z V linie mali priemerni hmotnost’ tela
46,1 g a samice z kontrolnej linie dosahovali priemerne hmotnost’ 33,1 g. To znamen4, ze samice z V
linie produkovali relativne vacs$i pocet potomkov vzhl'adom na véhu ich tela (Rauw er al. 2003).

Zdvojnéasobenie poctu mlad’at vo vrhu znamenalo zvySenie hmotnosti samice o 39 %.

Zaroven samice s vacSou vahou maju vysSsiu pravdepodobnost, ze odstavia vrh s rovnakym
poctom potomkov s akym vrh porodili (Neuhaus 2000), znizuje sa teda mortalita mlad’at pred odstavom.
Avsak prenatdlna mortalita je percentudlne vysSia pri hmotnejSich samiciach. To je pravdepodobne
sposobené vysSimi ndkladmi na vlastny metabolizmus, o mé za nasledok spomaleny vyvoj mlad’at a
spominantl zvySenu prenatalnu mortalitu (Holt et al. 2004). Redukcia poctu mladd’at je znazornena na

obrazku ¢. 6.
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Obrazok €. 6: Redukcia velkosti vrhu pri jednotlivych stadiach gravidity pre samice mysi

domacej vo V linii a kontrolnej linii. Prevzaté a upravené z Holt et al. 2004.

Dal$im genetickym faktorom, ktory moéze mat vplyv na velkost vrhu je hlavny
histokompatibiltny komplex (v angl. skratke ,,MHC*). Ide o subor bielkovin nachadzajucich sa na
povrchu T-lymfocytov, ktory podporuje Specifickl imunitu. Génovy komplex MHC sa u mysi domace;j
nachddza na chromozome 17 (Hofejsi et al. 2013). MHC glykoproteiny sa vyznacuju extrémnym

polymorfizmom, a prave tato diverzita je zodpovedna za odolnost’ populdcie proti patogénom (Potts &
Wakeland 1990).

Zistenie, ze mySi a potkany dokazu v pachu mo¢i rozpoznat mieru odliSnosti MHC
glykoproteinov ich potencidlneho partnera viedlo mnoho vedeckych prac k zaveru, z2 MHC by mohli
ovplyvitovat’ socidlne spravanie, konkrétne vyber partnera a selektivne potraty, pre maximalizovanie
reprodukéného potencidlu (Yamazaki et al. 1976; Egid & Brown 1989). Hamilton a Hellstrom (1978)
dokazali, ze pri spiatnom krizeni F, generacie s povodnymi MHC liniami dochadza k redukcii poctu
mlad’at vo vrhu sposobenej inkompatibilitou matky s alloantigénmi plodov zdedenych po F; otcovi.
Priemerna velkost’ vrhu kde nedochadzalo ku inkompatibilite bola 8,32 a priemerna velkost’ vrhu s

inkompatibilitou matky a plodov bola 6,05 mlad’at (Hamilton & Hellstrom 1978).

Ziadna inkompatibilita matky
s alloantigénmi plodov

priemerna velkost' vrhu 8,32

C3H/Hed (H-2k)

G,

inkompatibilita matky na
C3H/HelJ alloantigény plodov
— zdedenych po otcovi

= priemerna velkost' vrhu 6,05
BALB/C (H-2d) BALB/C (H-2d) F1
Obrazok ¢. 7: Schematické zndzornenie spétného krizenia a vplyv MHC inkompatibility matky
s alloantigénmi plodov na velkost’ vrhu. Prevzaté a upravené z Hamilton & Hellstrom 1978.
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7.2 fyziologické faktory

Kondicia matky vo velkej miere ovplyviiuje uspesnost’ reprodukcie. V podkapitole rozoberiem
vplyvy podmienok prostredia sposobujuce fyziologické zmeny tela matky, ktoré su zodpovedné za
zmenu velkosti vrhu. Najprv sa ale pozrieme na celkovi kondiciu tela matky, ktord ovplyviuja

napriklad minimalna hmotnost’ samice a jej vek.

Praca na samiciach druhu sysel’ kolumbijsky (Spermophilus columbianus) od Neuhausa (2000)
je dobrym prikladom pre demonstrovanie vplyvu minimalnej hmotnosti tela samice na reprodukény
uspech. Vysledky tejto prace, Ze lahSie samice (< 400 g) sa nerozmnozovali alebo s vicSou
pravdepodobnostou stratili svoje mlad’ata po porode, jasne ukazuju, Ze telesnd hmotnost’ hra dolezita
ulohu pri reprodukénom uspechu samic tohto druhu. Samice, ktoré neporodili mlad’ata, vsak dokazali
dohnat’ a vyrovnat’ svoju nizsiu telesni hmotnost’ do konca leta, a k tomu este aj pred hibernaciou vazili
viac (~ 580 g) nez samice, ktoré sa v ten rok uspesne rozmnozili. Samice, ktoré boli hmotnejSie a
uspesne sa v ten rok rozmnozili (> 415 g), vstupovali do hibernacie s nizSou vahou (~ 530 g) nez
neuspesné samice. Okrem toho reprodukény Uspech tychto samic negativne ovplyvnil vahu pri vylezeni

z hniezda na konci hibernacie v nasledujucom roku (Neuhaus 2000).

Vplyv veku matky na velkost vrhu je mimoriadne podobny naprie¢ celou triedou cicavcov.
Velkost' vrhu najprv prudko vzrastie, neskor ¢im je matka starSia a ¢im viac vrhov ma za sebou, tym je
priemerny pocet mldd’at vo vrhu nizsi (Ingram et al. 1958). Ako priklad z radu hlodavcov posluzi
Skrecok bielonohy (Peromyscus leucopus). Havelka a Millard (2004) vo svojej praci ukazali s tymto
druhom ukézali, ze vek matiek pocas reprodukcie vyznamne prispieva k sezonnym zmenam vo vel'kosti
vrhu. StarSie samice (tie, ktoré prezili zimu) produkovali 82,4 % vrhov pocas jari, 19,2 % pocas leta a
iba 4 % pocas zimy. Naproti tomu mladé samice (prvy vrh mali pocas toho istého roka, v ktorom sa

narodili) boli matkami vacSine vrhov narodenych cez leto (Havelka & Millar 2004).

-

Priemerna velkost' vrhu
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]
/
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—

Obrazok ¢. 8: Grafy znazornujuce vztah veku matky a priemernej velkosti vrhu. Nal'avo druh skrecok bielonohy.

Prevzaté a upravené z Havelka & Millar 2004. Napravo druh potkan hnedy. Prevzaté a upravené z Ingram et al. 1958.
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Hlavné environmentalne podmienky ovplyviujuce kondiciu matky st dostupnost’ potravy
(Hamilton & Bronson 1985), pritomnosti ¢i nepritomnosti vody (Beatley 1976), teplota okolia (Roth
1974), pocet predatorov (Oksanen & Lundberg 1995), atd. Pokial’ sa tieto podmienky vychylia zo
svojich idedlnych hodnot, méZzeme hovorit’ o environmentalnych stresoroch. Environmentélne stresory
patria medzi hlavné faktory, ktoré su zodpovedné za regulaciu prirodzenych populécii (Christian 1961).
Materska stresova reakcia pocas gravidity inhibuje reprodukciu zvySenim embryondlnej mortality a
brzdenim rastu zarodku (Pollard 1984). Toto je sposobené zvysSenou hladinou estradiolu (pohlavny
hormon, ktory v idealnych podmienkach pripravuje maternicu na uhniezdenie blastocysty), ktory po
dosiahnuti urcitej koncentracie zapricinuje oddelenie placenty od stien maternice (Petropoulos 1973;
Velle 1974; Bartholomeusz et al. 1999; deCatanzaro 2011). Z pohl'adu potomka sa jednd o prenatalny
stres (Moore & Power 1986).

Nedostatok potravy

Najviac Studovanou pricinou prenatdlneho stresu je nedostatok potravy pocas gravidity.
PodvyZiva pocas gravidity zmenSuje vel’kost’ vrhu (Archunan & Dominic 1989) tym, Ze zvySuje mieru
resorpcie embryi a zvySuje mortalitu embryi a spomal’uje ich vyvoj (Zane 1976). Zaroven taktiez moze
znizit hmotnost’ novonarodenych mladat, a teda zaroven aj ich fitness (Menendez-Patterson et al.
1985). Fyziologicky mechanizmus poruchy reprodukcie pravdepodobne suvisi s poruchou hormonalnej
regulacie gravidity v dosledku obmedzenia potravy (Bazhan ef al. 1996). Podvyziva pocas gravidity
vedie k akatnemu znizenie hladin progesteréonu a gonadotropinov u gravidnych samic, ¢o ma za

nasledok zniZenie hmotnosti vajecnikov a maternice a nasledného potratu embryi (Rattner et al. 1979).

V Krackowej praci (1989) viedlo znizenie mnozstva potravy o 60 % pocas gravidity a siiCasnej
laktacie pri samiciach druhu mys$ domaca k uplnej strate vSetkych embryi nasledujuceho vrhu. Toto
zlyhanie reprodukcie bolo pravdepodobne zapri¢inené nelspeSnym uhniezdenim vajicka a/alebo
resorpciou embryi kratko po uhniezdeni. S vel’kou pravdepodobnost'ou sa jednd o matersku manipulaciu
nez o dosledok energetického deficitu spdsobeného sajiicimi potomkami (Krackow 1989). Evolu¢ny
vyznam tejto taktiky mézeme popisat’ ako snahu matky o optimalne rozdelenie energie medzi

reprodukciu a zaistenie vlastného prezitia (Sikes 1995; Rogowitz 1996).

Berg vo svojej praci z roku 1965 uvadza, Ze ked’ sa samiciam potkana hnedého pocas gravidity
zniZi prijem potravy na 75 % idedlneho mnozstva, dojde jednak k zniZeniu hmotnosti novonarodenych
mladiat, ale aj k zniZeniu poc¢tu mlad’at vo vrhu z obvyklych Strnastich na trinast’ (Berg 1965). Ostatné

priklady st uvedené v tabul’ke €. 7.
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Tabul’ka €. 7: Vplyv nedostatku potravy pocas gravidity pri druhu potkan hnedy.

Prevzaté a upravené z Berg 1965.

i 75 % 50 % 25 %
mnoZstvo dostupne;j idealne o o o
idealneho idealneho idealneho
potravy pocas gravidity mnozstvo 5 5 5
mnozstva mnozstva mnozstva
pocet potkanich samic (r) 12 12 13 13
priemerna vel’kost’ vrhu 14 13 11 12
priemerna hmotnost’
397 ¢ 3,79¢ 343 ¢ 1,94 g
novonarodenych mlad’at
. , , - 100 % 92 % 77 % 15 %
pocet samic, ktoré porodili
(12212) (11z12) (102 13) (2z13)

Podrla tabulky je ocividné, ze spolu s poctom mlad’at vo vrhu a ich hmotnost'ou klesa spolu s
rasticou mierou potravne]j restrikcie aj percento uspesSnych gravidit. Pri samiciach, ktoré mali k
dispozicii len 25 % idedlneho mnozstva krmiva pocas gravidity, bola sice velkost’ vrhu o jedno mlad’a
vdcSia, nez pri samiciach s poloviénym mnozstvom krmiva, avSak len dve z trindstich samic (Co

predstavuje 15 %) boli schopné zaistit’ prezitie plodov pocas celej gravidity.

Optimalnu velkost' vrhu moéze ovplyvnit' nielen dostupnost potravy pocas reprodukcie ale
dokonca este pred oplodnenim samice. VacsSina druhov hlodavcov st r-stratégovia. V ramci r-stratégie
pozorujeme komplexnu optimalizaciu velkosti vrhu, ktord zahffia maximalizovanie poc¢tu potomkov vo
vrhu v nepredvidatel'nych podmienkach (Mappes & Ylonen 1997). V idealnych podmienkach prostredia
by dalo predpokladat’, Ze sa vel'kost’ vrhu zvacsi so zvySujicim sa mnozstvom zdrojov (Morris 1987).
Alternativou k tejto taktike moze byt produkcia védcsich vrhov v nepriaznivych podmienkach na
kompenzaciu potencialnej straty potomstva (Schaffer 1974). Tento efekt bol zaznamenany napriklad u
mys$i domécej (Dusek et al. 2017), u ktorej obmedzenie mnozstva potravy pred reprodukciou
stimulovalo samicu k efektivnejSiemu investovaniu energie. Podla Duseka et al. (2017) vystavenie
samice nepredvidatel'nej dostupnosti potravy spdsobuje SpecifickejSiu redukciu velkosti vrhu, ktora

zlepsi ich celkovu fitness (v zmysle tedrie pribuzenského vyberu: Hamilton 1964).

Hypertermia

Dalsim z faktorov, ktoré ovplyviiuji optimalizaciu velkosti vrhu pri hlodavcoch, je stresova
reakcia samice vyvolana prehriatim jej tela v dosledku vysokej teploty okolného prostredia (Arora et al.
1979). Vystavenie takémuto teplotnému stresu ovplyviiuje fertilitu matky a prezitie plodu v mnohych
smeroch. Blokovanie mitdzy, zaostavanie chromozomov, nechcené zdvojovanie chromozéomov a smrt
celych skupin buniek st Castymi vysledkami vystavenia deliacich sa buniek nadmiernej teplote
(MacFarlane et al. 1957; Pennycuik 1964; Arora et al. 1979).
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V praci Baumgartnera (1978) bola mortalita embryi zna¢ne zvysend pri samiciach druhu mys
domaca, ktoré boli poCas rozmnozovania a prvych dni gravidity vystavené teplote 35° C. Iba 60,7 %
embryi prezilo (mortalita 39,3 %) pri samiciach vystavenych vysokej teplote na rozdiel ku 86,8 %
(mortalita 13,2 %) pri kontrolnej skupine, ktord bola vystavena teplote 21° C. Vystavenie vysokej
teplote nespdsobilo anatomické alebo cytologické abnormality v prezivSich potomkoch, ale znizila sa

ich vel'kost’ a spomalil sa ich vyvoj (Baumgartner & Chrisman 1987).

Pre porovnanie uvadzam pracu na druhu potkan hnedy od MacFarlaneho (1957). Samice zijuce
pri teplote 35° C stratili az 58 % embryi na rozdiel od kontrolnej skupiny kde mortalita dosahovala 7 %
(MacFarlane et al. 1957).

Socialne stresory

Spolocenské interakcie moézu byt silnym faktorom ovplyviiujicim reprodukciu. Mdzu sa
realizovat’ bud’ cez neuralnu ¢innost’ a endokrinny systém v ramci ovplyviiovania Specifickych procesov
akym je napriklad ovulacia, alebo mézu vyvolat’ neSpecifické emocné stavy, ktoré sekundarne
ovplyvituju reprodukciu (Bronson 1985). Neoptimalne podmienky in utero ovplyviiuju graviditu a
taktiez maju dlhodoby efekt na vyvojové ,naprogramovanie” potomka (Euker & Riegle 1973).
Nasledky socialneho stresu zavisia na tom, kedy sa stres uskuto¢ni. Socidlne stresory posobiace pocas
skorSich faz gravidity zvycajne spdsobuju stratu embryi, zatial' ¢o stresory pocas neskorSej fazy
gravidity, kedy uz samice investovali znacné mnozstvo zdrojov do vyvoja mlad’at, sposobuju znizenie
porodnej hmotnosti (Patin et al. 2005; Lee et al. 2007). Tento efekt moze pretrvat’ az do dospelosti a
moze negativne ovplyvnit’ vlastni reprodukciu potomka a tym aj inkluzivnu fitness matky (Amugongo
& Hlusko 2014).

Socialny stres vyvolany pritomnostou druhej samice pocas skorSich faz gravidity pri druhu
Skrecok zlaty (Mesocricetus auratus) v praci od Pratta a Liska (1989) sposobil zmensenie vel'kosti vrhu
z 11,2 mladat gravidity (kontrolnd skupina, v ktorej nedochadzalo k stretom s druhou samicou pocas
gravidity a dominantné samice) na 8,9 mlad’at (submisivne samice). Socidlny stres pocas neskorsej fazy
ovplyvnil zniZenie hmotnosti potomka pri porode aj pri dominantnych samiciach. V kontrolnej skupine
vazili mlad’ata pri porode priemerne 2,6 g, pri dominantnych samiciach 2,49 g a pri submisivnych
samiciach 2,41 g (Pratt & Lisk 1989).

7.3 reprodukcné faktory

Velkost” vrhu je ovplyvnena mnohymi materskymi faktormi eSte pocas gravidity. V tejto
podkapitole rozoberiem ako hladina pohlavnych hormoénov samice a vnutromaternicovd pozicia

ovplyviiuju velkost” vrhu.

Pohlavné hormoény ako st luteinizacny hormén (kontroluje ovulaciu), folikulo-stimulaény

hormén (ovplyviiuje rast ovaridlnych folikul), progesterén (podporuje rast maternicovej sliznice),
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prolaktin (stimuluje rast mlie¢nej zl'azy a tvorbu materského mlieka) a estradiol (riadi dozrievanie
zarodocnych buniek a vyvoj tkaniv pri uhniezdeni blastocysty) menia svoju koncentraciu pocas
gravidity (Boyd et al. 2018). Hladina pohlavnych hormoénov samice moéze ovplyviiovat’ Gspesnost’
gravidity. Napriklad znizen4d hladina progesterénu spdsobuje morfologické zmeny Zzlté¢ho telieska a
neuspesné uhniezdenie embrya (Rattner et al. 1979; Chaffin & VandeVoort 2013). Toto mozeme
pozorovat pri linidch druhu mys domaéca, ktoré su selektované pre maly pocet mlad’at vo vrhu - miera
ovulacie je na rovnakej urovni ako pri kontrolnych linidch, avSak mortalita in utero je znacne vysoka
(Michael ef al. 1975). Naopak pri experimentalnom zvyseni mnozstva progesteronu nad idealnu hladinu
sa mozeme stretn(it’ s prediZzenou graviditou a vysokou mortalitou po uhniezdeni (az 68 %) (Kroc ef al.
1959). Materské spravanie ako je kojenie, zahrievanie a Cistenie mladat je po porode regulované
oxytocinom, estrogénom a progesteronom. Prave zniZenie hladiny progesterénu spdsobuje pri samiciach
mys$i domacej odmietnutie niektorych mlad’at. Toto odmietnutie sa nevztahuje na ziadny Specificky
fenotyp potomka. Pri experimentalnom znizeni hladiny progesterénu sa podiel odmietnutych mladat
pohyboval medzi 29 % az 38 % na rozdiel od kontrolnej skupiny, kde odmietnutie potomka dosahovalo
priemerne 8 % (Wang ef al. 1995).

Fenomén vnutromaternicovej pozicie (dalej len IUP - z angl. IntraUterine Position) je
vysledkom hormonalneho transportu medzi prilahlymi zarodkami pred porodom a bol popisany pri
vel'kom pocte druhov s pocetnymi vrhmi (ako st mysi, potkany, pieskomily a prasatd) (Raouf et al.
1997; vom Saal et al. 1999). Efekty IUP boli rozsiahlo Studované pri druhu my§ domaca. Ako modelovy
druh méze dobre priblizit vyznam a fungovanie IUP pri hlodavcoch - samcie zarodky maji vyssiu
hladinu testosteronu nez samice a samicie zdrodky maji naopak vyssiu hladinu estradiolu nez aka maja
samce. Tieto steroidné hormény sa pocas gravidity rozptyluji medzi prilahlymi zarodkami ¢o
sposobuje, ze samcie aj samiCie zarodky, ktoré su vo IUP situované medzi dvoma samcami (2M
zarodky), maju hladinu testosterénu vyssiu (priblizne o 30 %) nez stirodenci rovnakého pohlavia, ktori
stt vo IUP umiestneni medzi dvoma samicami (2F zarodky). Na druhu stranu maji 2F zarodky vysSiu
koncentraciu estradiolu (priblizne o 30 %) nez 2M zérodky. Tie zarodky, ktoré sii umiestnené medzi
samcom a samicou (1MF zarodky) maju strednti koncentraciu testosterénu a estradiolu. V dospelosti st
tieto jedince akymsi ,,medziproduktom* medzi 2M a 2F zvieratami rovnakého pohlavia a taktiez sa
vyznacuju strednymi hodnotami v morfologickych, fyziologickych a behaviordlnych charakteristikach
(Even et al. 1992; Vandenbergh & Huggett 1994; Ryan & Vandenbergh 2002).

IUP ma vplyv aj na rozmnozovanie v dospelosti. 2M samice druhu myS doméca dospievaji
neskorsie nez ich 2F sestry, maju za svoj Zivot mensi pocet vrhov a vo vrhoch byva menej mlad’at (vom
Saal et al. 1999). Pri druhu pieskomil mongolsky (Meriones unguiculatus) mdézeme pozorovat, ze
samice, ktoré boli pocas svojho prenatalneho vyvoja umiestnené medzi dvoma samc¢imi zarodkami
(2M), majua vo vrhoch percentudlne viac synov (62 %) nez tie samice, ktoré¢ boli umiestnené medzi
dvoma samic¢imi zarodkami (2F: 43 %) (Clark & Galef 1995).
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Obrazok ¢. 9: Schematicky diagram zobrazujici vntitromaternicovi poziciu zarodkov

na konci gravidity pri druhu mys$ domaca. Prevzaté a upravené z vom Saal et al. 1999.

7.4 behaviordlne faktory

Bolo preukazané, Ze dominancia samic ovplyviiuje reprodukény tspech mnohych cicavcov tym,
Ze ma priamy aj nepriamy vplyv na vel'kost’ vrhu a/alebo vel'kost’ mlad’at (Davies ef al. 2012). Vyznam
vplyvu socialneho postavenia matky na vel'kost vrhu vel'mi dobre priblizi praca od Hucka (1988) na
samiciach druhu skrecok zlaty. Vsetky dominantné samice porodili vzdy aspon jedno mlad’a, avSak len

65 % submisivnych samic sa dokazalo Gspesne rozmnozit’.

Dve samice boli pocas dvanasteho az Strnasteho dia gravidity umiestnené v jednej ubikécii. Pri
neobmedzenom prisune potravy mali dominantné samice priemerne 11,8 mlad’at vo vrhu a submisivne
8,0. ZnizZenie prisunu potravy pocas tychto dni v spolo¢nej ubikacii viedol k znizeniu priemernej
velkosti vrhu na 10,8 pri dominantnych samiciach a az na 5,7 pri submisivnych samiciach. Dominantna
samica brala zo zdsob potravy submisivnej samice, ¢o malo za nasledok nedostato¢ni vyzivu matky

pocas gravidity a tym aj zvyseny potrat embryi (Huck ez al. 1988).

Mys$ Stvorpruhd (Rhabdomys pumilio), na rozdiel od solitérneho Skrecka zlatého, zije v
socialnych skupinéch, ktor¢ sa skladaji z rodi¢ovského paru a jeho potomkov (Schradin 2005). Aj pri
tomto druhu moézeme vidiet’ vplyv socialneho postavenia na velkost’ vrhu. Pokial’ su samice drzané
oddelene, kazda porodi priblizne rovnaky pocet potomkov vo vrhu (priemerne 7,0 mlad’at). Pokial’ s
ale matky pozorované v skupine, dominantné samice maju priemerny pocet mlad’at vo vrhu vyssi (7,9 -
8,6) neZ submisivne samice (5,8 - 6,4) (Kinahan & Pillay 2008).
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Z obidvoch stadii nam vyplyva, Ze pritomnost’ dominantnej samice je pre submisivhu samicu
socialny stresor, ktory nepriamo cez hormondlnu regulaciu ovplyviiuje velkost” vrhu. Priamy vplyv
dominantnej samice je vidiet v rozdeleni potravy a teda naslednej potravnej reskricii spdsobujice;j

zvysenu mortalitu embryi. Toto plati pre solitérne aj socialne druhy hlodavcov (Beery & Kaufer 2015).

Dalsim délezitym behavioralnym faktorom ovplyvilujiicim reprodukciu je vyber pohlavného
partnera (Williams 1966). Vel'kost' vrthu moZe zavisiet’ na tom, ¢i sa samica sparila so samcom, ktorého
uprednostnila pri vybere pred reprodukciou. Drickamer et al. (2000) nechali 90 samic mysi domace;j
vybrat’ si medzi dvoma samcami podobnych fenotypov, 45 samic bolo sparovanych s preferovanym
samcom a druhych 45 samic bolo sparovanych so samcom, ktorého neuprednostnili. Vysledky prace st

uvedené v tabulke ¢. 8.

Tabulka €. 8: Uspesnost’ reprodukcie a priemerna vel’kost’ vrhu pri samiciach sparovanych s preferovanym a

nepreferovanym samcom pri druhu my$ doméaca. Prevzaté a upravené z Dickamer et al. 2000.

L priemerna priemerna mortalita
uspesnost’
pocet vrhov ) velkost’ vthu | velkost vrhu | mlad’at pred
reprodukcie . .
pri pérode pri odstave odstavom
preferovany samec (P) 42 93,3 % 5,7 4.0 29,8 %
nepreferovany samec
32 71,1 % 6,2 5,0 19,4 %
(NP)

Z ich vysledkov vyplyva, Ze pokial’ sa samica spari s vybranym samcom, bude pravdepodobnost’
uspechu reprodukcie vysSia nez s nepreferovanym samcom a mortalita ich potomkov pred odstavom
bude vicsia o 10,4 %. Na druht stranu samice sparované so samcom, ktoré¢ho neuprednostnili, mali
priemernu velkost’ vrhu vyssiu o 0,5 mlad’at. P mlad’ata boli uspesnejsie v novom teritoriu, vicsina z
nich prezila vyse 60 dni. NP samice produkovali menej vrhov za svoj Zivot nez P samice. P samce boli
dominantné a NP submisivne (Drickamer et al. 2000). Samice si vyberaju samcov tak, aby ich
potomkovia mali ¢o najvyssiu fitness a boli o najuspeSnejsi. Priemerna velkost’ vrhu s preferovanym
samcom je sice menSia nez u nepreferovaného a mortalita mldd’at je vysSSia, avSak uspeSnost
reprodukcie a Zivotaschopnost’ potomkov v dospelosti zvySuju inkluzivnu fitness matky viac, nez keby

mala viac nekvalitnejSich mlad’at s nepreferovanym samcom (Clutton-Brock & McAuliffe 2009).

Fyziologické a behaviordlne parametre spojené s reprodukénym uspechom sa skimali u samic
sysl'a obycajného (Spermophilus citellus). Podiel reprodukujucich sa samic v Studovanej skupine bol
viac ako 89% a nesuvisel s vekom. Zistilo sa, Ze rozdiely v ddtumoch ovulacie ovplyviiuju reprodukény
vykon z hladiska velkosti vrthu a pomeru pohlavia. Skoré vrhy boli vac¢Sie a mali vys$si podiel synov
(Millesi et al. 1999).
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Obrazok ¢. 10: Schematicky diagram zobrazujici vztah medzi velkostou vrhu a datumom

opustenia hniezda pri druhu sysel’ oby¢ajny. Prevzaté a upravené z Millesi ef al. 1999.

Predlozené vysledky naznacuju, Ze sysle obyc¢ajné st schopné menit’ svoje rodicovské investicie
vo vztahu k reprodukénému nacasovaniu a vystupu vel'mi prispdsobivym spdsobom. Hoci sa musia
reprodukovat’ v obmedzenom casovom obdobi pocas aktivnej sezony (podobne ako vSetky hibernujice
zvieratd), vykazuju vysoku mieru flexibility v jednotlivych reprodukénych stratégiach (Millesi et al.
1999).

8. Rodicovska investicia

Délezitymi parametrami, ktoré suvisia s optimalizaciou velkosti vrhu, si velkost' a pohlavie
mlad’at. V kazdom okamihu zivotnej historie organizmu existuje optimalne percento dostupnej energie,
ktord by sa mala presmerovat’ na reprodukciu, aby sa tak maximalizoval celkovy prispevok rodicov k
budicim generacidam. Energia, ktord je k dispozicii na reprodukciu, je teda obmedzena na stanovenu
kone¢nt hodnotu v danom case (Smith & Fretwell 1974). Aby mohli rodi¢ia maximalizovat’ svoju
fitness, musia zaistit' optimalne rozdelenie zdrojov medzi pocet mlad’at vo vrhu a ich velkostou
(Schroderus et al. 2012). Ak sa pocet mlad’at vo vrhu zvySuje, musi sa v urCitom rozmedzi znizit’ ich
individualna fitness (Morris 1987), ktora je najcastejSie merand ako velkost’ tela/telesnd hmotnost’. To
pri pocetnejSich vrhoch vedie k znizeniu hmotnosti novonarodenych mlad’at (Oksanen et al. 2001;

Kasparian et al. 2005).
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Obrazok ¢. 11: Schematicky diagram zobrazujici vztah medzi hmotnostou mlad’at po pérode a poétom mlad’at vo vrhu.
Nalavo druh hrdziak lesny (Clethrionomys glareolus). Prevzaté a upravené z Oksanen et al. 2001.

Napravo druh morc¢a divoké (Cavia aperea). Prevzaté a upravené z Kasparian et al. 2005.

Tento vztah v8ak nie je definitivny. Schroderus a jeho tim vo svojej praci z roku 2012 dokazali,
7ze sa moze pocet mladat vo vrhu zvysit' zaroven aj s ich hmotnostou. Ich vysledky naznacuju, Ze
genetické zmeny v zivotaschopnosti potomstva a pocet potomkov nie st nevyhnutne antagonistické u
cicavcov. Pozitivna geneticka koreldcia medzi priamymi genetickymi vplyvmi na velkost vrhu a
velkostou potomkov moze znizit konflikt medzi rodiémi a potomstvom (ktora sa tyka velkosti
potomkov), pretoze rovnaké gény zvysuju fitness matky aj potomkov (Schroderus ef al. 2012). Zaroveii
je mozné uviest, ze ndhodné environmentalne a genetické rozdiely medzi mlad’atami, a prenatdlne a
postnatalne materské vplyvy st vSetky priblizne rovnako dolezité pri determinacii individudlnej vahy
mlad’at (Bateman 1954). Rychlost’ evolucie smerom k optimélnej rovnovahe medzi poc¢tom a velkost'ou
potomstva zavisi nielen od velkosti fluktuacného vyberu, ale aj od kvantitativneho genetického zakladu

diverzifikacie a demografickych vlastnosti populacie (Simons 2007).

Na druhej strane stoji vztah medzi velkostou vrhu a pohlavim potomkov. Trivers a Willard
(1973) poukazali na to, ze u polygynéznych alebo vysoko promiskuitnych cicavcov mdzu samce
dosiahnut’ vyssi reprodukény tspech ako samice a zvySené rodicovské investicie mézu tak mat’ vacsi
vplyv na navrat fitness zo synov. Vzhl'adom na tento aspekt Trivers a Willard (1973) predpokladali, Ze
matky v dobrom stave by mali mat’ tendenciu produkovat’ synov, zatial’ ¢o matky v zlom stave by mali
mat’ tendenciu produkovat’ dcéry. Pri h'adani mechanizmu, ktorym by samice mohli prisposobit’ pomer
pohlavia mlad’at, Trivers a Willard (1973) navrhli, ze: ,,U druhov, ako su cicavce, u ktorych samce
urcuju pohlavie potomkov, samicia kontrola pomeru pohlavi musi zahfnat’ diferencidlnu umrtnost’ podl'a
pohlavia, bud’ buniek spermii alebo rastiicich potomkov pocas rodi¢ovskych investicii* (Trivers &
Willard 1973).

Napriek tomu, Ze z povodnej hypotézy Triversa a Willarda nie st jednoznacne vylucené
polytokné cicavce (tzn. druhy, ktoré produkuji niekol'ko mlad’at vo vrhu), ini autori (napriklad Krackow

1997, Carranza 2004) neskor naznacili, ze Trivers-Willardova hypotéza nemusi byt pre tento typ
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cicavca prijatel'na. Dovodom tohto navrhu je, ze matky polytoknych cicavcov mozu optimalizovat
reproduk¢énua spdsobilost’ nielen prispésobenim pomeru pohlavia potomkov, ale hlavne upravou poctu
potomkov (Krackow 1997; Carranza 2004). Dusek a kol. (2011) ukazali, Ze po tom, ¢o boli samice
vystavené potravnej restrikcii, produkovali percentualne viac dcér nez synov, ich vrhy boli zaroven
vicsie nez vrhy samic z kontrolnej skupiny. Na druhej strane matky z kontrolnej skupiny mali mensie

vrhy a vyssi podiel samcov vo vrhu (Dusek et al. 2011).
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Obrazok €. 12: Schematicky diagram zobrazujuci percentualny podiel synov vo vrhu a

vel’kost” vrhu pri druhu my§ domaca. Prevzaté a upravené z Dusek ef al. 2011.

8.1 nad-optimalne vrhy

Lackova hypotéza optimalnej velkosti vrhu (1948) tvrdi, Ze najviac produktivna velkost’ vrhu
by sa mala priblizovat’ priemernej velkosti vrhu (Lack 1948). Na druhej strane stoji hypotéza
individualnej optimalizécie, ktora tvrdi, ze samice optimalizuju pocet mlad’at na zaklade ich schopnosti
vychovat’ potomka, ¢o je zavislé od kvality teritoria alebo od rodicovskej kvality, meranej podla
kondicie tela, veku alebo skuisenosti (Coulson & Porter 1985). Vysledky prace Rischa a kol. z roku 1995
na druhu sysel’ kolumbijsky odmietaji Lackovu hypotézu ako vysvetlenie rozdelenia velkosti vrhu pri
samiciach tohto druhu a podporuju hypotézu individudlnej optimalizacie. Cim bola velkost’ vrhu viésia
nez priemer (3,51), tym viac potomkov prezilo prvy rok svojho zivota, aj ked’ percentudlne prezitie

mlad’at bolo pri vSetkych velkostiach vrhu priblizne rovnaké (Risch et al. 1995).

Avsak pri druhu ondatra pizmova (Ondatra zibethicus) bolo pozorované, ze medzi velkost'ou
vrhu a prezitim mlad’at sa nenachadza ziadny vzt'ah. Akékol'vek bola velkost’ vrhu, pocet potomkov,
ktoré¢ prezili do dospelosti bol vzdy mimoriadne podobny. V rovnakej praci bolo taktiez zistené, ze pri
tomto druhu vrhy najcastejSie prezili alebo umreli ako celé jednotky. Toto naznacuje, Ze predacia mdze
mat’ vel’ky vplyv na prezitie mlad’at a Gspesnost’ vthu moZe zavisiet' na tom, ¢i unikli detekcii predatora
(Boutin et al. 1988).
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Tabulka &. 9: Uspesnost vrhov v zavislosti na ich vel’kosti pri druhu

sysel’ kolumbijsky. Prevzaté a upravené od Risch et al. 1995.

vel’kost’ vrhu

pocet vrhov (n) 26 41 49 75 32 19 4 2

podiel umrtia

celého vrhu (%)

58 43 42 25 9 11 0 0

percentudlne preZitie
42 32 28 36 33 32 17 17
mlad’at prvého roka

Ako treti priklad posluzi druh skrecok bielonohy. Vrhy o velkosti pat’ mlad’at boli jednoznacne
uspesnejsie pri preziti potomkov do dospelosti nez vSetky ostatné velkosti vrhu. Napriek tomu vrhy o
velkosti pat’ mlad’at neboli tak pocetné, ako by sa dalo ocakdvat’ na zaklade ich tspechu. Skuto¢na
frekvencia vrhov s piatimi mldd’atami (~ 27 %) bola skoro o polovicu nizsia nez oakavana frekvencia
tejto velkosti vrhu (~ 48 %). Tak isto nad-optimalne vrhy, ktoré ¢itali Sest’ a viac mlad’at, neboli
pozorované tak sporadicky ako sa o¢akavalo (~ 4 %), ale v skuto¢nosti boli ovel'a pocetnejsie (~ 15 %).
Vrhy o velkosti piatich mlad’at narodené pocas jari dokazali produkovat’ percentudlne viac Gspesnych
potomkov nez vrhy o inych velkostiach. Na jesen je dostupnost’ zdrojov obmedzenejsia. Pocas tohto
obdobia boli vrhy vicsie nez optimum schopnejsie produkovat’ viac jedincov, ktoré sa dozili dospelosti.

Vrhy s optimélnou velkost'ou produkovali menej potomkov, ktoré dosiahli dospelosti (Morris 1992).

S poslednou zmienenou informéciou suvisi aj d’alSia praca, ktora priblizuje vyskyt vrhov vicsich
ako priemer pri druhu mys$ domaca. Samice boli vystavené nedostatku potravy pocas siedmych dni pred
reprodukciou. Pocas gravidity a laktacie boli kimené neobmedzene. Vrhy matiek z kontrolnej skupiny
(neprebehlo sedem dnové znizenie mnozstva potravy) boli mensSie nez vrhy samic, ktoré boli vystavené
nedostatku potravy. Vystavenie samic potravnej restrikcii pred reprodukciou zapriCinilo zlepSenie
optimalizacie velkosti vrhu. Potomkovia tychto matiek boli v lepSej kondicii a menej trpeli na mortalitu

pred odstavom nez mlad’ata kontrolnych samic (Dusek et al. 2017).

Vsetko vysSie zmienené poukazuje na to, Ze rola nad-optiméalnych vrhov spociva v zaisteni
prezitia dostatocného poctu potomkov do dospelosti v riskantnom prostredi, ¢i uZ sa jedna o vyssiu

mieru predécie alebo o nedostatok zdrojov.

8.2 vyznam redukcie vel’kosti vrhu

Samice moézu podla individualnej potreby udrzovat’ prezitie mlad’at konstantné upravovanim

vel'kosti vrhu. Mortalita méze sluzit’ na produkciu mensSieho poctu mlad’at, ktoré buda mat’ zvysené
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Sance na prezitie (Delany & Delany 1974). Redukcia vo velkosti vrhu m& mnoho pri¢in. Nastava
napriklad pri obmedzenej dostupnosti potravy (Hamilton & Bronson 1985), pretoze samice maju iba
urcité mnozstvo energie, ktoré rozdeluju medzi schopnost’ ostat’ na zive a rozmnozit' sa. Pokial
dostupnost’ zdrojov klesne, matky zredukuju pocet potomkov a tym zvysia ich individudlnu fitness
(Smith & Fretwell 1974).

Fitness potomstva nie je urCeny vyhrade materskou investiciou, ale ovplyviuje ju aj kompeticia
surodencov pocas dospievania (Brockelman 1975). PretlaCanie sa k najlepsej pozicii pocas kojenia je do
znacnej miery ponechané na mlad’atich a matka (zvyCajne nehybnd pozicia) ma zrejme len malu
moznost’ uprednostnit’ alebo odmietnut’ konkrétneho potomka pocas kojenia (Mock & Parker 1997).
Rozdielnu mieru rivality mézeme vidiet medzi druhmi s prekocidlnymi a s altricidlnymi mlad’atami.
Prekocidlne druhy, ako je napriklad morca divoké, majui viac moZnosti a menej zdbran ako donutit
rodi¢ov k starostlivosti neZ menej mobilné altricialne mlad’ata. To hra dolezith tlohu na zaciatku Zivota
(Hudson & Trillmich 2008). Rivalita medzi mlad’atami méze za urcitych podmienok vyvrcholit’ az v
siblicidu. Na rozdiel od vtdkov nebola medzi cicavcami zaznamenana obligitna siblicida. S
fakultativnou siblicidou sa moézeme stretnut napriklad pri druhu cincila vinatd. Tento druh ma
priemerne vo vrhu 1,6 mlad’at, ale mézeme sa stretnit’ aj s vrhmi kde je az 6 mlad’at (Spotorno et al.

2004). Prave v takto velkych vrhoch dochadza k fatalnym subojom medzi stirodencami (Weir 1967).

Dal$ou formou zabijania potomkov je materska infanticida. Infanticida sa objavila nezavisle tri
krat na sebe v priebehu evoltcie hlodavcov - v podrade Sciuromorpha, Myomorpha a Hystricomorpha.
(Blumstein 2000). Vsetky d’alSie uvedené priklady druhov budu pochéadzat z tychto troch podradov.
Prvym doévodom infanticidy je nedostatok potravy. Tendencia kanibalizmu na vlastnych potomkoch v
ramci odpovede na nedostatok potravy je energeticky menej narocnejSia nez zvysenie laktacie (Weber et
al. 2013). Pri druhu my$§ domaca 33 % samic zabilo urcita Cast’ potomstva pokial’ boli 24 hodin
vystavené absencii potravy. Po 48 hodinach sa podiel samic zvysil az na 100 % (Bronson & Marsteller
1985). Druhym doévodom kanibalizmu vlastnych potomkov je vystavenie samici stresu. Az 50 % samic
druhu myS domdéca zabilo urCitd Cast mladat po vystaveni réoznym druhom stresu (znehybnenie,
zabranenie uniku z nebezpecnej situacie, pritomnost’ pachu jedincov z cudzej kolénie, atd’.) (Poley
1974). Pri druhoch, ktoré maju flexibilny reprodukény systém, ako je napriklad hrabo$ prériovy
(Microtus ochrogaster), sa moze vyskytnut’ infanticida sposobend samcom. Pocas rozmnozovania pri
nizkej denzite su jedince odkdzané na monogamny systém, pri vysSej denzite dochadza k polygynii.
Prave pri polygynii niekedy samce tohto druhu zabijaji potomkov iné¢ho samca (Streatfeild ef al. 2011).
Takto samec zaisti, ze samici za¢ne dalSia ovulacia pocas nasledujucich dni a on bude otcom jej

nasledujtiiceho vrhu.

Infanticida vSak nie je jedinym spdsobom akym matky ovplyviiuju velkost” vrhu. Pokial’ sa novy
samec objavi eSte pocas gravidity, samica Casto potrati cely vrh - tzv. efekt Bruceove;j. Je to sposobené
tym, Ze sa samica snazi zniZit' investiciu energie do potomkov, ktoré st ohrozené¢ novym samcom
(Bruce 1959). Tento efekt pri hlodavcoch moze byt adapticiou vo fluktuujucich populaciach na

rozmnozovanie v skupinach jeden samec - jedna samica vo faze nizkej denzity, a s tym suvisiaci vyssi
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risk inbreedingu alebo infanticidy (Eccard et al. 2017). Pokial’ samec nedokaze zabranit’ gravidite pred
alebo po tom, Co rival inseminoval samicu, moze prirodna selekcia preferovat’ evoluciu infanticidy
(Labov 1981).

9. Zaver

Optimalizécia velkosti vrhu sluzi na upravenie velkosti vrhu pre dosiahnutie kompromisu medzi
maximalnym moznym poctom potomkov vo vrhu a ich individualnou fitness. Rodi¢ia sa teda snazia
maximalizovat’ svoju individudlnu fitness tym, zZe efektivne konvertuju dostupné zdroje do fitness

svojich potomkov.

Porovnanie hlavnych taxonov hlodavcov ukazalo, ze najviac druhov s prekocialnymi mlad’atami
najdeme v podrade Hystricomorpha, ¢o suvisi s prijatim K-stratégie. Druhy v tomto podrade rodia maly
pocet dobre vyvinutych mlad’at. Vynimkou st ryposi - jedind eusocidlna skupina cicavcov. Prave
eusocialita je zodpovedna za ich mimoriadne vel'ké vrhy. Podrad Sciuromorpha je zna¢ne ovplyvneny
mierou predacie, ktori mozno pozorovat’ na rozdielnom spdsobe zivota v tomto podrade - arboredlny,
terestricky a subterestricky. Cim je miera predacie vyssia, tym maji druhy viésiu priemernt velkost
vrhu. Podrad Castorimorpha dobre prezentuje ako subterestricky zivot ovplyvnil vel'kost' vrhu. Vacsina
zastupcov zije v komplexnych podzemnych dupétach, ktoré ich potomkov chrania pred predatormi a
vd’aka tomu im staci aj mensSi poCet mlad’at na zaistenie predania svojej genetickej informacie do
d’al$ich generacii. Najvacsim a najrozmanitejSim podradom je podrad Myomorpha. Socidlne interakcie
ovplyvitujuce vel'kost’ vrthu mozeme najst’ v kazdom podrade. VSeobecne plati, ze je socidlna tolerancia

dolezita pre usetrenie asu a energie a pre minimalizaciu efektu agresivity na fyziologicky stres.

Optimalna velkost’ vrhu je rozdielna pri pocati, pri porode a pri odstave. Este pred insemindciou
sa moze ovplyvnit’ napriklad vyberom partnera. Kondicia a vek matky taktiez limituju velkost’ vrhu.
Pokial’ sa snazi rozmnozit’ mala a stara samica, bude mat’ priemernt vel’kost’ vrhu nizsiu nez hmotnejsia
a mladSia samica. Optimalizacia velkosti vrhu je moznd aj oddialenou ovulaciou, pripadnym
nacasovanim pokial' nenastani vhodnejSie podmienky pre vicsi vrh. Vdaka genetickym faktorom
dedenych po rodi¢och dokazeme este pred samotnou reprodukciou odhadnut’ relativau velkost’ vrhu.
Pokial’ sa rozmnozia jedince s odliSnymi MHC genotypmi, mo6ze sa velkost' vrhu zmenSit. Rovnaky
pripad nastava pri pareni dvoch jedincov s recesivnou alelou pre #-haplotyp. Redukcia velkosti vrhu
pocas implantacie ¢asto suvisi s hladinou pohlavnych hormoénov samice, akym je napriklad progesterdn.
Vystavenie enviromentalnym stresorom ako je hypertermia zapriciuje stratu embryi. Odpoved’ na
potravnu restrikciu pred a pocas gravidity moze byt bud’ produkcia vdcsich vrhov v nepriaznivych
podmienkach na kompenzéciu potencialnej straty potomstva, alebo redukcia po¢tu potomkov vo vrhu a
tym zvySenie fitness zostavajlicim mlad’atdm. Dominancia matky pozitivne vplyva na velkost’ vrhu,
naopak samica postavend nizSie v socidlnej hierarchii bude mat pocet potomkov mensi.

Medzigeneracny vplyv na velkost vrhu pozorujeme pri vnutromaternicovej pozicii plodu. Mortalita
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mlad’at medzi pérodom a odstavom ma mnoho pricin - predacia, infanticida, odmietnutie potomka a
siblicida. Posledné tri zmienené nastavaju pri zhorSenych podmienkach v prostredi. Infanticida samcom,
ktory nie je otcom vrhu nastava, aby uviedol samicu do d’alSej ovulacie. Proti takejto infanticide sa
vyvinul Bruceovej efekt - schopnost’ matky samovol'ne potratit’ pokial’ je vystavenad cudziemu samcovi.
Medzi reproduk¢éné parametre ovplyviiujice vel’kost’ vrhu je velkost’ a pohlavie mlad’at. Samice maju
len ur¢ité mnozstvo energie, ktoré mozu investovat’ do potomkov. Nakol'ko je investicia do syna vacsia,
vacsi podiel synov vo vrhu maju samice, ktoré majui dostatok energie a zdrojov. Vzt'ah medzi velkost'ou
a poctom mlad’at vo vrhu sa riadi dvoma trendami - na jednej strane sa hmotnost’ mlad’at s pribuidajicim
poctom znizuje, na druhej strane stoji geneticky vzt'ah medzi fitness (hmotnost'ou) mladat’a a fitness
matky. Niekedy sa mézeme stretnut’ s vrhmi, ktorych pocet mladat prevysuje optimalny pocet. Rola
nad-optimalnych vrhov spociva v zaisteni prezitia dostato¢ného poctu potomkov do dospelosti v

riskantnom prostredi, ¢i uz sa jedna o vyssiu mieru predacie alebo o nedostatok zdrojov.
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11. Zoznam pouzitych skratiek

IMF jedinec medzi samicou a samcom one male, one female

2F jedinec medzi dvoma samicami two females

M jedinec medzi dvoma samcami two males

IUP vnutromaternicova pozicia intrauterine position

MHC hlavny histokompatibilny komplex major histocompatibility complex
NP nepreferovany samec/spojenie

P preferovany samec/spojenie
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