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Uvod

Hrabosi

Hrabosoviti hlodavci (Cricetidae: Arvicolinae, déale jen ,hrabosi®) jsou se svymi
cca 150 druhy (Musser & Carleton 2005) neopominutelnou skupinou hlodavcti, a to
hned z nékolika hledisek. Jednak jsou dllezitymi ,hraci ve fungovani temperatnich
a tundrovych ekostémi severni polokoule, v teoretické rovin€ ndm ale také pomahaji
poznat evolu¢ni procesy (napt. formovani druhu), ekologické souvislosti (napt. vliv
jejich populacnich cyklii na vegetaci a jejich predatory) a dokonce detailné mapovat
faunova spolecenstva a podnebi v minulosti (pro piehled viz Chaline 1987, Chaline
1990; viz také Ri¢ankova et al. 2010).

Kromé né¢kolika nejvystrednéjSich taxond, které vybocuji z ,,hrabosiho vzoru®“ vlastné
jen Castecné, tfeba velikosti ¢i délkou ocasu, jde o morfologicky relativné homogenni
skupinu se zavalitym, jakoby valeCkovitym, télem, krat§Sim ocasem a zmenSenyma
uSima a ofima (ve srovnani tfeba s naSimi mysSicemi). Srst byva nejcastéji hnéda
s rozdilnym podilem okrovych ¢i Sedych tont, pficemz z této urcité fadnosti vybocuji
jen vzacné, napt. kovovym leskem u r. Eothenomys, zlutym nosem (Microtus
xanthognathus, M. chrotorrhinus), kiiklavé kastanové hnédym az rudym zbarveni téla
(Clethrionomyini) nebo tmavym pruhem na zadech (Dicrostonyx, Lemmus, Eolagurus +
Lagurus, Stenocranius gregalis). Asi vibec nejvystifednéjsi ve zbarveni jsou pak lumici,
napt. evropsky Lemmus lemmus s Cerno-zluto-oranzovou barevnou mozaikou..

S touto podobnosti télesného ramce, kterd komplikuje hledani fylogenetickych vztahti
hrabost, ale vyrazn€ kontrastuje rozmanitost zplsobli Zivota, obyvanych prostiedi,
socidlnich a paficich systémi (napf. Tamarin et al. 1990; Gromov & Polyakov 1992;
Nowak 1999; Ri¢ankova 2002). Hrabosi obyvaji rozmanita prostfedi od tundry, pres
tajgu, temperatni listnaté Ci smiSené lesy, stepi/prérie az po pousté ¢i vlhké tropické
pralesy a nékteti se pfizptisobili i vysokohorskym podminkdm (nadmotska vyska kolem
4500 — 5000 m n. m.). Nékteti hrabosi (slepusky Ellobius, krto§ Prometheomys)
v podzemi vétSinou zlstavaji, vétSina druhli vS§ak podzemni hnizdo denné opousti pti
svych vypravach za potravou, par dalSich se za ni uchyluje do vodniho prostredi
(Neofiber, Ondatra, Arvicola, Microtus richardsoni) a na nékolik dalSich bychom mohli
dokonce narazit na stromech (kde mivaji i hnizdo, Myodes a piedevsim Arborimus
a Phenacomys). Svéraznym prostfedim byvaji kamenité suté a neni bez zajimavosti, ze
zde Zijici hrabosi (Dinaromys, Alticola, Chionomys) si jsou podobni napiiklad velkym
vibrisovym polem ¢i Sedavym zbarvenim, ackoli si nejsou bliz pfibuzni. Neptiznivost
zivotnich podminek mohou hrabosi zmirnit vytvafenim zésob potravy a konstrukeci
specidlnich hnizd (napt. hnizdni kupa ondatry). Horsti hrabosi rodu Alticola pouzivaji
oba zpusoby — aktivné tvoii zasoby sena na horsi casy a nékteré druhy si v kamenitych
sutich buduji nory, ptfi¢emz k ucpavani profukujicich otvort uzivaji dokonce zvlastni
maltu slozenou z kamink, hliny a svych vymésk.

Vsichni hrabosi jsou bylozravci a Zivoc¢isna potrava, na rozdil napt. od kiecki, nema
vyznamné misto v jejich jidelnicku (Gromov & Polyakov 1992). Odhlédneme-li
od ptilezitostného ohlodavani kliry stromti a kefti, plodnic hub ¢i tieba lesnich plodd,
pak se setkdvame s ¢tyfmi zédkladnimi potravnimi preferencemi: hlizy a koteny; semena;
dvoudé€lozné byliny; travy + ostfice. Pozirani téchto odlisnych slozek je umoznéno
dobie vysledovatelnymi morfologickymi adaptacemi, napt. na tvaru dolni Celist a zubt



¢i ruznych prestavbach zaludku a stfev (napt. Carleton 1981; Rabeder 1981; Chaline
1986). Neméné pozoruhodné a z ekonomického hlediska neopominutelné jsou napadné
vykyvy v populacnich pocetnostech, tzv. hrabos§i cykly, o jejichz pfiCinach stale
neexistuje shoda, ackoli jsou intenzivné studovany jiz nékolik dekad.

Z hlediska socialniho chovani mizeme u hrabos$u rozpoznat druhy s promiskuitnim,
polygynnim ¢i polyandrickym systémem, druhy, u kterych samec neobhajuje teritorium,
nebo je naopak obhajuje, 1 druhy, kde se na obhajob¢ teritoria podili celd skupina atd.
(Ri¢ankova 2002). Asi nejzajimavéjsi je pak stupeit sociality odstupiiovany
od solitérnich dospélcti po n€kolik typi kooperativniho rozmnozovani v zavislosti na
délce sdileni teritoria, po&tu a pohlavi kooperujicich jedinct (pro piehled viz Ri¢ankova
2002).

Vyzkum hrabos§ti ndm pomohl k pochopeni mnoha obecnéjsich biologickych fenoménii
(cf. Chaline 1987). Je vhodné zminit, ze napfiklad karyologicky vyzkum hrabosi
(ptehled viz Zima & Kral 1984), predevSim v Evropé, pfispél k poznani fenoménu
kryptickych druhti, a vyzkum specifické dentice hraboSt poukazal na fenomén
vyrazného zubniho polymorfismu (napt. Zejda 1960; Kowalski 1970; Angermann 1974;
Rabeder 1981; Nadachowski 1982; Brunet-Lecomte & Chaline 1992; Contoli et al.
1993; Kaneko 1996). Oproti jinym skupinam savct/drobnych savcl/hlodavca severni
polokoule ale napadné vybocuji svym bohatym fosilnim zidznamem zahrnujici
poslednich 8 milion let (Repenning et al. 1990). Témét kazda fosiliferni kapsa
obsahuje hrabo$i zuby, které jsou diky komplexité skusnych ploch, pfitomnosti
cementu, vySce korunek a stupni rozvoje kofenli rodové/druhové diagnostikovatelné,
coz umoziuje fosiliferni vrstvu relativné a né¢kdy dokonce i absolutn¢ datovat
(cf. Chaline 1990). Pfipocteme-li k tomuto faktu i biotopovou specifitu nékterych
druhii/rodt (Horacek 1990), pak hrabosi predstavuji vskutku vyborné indikatory stari
a prostiedi pro celou severni polokouli od konce miocénu (Chaline 1990; Repenning
etal. 1990; Repenning 2001). Pocetnost fosilnich zbytkli umoziuje také detailné
analyzovat speciacni procesy, napiiklad podil fyletického gradualismu, alopatrické
speciace a fyletického konzervatismu (,,stasis®), a tfeba se tak vyjadfit i k hypotéze
pteruSovanych rovnovah (Chaline 1987).

Fylogeneze hrabosii

Prestoze fosilni zdznam hrabo$i patfi mezi obratlovci/savei vibec ktém
nejkompletnéjSich, zlstavad stdle ndpadné déravy. Konkrétn€ J. Chaline (1987)
odhaduje, ze 73 % (103 z 140 linii) rozpoznatelnych evolu¢nich linii hrabosi je fosilné
nezmapovanych, coz spolu s relativni morfologickou homogenitou hrabost komplikuje
poznani jejich fylogenetickych vztahl. U zbyvajicich — tedy fosiln¢ dobfe ¢i vyborné
zdokumentovanych — linii je ndpadny vyznamny vliv fyletického gradualismu (Chaline
1987). Tento typ evolu¢nich zmén je zdokumentovan ptfedevsim pro zubni morfologii
(viz naptf. Chaline 1987, 1990) a je povazovan jako hlavni argument proti pouZiti
fylogenetickych analyz pti hledani ptibuzenskych vztahli mezi hrabosi (viz argumenty
Rabeder 1986; Chaline 1990). Vztahy hrabost tak paleontologové obvykle vyjadiuji
ve form¢ schémat zohlednujicich morfologickou podobnost, schiidnost morfologické
zmény (,,morfotypova spektra®) a casovy vyskyt, resp. superpozici hraboSich taxoni
(napt. Kretzoi 1969; Rabeder 1981; Rabeder 1986; Chaline 1987; Martin 1987
Repenning et al. 1990; Gromov & Polyakov 1992). Do téchto schémat vstupuje
samoziejmé 1 intuice autorli, a protoze pro n¢ nebyva detailné a Casto ani ramcovée
zminovano, na zaklad¢ jakych znakli byla vytvofena, jsou v mnoha ohledech



neprihlednd, netestovatelnd a v kontextu dneSnich fylogenetickych analyz rychle
ztraceji svou presvédCivost. V piipadé napadné rozdilnych zavért o pribuzenskych
vztazich hrabo$u, které jsou Castym jevem, ne-li pravidlem (srovnej tieba Kretzoi 1969;
Rabeder 1981; Chaline 1990; Repenning et al. 1990; Gromov & Polyakov 1992), se tak
muzeme piiklonit na né¢i stranu snad jen na zdklad¢ osobnich sympatii ¢i veéhlasu
autora.

O skutecné fylogenetické analyzy se zahrnutim fosilnich hrabost se pokusili jen dva
autoti z americké paleontologické skoly”, R. A. Martin (1987, 1995) a Y. Mou (1997),
Skoda jen, ze na zaklad¢ nékolika malo znaki a pfedev§im pro omezeny pocet relativné
blizce ptibuznych druhi. Konkrétné Martin (1995) analyzoval Sest recentnich a osm
fosilnich druhti na zaklad¢ dvanacti znak, Mou (1997) sedm fosilnich druhii na zakladé
sedmi znakli. Nicméné¢ pravé Martin uz pred fadou let (1987) ptredstavil limity, ale
1 perspektivy fylogenetickych analyz pro poznani fylogeneze hrabosi, jeho prace vSak
zustala kromé jediné vyjimky (Mou 1997) bez ohlasu. Vytky paleontologi (viz Rabeder
1986; Chaline 1990) proti fylogenetickym analyzam tak stale zGstavaji spiSe
v metodicko-filozofické roviné, protoze nikdo doposud neprokdzal “selhani” téchto
metod pfi praci s fosilnimi hrabosi.

Na druhou stranu je vhodné se paleontologti také zastat, protoze fylogenetické analyzy
morfologickych znaki 1 u recentnich hrabos$ti ndpadné zaostdvaji za analyzami
molekularnich znakd, at' poctem, tak piedev§im rozsahem analyzovanych druhi
a reprezentativnosti morfologickych znakid (srovnej naptf. Stein 1986; Martin 1987;
Stein 1987; Martin 1995; Mou 1997; Chaline et al. 1999 vii¢i Triant & DeWoody 2008;
Conroy & Cook 1999, 2000; Haring et al. 2000; Jaarola et al. 2004; Galewski et al.
2006; Luo et al. 2004; Lebedev et al. 2007; Buzan et al. 2008; Abramson et al. 2009). Je
zjevné, Ze fylogenetické analyzy molekularnich dat jsou v souCasnosti mnohem
vlivngj$i, ptedev§im kviili rutinni aplikaci fylogenetického pfistupu na velké mnozstvi
analyzovanych znak. Paleontologicky a morfologicky vyzkum spiSe zaziva utlum, coz
vyrazn¢ kontrastuje s jeho vlivem a nadéjnymi vyvody pied par lety (cca do roku 1990,
viz napf. International symposium ‘Evolution, phylogeny and biostratigraphy
of arvicolids’). Paleontologické poznatky byvaji dnes vyuzivany jen izolovang,
naptiklad pro casovou kalibraci divergenci taxoni odhalenych molekularné-
genetickymi analyzami.

Jsme tak svédky paradoxni situace — v morfologickych studiich hrabo$ii v druhé
poloviné 20. stoleti se stidle vynofovala otdzka, do jaké miry se v pozorovanych
morfologickych rozdilech odrazi skute¢na ptibuznost rtiznych hrabosi, ale dnes, kdy
mame k dispozici detailni udaje o piibuznosti hrabosi na zékladé molekularnich dat
(napt. & Cook 1999; Jaarola et al. 2004; Galewski et al. 2006), ke konfrontaci zndmé
morfologie recentnich i fosilnich druht s odhalenymi fylogenetickymi vztahy hrabost
prakticky nedochazi. K tomu moznd svou mérou pfispiva 1 dosavadni nevyvazené
taxonomické vzorkovani (taxon sampling), kdy mezidruhové molekularné-
fylogenetické analyzy dnes zahrnuji uz vétSinu druhl, zatimco morfologické studie
Casto stoji jen na né€kolik druzich coby reprezentantech jen nékterych rodii. Dokonce
ina svou dobu taxonomicky velice bohaté studie (napt. von Koenigswald 1980 —
sklovina; Carleton 1981 — Zaludky) svym vzorkem zaostavaji, coz se v praktické roviné
promita tieba na mife neurcitosti pfi mapovani evoluce téchto znakii (optimizace znakd,
viz kapitoly 3—4). Fylogenetického vyhodnoceni morfologickych dat se dockalo jen
nékolik druht, Casto blizce piibuznych (napf. nornici), a na zdkladé¢ né€kolika mala
znaki, konkrétné svalii a zubti (Stein 1986; Martin 1987; Stein 1987; Martin 1995; Mou



1997; Chaline et al. 1999), takze i v ptipadé¢ komplexni morfologie zubii do analyz
vstupoval vzdy jen zlomek pouzivanych a dobie rozlisitelnych znakii.

Matice znakii a metodika disertacni prdce

Zde predkladana dizertacni prace se snazi stdvajici stav zménit, a to na zaklad¢
konfrontaci molekularnich znaki s témi nemolekularnimi. Konkrétné byly analyzovany
dva geny — mitochondridlni cytochrom b a jaderny GHR (exon 10) — v kombinaci
s matici nemolekuldrnich znak, které byla sestavena na zdklad¢ publikovanych sdélent,
zhodnoceni sbirkového materidlu a v omezené mife i vlastntho naro¢néjsiho
morfologického srovnani skloviny ¢i mékkych tkani. Vybér genti a nemorfologickych
znaki se fidil taxonomickou reprezentativnosti znakii. Vysledna matice pouzitd pro
kapitolu 1 zahrnovala 1144 informativnich znakli vdzanych na cytochrom b, 916 na gen
GHR a 466 morfologickych, chromozomalnich, ekologickych, ontogenetickych
a behavioralnich znaka. Jeji aktudlngjsi verze (jaro 2010) sice jen kosmeticky upravila
spektrum nemolekularnich znakt, ov§em nové bylo do matice ptidano 11 druhd, které
byly nové k dispozici v databdzi GenBank. V matici vystupuji jednak vSechny druhy,
které maji zndmy alespon né&jaky tsek vybranych gent, ale také druhy bez téchto dat,
a to v pfipad¢, ze zastupuji recentni ¢i fosilni rody a podrody. U fosilnich zastupct byl
puvodni zdmér zaclenit vSechny uzndvané rody a podrody zménén, protoze popisy
nékterych druhi jsou zaloZeny jen na nékolika malo zubnich znacich. Zahrnuti tak byli
jen ti fosilni zastupci, ktefi maji znamou alespon kompletni ¢i témét kompletni dentici.

Z metodologického hlediska je vhodné komentovat fizovani zubnich fad, piestoze je
v ptilohach detailnéji popsano. K fuzovani bylo pfistoupeno kvili ocividné serialni
homologii jednotlivych prvkd dentice (cf. Young & Hallgrimsson 2005), aby se
zabranilo nadbyte¢né vaze nékterych opakujicich se zubnich znakl. Vuci sobé byly
fazovany pozicné rovnocenné tvary a velikosti zubnich hranoll (antiklinal), vnitinich
zahybl (synklinal) a také propojenost zubnich hranolii, a to v n¢kolika variantach:
napfi¢ jednotlivym zubem (napft. leva a prava strana prvni spodni stolicky), napti¢ zubni
fadou (fuzovany byly prvni aZ tfeti spodni/horni stoli¢ky) a napii¢ celou dentici
(fuzovany byly vSechny stolicky). Tyto varianty pak byly srovnany pomoci zakladnich
fylogenetickych parametri (L, CI, RI) a dale téZ v konfrontaci s molekularnimi
particemi. Vysledné feseni, tedy fuzovani napii¢ horni/dolni zubni fadou, mélo nejlepsi
formalni bilanci. Nami uzité fizovani miZe byt povaZovano za biologicky absurdni,
nicméné na obranu lze zminit jeden fakt. Druhé a tfeti spodni stoli¢ky — analogicky
prvni a druhé horni stolicky — maji mensi pocet zubnich hranold/synklinal, coz pfti
fzovani pozi¢n€ odpovidajicich ¢asti zubli znamena, Ze pfedni Cast prvni spodni
stolicky — analogicky zadni cast tfeti horni stolicky — zlstavd nezfuzovand pro
nepiitomnost odpovidajicich hranolii/synklinal u ostatnich zubl v horni ¢i dolni zubni
fad€. Pokud si uvédomime, Ze pravé tyto ¢asti zubnich fad jsou paleontology a zoology
nejvice uzivané k ur€ovani druht ¢i sledovani evolucnich trendii (napf. Fejfar &
Horacek 1983; Brunet-Lecomte et al. 1987; Brunet-Lecomte & Chaline 1992; Brunet-
Lecomte & Nadachowski 1994), pak to znamend, Ze ,,nejhodnotnéjsi“ znaky spojené
s tvarem zubl zlistavaji ,,ve hie* ve své nemodifikované podob¢. Tato flizovana verze
je uzivéna ve vSech kapitolach kromé treti, kterd se snazila krom¢ jiného odhalit
»skute¢né* synapomorfie dentice hlavnich skupin hrabost.

Ve vSech kapitolach prace byla pro fylogenetické rekonstrukce uzita maximalni
parsimonie (MP) bez rozdilného vaZeni znaki (s pomoci programi NONA a Winclada),
u prvni kapitoly téz vazena parsimonie (,,slow-fast”) a bayesovsky piistup (s pomoci



programti MrBayes a Modeltest). V prvni kapitole byly téZ pouzity metody na odhaleni
souladu/rozporu mezi dil¢imi particemi znakt, konkrétné ILD (Incongruence Length
Difference test), BS (Bremer support), PBS (partitioned Bremer support).

V kapitolach 3-5 byla evoluce vybranych znakd mapovana pomoci maximalni
parsimonie  bez upfednostiovani konkrétniho typu evolu¢nich zmén (,,unambig
changes® v programu Winclada), ¢imz se poctivé ptriznavaji veskeré neurcitosti pti
rekonstrukcich. Prestoze jsme odhalili topologické rozdily dané pouzitou metodou
fylogenetické rekonstrukce (MP versus Bayes, viz niZe), pro parsimonni mapovani
evoluce znakl byly uzity topologie stromii vyprodukované stejnym piistupem,
tj. maximalni parsimonii. Nebyla tedy uzita topologie vyprodukovana bayesovskym
ptfistupem, byt je to pfistup, ktery bude jest€¢ zvazovan pii sepisovani findlnich
manuskripti.

U kapitol 4-5 se predkladatel disertacni prace pokusil o zkorelovani vybranych
nemolekuldrnich znakd s nékterymi biologickymi parametry hrabos§t, pomoci
Spearmanova neparametrického korelacniho testu. Statisticky prikazné zavislosti pak
byly vii¢i sobé konfrontovany pii parsimonni optimizaci. Pokud jsou znaky skutecné
evoluéné provdzané, zmény sledovanych znakd by mély byt provazané také
na kladogramu, napiiklad tak, Ze zmény obou korelovanych znaki probéhnou
na kladogramu soubézné, popt. v tésném predstihu (preadaptace). Za kritérium evolucni
provéazanosti byly povazovany soubézné zmény a zmény o jeden krok/uzel diive ¢i
pozdéji.V paté kapitole byly uzity 1 fylogenetické kontrasty, které ponékud oslabily
statistické korelace odhalené Spearmanovym korelacnim testem, ale stejn¢ jako tento
test ukazaly, Ze Cisté statisticka prikaznost a evolu¢ni vztah jsou dvé rizné veliCiny.
I fylogenetickymi kontrasty procisténé korelace se totiz Casto ukazaly byt pii mapovani
znakl evolu¢né neprovazané.

Je morfologie hrabosii uZitecna pro urceni jejich fylogeneze?

Prvni kapitola ve form¢ publikovaného ¢lanku (Robovsky et al. 2008) konfrontuje jako
vibec prvni kombinovand molekuldrni data s nemolekuldrnimi znaky, pficemz u
nemolekuldrnich znakt do hry vstupuje poprvé jejich Siroké spektrum. Zakladni otazka
znéla: jsou nemolekularni data fylogeneticky pouzitelna pro urceni fylogeneze hrabost
a jaké vztahy vychdzeji na zdkladé doposud nejvétsi kombinované matice znaki? NaSe
vysledky ukdazaly, ze ptres dil¢i inkompatibility (na zékladé¢ ILD) a proménlivou
vzajemnou podporou dil¢ich vétvi (na zdkladé PBS) maji nemolekularni data vzhledem
k jejich poctu pomérné zna¢ny vliv na strukturu kladogramii a podporu dil¢ich vétvi,
vétsSinou v souladu s molekuldarnimi  daty, pficemz vétsi soulad vykazovala
nemolekuldrni data spiSe s jadernym genem GHR nez s cyth. Vysledné nekompatibility,
naptiklad pifi ILD analyze, patrné souvisi s nékolika problematickymi taxony, které
vykazuji napadné€ odlisné postaveni pti analyzach riznych znakid (nemolekularni znaky,
mitochondridlni gen, jaderny gen). Nejvétsi miru shody s molekuldrnimi daty
vykazovaly znaky vazané na chromosomy, vnéj$i morfologie a mékké tkané (oboji
s 12% podilem kongruentnich znakil), nasledované v té€sném zavésu dentici s lebe¢nimi
znaky (s 10 %). Nejnizsi shodu vykazovaly ekologické a etologické znaky s pouhym
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vykazovaly opét chromosomy (34 % konvergentnich znaki), vyrazné vyssi podil (46
%) dentice a lebe¢ni znaky, jen o trochu vice zbyvajici morfologické znaky (50 %)
a vyrazngji vys$si podil (63 %) pak ekologické a etologické znaky. Rizné varianty
analyz rozliSily jako nejbazédlnéj$i taxony FEllobius, Prometheomys, Hyperacrius



a Lagurini, nasledované témito hlavnimi liniemi (od bazalnéjsiho k odvozengj$imu
postaveni): Dicrostonyx s Phenacomyini, Lemmini, Clehtrionomyini a Microtus sensu
lato, pfiCemz dulezité rody Dinaromys, Arvicola a Ondatra vykazovaly rozkolisané
pozice ¢i dokonce vzajemnou artificidlni atrakci. Tato atrakce je u hryzce a ondatry
kromé konvergenci k vodnimu prostfedi zplisobena patrn€ i samotnym parsimonnim
pfistupem, protoze bayesovsky piistup hryzce fadi do ptibuzenstva odvozenych hrabosi
skupiny Microtus sensu lato, zatimco ondatra vykazuje vazbu k hrabosi skalnimu
(Dinaromys), ktery navic v bayesovské analyze zaujima mnohem bazalngjsi postaveni.
Bayesovsky pfistup oproti vysledkim parsimonii podpofil také monofylii skupin
Ellobius—Prometheomys a Microtus agrestis—Lasiopodomys—Blanfordimys—Neodon
Jjuldashi. Z forméalniho taxonomického hlediska jsme preferovali pojeti koSatéjsich rodi
(napf. nestépeni nornikti, Clethrionomyini; pro opacny piistup viz Lebedev et al. 2007),
popsali jsme obsah tribi podle vychazejicich vztahli a navrhli jsme povyseni druhu
Microtus gregalis na Groven samostatného rodu, tedy Stenocranius gregalis.

Evoluce morfologickych znakii a chovani fosilnich taxonii

Protoze se prvni prace dotkla evoluce morfologickych znakt a chovani fosilnich taxoni
jen velice okrajové, treti kapitola se témto aspektim pokousi vénovat detailnéji. Jiz
zakladni srovnani kladogramii vytvofenych na zidkladé¢ nemolekularni a kompletni
evidence ukazuje, Ze samotna nemolekularni evidence neni schopna ur€it piibuzenské
vazby hrabost vérohodné. Vychodiskem je tedy uziti vSech dat, ktera jsou k dispozici.
Uziti vSech souborti znakii se nabizi i pro vyhodnoceni synapomorfii hrabo$ich skupin,
protoze ty jsou definovany vSemi particemi nemolekularnich znak. Nekteré |, klasické
znaky sice mély jasné¢ definovatelnou evoluci a jejich vyskyt definoval skupiny
pfitomné v kladogramu, ale 1 znaky s velice komplikovanou evoluci, umoznénou ziejmé
snadnou realizovatelnosti urcitych evolu¢nich zmén, alesponi v malém procentu
néjakym zptisobem definovaly urcité monofyletické skupiny. V kontextu tieti kapitoly
tedy navrhuji opustit koncept ,,charismatickych znaka* (cf. Hinton 1926), ktery se porad
védomeé ¢i podvédomé prolind do hleddnim fylogenetickych piibuznosti hrabosi
na zadkladé morfologie. Mapovani evoluce vybranych morfologickych znakt ukazalo
na komplexnost evolu¢nich zmén, navic s vyznamnym podilem konvergenci, ale také
reverzi. Zatimco konvergence jsou u hraboSovitych bézné uvazovany paleontology
(Rabeder 1981; Chaline 1987; Courant et al. 1997; von Koenigswald & Tesakov 1997),
reverze nikoliv a zfejm& pravé proto byvaji takové recentni druhy povaZovany
za prezivajici zastupce starobylych linii (,,zijici fosilie®). Pfedkladatel této prace
povazuje reverze za fenomén, ktery by mohl v evoluci hrabost hrat vyznamnou roli,
a proto by mu méla byt vénovana dalsi pozornost, aby nebyl jednoduse vniman jen jako
metodologicky artefakt.

Dalsi srovnéni, tentokrat diagnostickych znakli dil¢ich skupin hrabo$i na zdkladé
klasického nefylogenetického srovnani (Gromov & Polyakov 1992) a synapomorfii
stejnych skupin fylogenetickymi analyzami, ukdzalo jen omezeny piekryv vysledka
obou pfistupti. Fylogeneticky pfistup pfi ur€ovani synapomorfii je uzite¢ny pro
specifikovani diagnoz vSech vys$Sich skupin hrabosi, ¢imz by umoznilo alespon
odhadnout ptiblizné piibuzenské vztahy fosilnich druhii, i pokud by nebyly piimo
fylogeneticky analyzovatelné (pro nedostatek pozitivné kédovatelnych znaki). Analyza
34 fosilnich hrabosu pfinesla pon¢kud rozporuplné vysledky. Pokud byly analyzovany
blizce ptibuzné taxony, povazované paleontology za vzajemné ,predky* a ,,potomky*,
pak ,,ptedci® opravdu vykazovali bazaln¢j$i pozici v kladogramu. Ptitomnost fosilnich



taxoni jen trochu zménila topologii vztahd recentnich druhti, a to zplisobem, ktery je
dokonce v urcitém souladu s aktudlnimi genetickymi analyzami (Abramson et al. 2009).
Pozice vétSiny fosilnich druht (21 z34) byla stejnd/odpovidajici, at’ uz byl druh
analyzovan spole¢né s ostatnimi fosilnimi a recentnimi druhy, ¢i osamocené, pouze
srecentnimi druhy. Ne&které jiné druhy vSak ménily svou pozici v zavislosti
na pritomnosti dalSich fosilnich zastupcti a dalsi druhy vykazuji neocekavané vztahy
s jinymi fosilnimi ¢i recentnimi druhy/liniemi. Konkrétné tieba rody Baranomys,
Bjornkurtenia, Kilarcola a druhy Mimomys hajnackaensis, Pliophenacomys primaevus,
Villanyia exilis zaujimaly vice odvozené pozice, pokud byly analyzovany spolecné s dalSimi
fosilnimi zastupci, naopak druhy Cseria carnuntina, Mimomys gracilis, Pliomys episcopalis,
and Ungaromys weileri bazalné€jsi postaveni. Nezvyklé postaveni maji naptiklad predpokladani
pfedci hrabosi rodu Microtus — Allophaiomys pliocaenicus a Mimomys tornensis, kdy
Allophaiomys zaujimd mnohem bazalnéji postaveni a M. formensis naopak vyrazné
odvozené s vazbou na recentni druh Microtus umbrosus. Podobné prekvapiva je afinita
rodu Huananomys k hrabosim rodu Alticola.

Evoluce skloviny a jeji provazanost s potravnimi a habitatovymi preferencemi

Ctvrta kapitola (téz Robovsky et al. 2007) se kromé rozsifeni znalosti o komplexité
skloviny druhl Alticola strelzovi a Lasiopodomys brandtii, zalozeného na vyzkumu
mikrostruktury skloviny pod elektronovym mikroskopem (SEM), vénuje evoluci
skloviny a jeji spojitosti s potravnimi a habitatovymi naroky a s dal§imi morfologickymi
znaky (napft. Zaludek, dentice). Komplexita skloviny nové studovanych druht a jeji dil¢i
morfologicka skladba odpovidala ptibuznym druhiim 4. roylei a L. mandarinus — piesto
vSak pomohla pfi rekonstrukcich evoluce. Evoluce skloviny byla podobné jako u jinych
morfologickych znaki (viz kapitola 3) komplexni, véetn¢ konvergenci a reverzi. Pokud
bychom chtéli néjaky znak asociovat s nejvyrazn€js$i hrabos$i radiaci (Microtus sensu
lato), pak by to mohly byt pozitivné diferencovana sklovina, komplexita skloviny typu
nwoeconomus* €1 ,arvalis® a zaludek s pfepazkou a vybézky v jeji levé poloving. Pti
zmapovani evoluce potravnich a vegetacnich preferenci se ukazalo, ze naprosta vétSina
morfologickych zmén ptedchazela zménu potravnich ¢i habitatovych preferenci nebo
probéhla soubézné s ni, ale nikoliv dodatecné, a déle také to, ze zmény potravnich
preferenci jsou konzervativnéjs$i nez zmény habitatovych preferenci. TéZ se ukéazalo, Ze
abrazivn¢j$i potrava klade vySS$i naroky na morfologické adaptace, takze naptiklad
posun k pozirani travy vyzadoval nejvice morfologickych zmén. Pfes rozmanitost
evolu¢nich ptechodii mezi rliznymi potravnimi a habitatovymi preferencemi existuji
»zakazané*“ prechody — napftiklad nebyla nalezen ptechod z pozirani semen na travy
a naopak. V prvnim ptipad¢ bylo asi tieba se na takovou zménu pfipravit pozvolnymi
morfologickymi zménami, v druhém ptipadé by Slo o ,plytvanim* adaptivnim
potencialem ziskanych znak..

Jsou hrabosi cykly provazané s jejich evoluci?

Hrabo$i jsou proslaveni svymi pravidelnymi fluktuacemi pocetnosti. Piestoze se
zustavaji velkou neznamou (viz napt. Batzli 1992; Stenseth 1999; Butet & Spitz 2001;
Erb et al. 2001; Ims et al. 2008; Massey et al. 2008). Navrhované piiCiny se pocitaji uz
na desitky (Batzli 1992; Butet & Spitz 2001), pfesto zadna (!) znich neuvazuje
jakékoliv fylogenetické pozadi (cf. Burda et al. 2000 pro rypose), a to 1 ptesto, Ze celé
monofyletické skupiny hraboSi necykluji (napt. hraboSici ze skupiny (podrodu)



Terricola, Phenacomyini, odvozené skupiny norniki apod.). Jediny, kdo zohlednil
fylogenezi hrabosti ke korekci statistickych zévislosti mezi ,,cyklovanim*
a ekologickymi parametry, byl Tkadlec (2000), ov§em jim pouzité fylogenetické vztahy
byly pfili§ nerozliSené a taxonomicky nereprezentativni (v té dob¢ ale nebylo lepsi
rozliSeni k dispozici). Literdrni reSerSi a ndslednou analyzou jsme identifikovali
zajimavou variabilitu v cyklovani a jeji sdileni u fylogeneticky podlozenych skupin,
napt. nepiitomnost cyklovani u téchto hraboSt: Hyperacrius + Prometheomys;
Arborimus + Phenacomys; linie Alticola + Myodes gapperi—M. californicus; Chionomys
nivalis + C. gud, linie Microtus chrotorrhinus—M. richardsonii; M. pinetorum + M.
quasiater; Terricola. PtestoZe ancestralni stav cyklovani pro nejbazalngj$i skupiny
zustava  nerekonstruovatelny, parsimonni mapovani  jednozna¢né¢  odhalilo
u odvozengjSich hrabosti nékolikanasobny zanik, ale téz sekundarni vznik hraboS$ich
cykli. To by znamenalo, ze cyklovani/ necyklovani u riiznych skupin maji rozdilny
evoluéni piivod a mozna i odlisné pticiny, coz by v konec¢ném diisledku mohlo vysvétlit,
pro¢ stale nebyla nalezena néjakd univerzalni pficinnd souvislost mezi témito
populacnimi vykyvy a sledovanymi parametry prostfedi ¢i samotnych hrabosu.
Aplikovanim fylogenetickych kontrastd jsme zjistili, ze fylogenetické vztahy vysvétluji
témet 47 % variability hraboSich cykld. Cyklovani by na zdkladé fylogenetickych
kontrastli a parsimonniho mapovani evoluce znaki mélo mit spojitost s vy$sim pocet
mladd’at ve vrhu (odhadnutym na zadkladé¢ poctu bradavek), stiedni velikosti téla
a s pobyvanim v tundfe a poziranim liSejnikti a mecht. Naopak, neptitomnost cyklovani
byla evolu¢né spojena s mensim poctem mlad’at (bradavek), mensi priimérnou velikosti
vrhu, obyvanim lest jako stabilnéjSich prostredi, preferovanim mesického a skalnatého
prostiedi a pozirdnim semen. Je sice pravdépodobné, Ze soucasné hrabosi cykly
v ur¢itém rozsahu odrazeji aktudlni ekologické ¢i (socio)biologické parametry hraboSich
populaci, pfesto do nich vstupuje v nezanedbatelné mite i evoluéni minulost druht,
ktera by neméla byt ignorovana.

Paleoekologie a vymirani

Integrace fylogenetického a evoluéné-ekologického pfistupu je u hrabosi teprve
v zacatcich. V soucasné dobé piedkladatel prace piipravuje spolu s V. Pavelkovou
Ri¢ankovou, J. Zrzavym a spolupracovniky z obort botaniky a malakologie analyzu
holocénniho vymirdni savc (mj. 1 hrabosu) v riznych oblastech Eurasie, se zvIastni
pozornosti k oblasti Altaj-Sajan, ktera v mnoha ohledech slouzi jako refugium
(¢i pfinejmensim analogie) glacialnich ekosystému ,,mamuti stepi“. Prvni publikovany
¢lanek je zde uveden v Sesté kapitole.

Poznamka

Vzhledem k tomu, ze kapitoly 3-5 vychazeji zjedné fylogenetické analyzy kombinovanych
molekularnich a morfologickych dat, byly pro usporu mista a zamezeni zbytecné redundance
textu prekryvajici se ¢asti vSech rukopisti vy¢lenény do samostatné kapitoly disertacni prace,
konkrétné kapitoly 2.

Pti slovnim popisu nalezenych vztahii se timto zptisobem — ,, X + Y clade” — zminuji skupiny
zahrnujici dva taxony (napt. Eothenomys + Myodes clade), timto — ., X-Y clade* — skupiny
zahrnujici vice nez dva taxony, pricemz prvni/posledni zminény taxon odpovida
nejhorngj§imu/nespodnéjsimu druhu konkrétni skupiny na kladogramu (napft. skupina Microtus
savii—M. lusitanicus clade mize zahrnovat skupinu Microtus savii + ((Microtus multiplex +
M. liechtensteini) + M. lusitanicus)).
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