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Úvod

Hraboši
Hrabošovití hlodavci (Cricetidae: Arvicolinae, dále jen „hraboši“) jsou se svými 
cca 150 druhy (Musser & Carleton 2005) neopominutelnou skupinou hlodavc , a to 
hned z n kolika hledisek. Jednak jsou d ležitými „hrá i“ ve fungování temperátních 
a tundrových ekostém  severní polokoule, v teoretické rovin  nám ale také pomáhají 
poznat evolu ní procesy (nap . formování druhu), ekologické souvislosti (nap . vliv 
jejich popula ních cykl  na vegetaci a jejich predátory) a dokonce detailn  mapovat 
faunová spole enstva a podnebí v minulosti (pro p ehled viz Chaline 1987, Chaline 
1990; viz také i ánková et al. 2010). 

Krom  n kolika nejvýst edn jších taxon , které vybo ují z „hrabošího vzoru“ vlastn
jen áste n , t eba velikostí i délkou ocasu, jde o morfologicky relativn  homogenní 
skupinu se zavalitým, jakoby vále kovitým, t lem, kratším ocasem a zmenšenýma 
ušima a o ima (ve srovnání t eba s našimi myšicemi). Srst bývá nej ast ji hn dá 
s rozdílným podílem okrových i šedých tón , p i emž z této ur ité fádnosti vybo ují
jen vzácn , nap . kovovým leskem u r. Eothenomys, žlutým nosem (Microtus
xanthognathus, M. chrotorrhinus), k iklav  kaštanov  hn dým až rudým zbarvení t la
(Clethrionomyini) nebo tmavým pruhem na zádech (Dicrostonyx, Lemmus, Eolagurus + 
Lagurus, Stenocranius gregalis). Asi v bec nejvýst edn jší ve zbarvení jsou pak lumíci, 
nap . evropský Lemmus lemmus s erno-žluto-oranžovou barevnou mozaikou..  

S touto podobností t lesného rámce, která komplikuje hledání fylogenetických vztah
hraboš , ale výrazn  kontrastuje rozmanitost zp sob  života, obývaných prost edí,
sociálních a pá ících systém  (nap . Tamarin et al. 1990; Gromov & Polyakov 1992; 
Nowak 1999; i ánková 2002). Hraboši obývají rozmanitá prost edí od tundry, p es
tajgu, temperátní listnaté i smíšené lesy, stepi/prérie až po poušt i vlhké tropické 
pralesy a n kte í se p izp sobili i vysokohorským podmínkám (nadmo ská výška kolem 
4 500 – 5 000 m n. m.). N kte í hraboši (slepušky Ellobius, krtoš Prometheomys)
v podzemí v tšinou z stávají, v tšina druh  však podzemní hnízdo denn  opouští p i
svých výpravách za potravou, pár dalších se za ní uchyluje do vodního prost edí
(Neofiber, Ondatra, Arvicola, Microtus richardsoni) a na n kolik dalších bychom mohli 
dokonce narazit na stromech (kde mívají i hnízdo, Myodes a p edevším Arborimus
a Phenacomys). Svérázným prost edím bývají kamenité sut  a není bez zajímavosti, že 
zde žijící hraboši (Dinaromys, Alticola, Chionomys) si jsou podobní nap íklad velkým 
vibrisovým polem i šedavým zbarvením, a koli si nejsou blíž p íbuzní. Nep íznivost 
životních podmínek mohou hraboši zmírnit vytvá ením zásob potravy a konstrukcí 
speciálních hnízd (nap . hnízdní kupa ondatry). Horští hraboši rodu Alticola používají 
oba zp soby – aktivn  tvo í zásoby sena na horší asy a n které druhy si v kamenitých 
sutích budují nory, p i emž k ucpávání profukujících otvor  užívají dokonce zvláštní 
maltu složenou z kamínk , hlíny a svých vým šk .

Všichni hraboši jsou býložravci a živo išná potrava, na rozdíl nap . od k e k , nemá 
významné místo v jejich jídelní ku (Gromov & Polyakov 1992). Odhlédneme-li 
od p íležitostného ohlodávání k ry strom  a ke , plodnic hub i t eba lesních plod ,
pak se setkáváme s ty mi základními potravními preferencemi: hlízy a ko eny; semena; 
dvoud ložné byliny; trávy + ost ice. Požírání t chto odlišných složek je umožn no
dob e vysledovatelnými morfologickými adaptacemi, nap . na tvaru dolní elist a zub
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i r zných p estavbách žaludku a st ev (nap . Carleton 1981; Rabeder 1981; Chaline 
1986). Nemén  pozoruhodné a z ekonomického hlediska neopominutelné jsou nápadné 
výkyvy v popula ních po etnostech, tzv. hraboší cykly, o jejichž p í inách stále 
neexistuje shoda, a koli jsou intenzivn  studovány již n kolik dekád. 

Z hlediska sociálního chování m žeme  u hraboš  rozpoznat druhy s promiskuitním, 
polygynním i polyandrickým systémem, druhy, u kterých samec neobhajuje teritorium, 
nebo je naopak obhajuje, i druhy, kde se na obhajob  teritoria podílí celá skupina atd. 
( i ánková 2002). Asi nejzajímav jší je pak stupe  sociality odstup ovaný
od solitérních dosp lc  po n kolik typ  kooperativního rozmnožování v závislosti na 
délce sdílení teritoria, po tu a pohlaví kooperujících jedinc  (pro p ehled viz i ánková 
2002).

Výzkum hraboš  nám pomohl k pochopení mnoha obecn jších biologických fenomén
(cf. Chaline 1987). Je vhodné zmínit, že nap íklad karyologický výzkum hraboš
(p ehled viz Zima & Král 1984), p edevším v Evrop , p isp l k poznání fenoménu 
kryptických druh , a výzkum specifické dentice hraboš  poukázal na fenomén 
výrazného zubního polymorfismu (nap . Zejda 1960; Kowalski 1970; Angermann 1974; 
Rabeder 1981; Nadachowski 1982; Brunet-Lecomte & Chaline 1992; Contoli et al.
1993; Kaneko 1996). Oproti jiným skupinám savc /drobných savc /hlodavc  severní 
polokoule ale nápadn  vybo ují svým bohatým fosilním záznamem zahrnující 
posledních 8 milion  let (Repenning et al. 1990). Tém  každá fosiliferní kapsa 
obsahuje hraboší zuby, které jsou díky komplexit  skusných ploch, p ítomnosti 
cementu, výšce korunek a stupni rozvoje ko en  rodov /druhov  diagnostikovatelné, 
což umož uje fosiliferní vrstvu relativn  a n kdy dokonce i absolutn  datovat 
(cf. Chaline 1990). P ipo teme-li k tomuto faktu i biotopovou specifitu n kterých 
druh /rod  (Horá ek 1990), pak hraboši p edstavují vskutku výborné indikátory stá í
a prost edí pro celou severní polokouli od konce miocénu (Chaline 1990; Repenning 
et al. 1990; Repenning 2001). Po etnost fosilních zbytk  umož uje také detailn
analyzovat specia ní procesy, nap íklad podíl fyletického gradualismu, alopatrické 
speciace a fyletického konzervatismu („stasis“), a t eba se tak vyjád it i k hypotéze 
p erušovaných rovnováh (Chaline 1987). 

Fylogeneze hraboš
P estože fosilní záznam hraboš  pat í mezi obratlovci/savci v bec k t m
nejkompletn jších, z stává stále nápadn  d ravý. Konkrétn   J. Chaline (1987) 
odhaduje, že 73 % (103 z 140 linií) rozpoznatelných evolu ních linií hraboš  je fosiln
nezmapovaných, což spolu s relativní morfologickou homogenitou hraboš  komplikuje 
poznání jejich fylogenetických vztah . U zbývajících – tedy fosiln  dob e i výborn
zdokumentovaných – linií je nápadný významný vliv fyletického gradualismu (Chaline 
1987). Tento typ evolu ních zm n je zdokumentován p edevším pro zubní morfologii 
(viz nap . Chaline 1987, 1990) a je považován jako hlavní argument proti použití 
fylogenetických analýz p i hledání p íbuzenských vztah  mezi hraboši (viz argumenty 
Rabeder 1986; Chaline 1990). Vztahy hraboš  tak paleontologové obvykle vyjad ují
ve form  schémat zohled ujících morfologickou podobnost, sch dnost morfologické 
zm ny („morfotypová spektra“) a asový výskyt, resp. superpozici hraboších taxon
(nap . Kretzoi 1969; Rabeder 1981; Rabeder 1986; Chaline 1987; Martin 1987; 
Repenning et al. 1990; Gromov & Polyakov 1992). Do t chto schémat vstupuje 
samoz ejm  i intuice autor , a protože pro n  nebývá detailn  a asto ani rámcov
zmi ováno, na základ  jakých znak  byla vytvo ena, jsou v mnoha ohledech 
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nepr hledná, netestovatelná a v kontextu dnešních fylogenetických analýz rychle 
ztrácejí svou p esv d ivost. V p ípad  nápadn  rozdílných záv r  o p íbuzenských 
vztazích hraboš , které jsou astým jevem, ne-li pravidlem (srovnej t eba Kretzoi 1969; 
Rabeder 1981; Chaline 1990; Repenning et al. 1990; Gromov & Polyakov 1992), se tak 
m žeme  p iklonit na n í stranu snad jen na základ  osobních sympatií i v hlasu 
autora.

O skute né fylogenetické analýzy se zahrnutím fosilních hraboš  se pokusili jen dva 
auto i z ”americké paleontologické školy”, R. A. Martin (1987, 1995) a Y. Mou (1997), 
škoda jen, že na základ  n kolika málo znak  a p edevším pro omezený po et relativn
blízce p íbuzných druh .  Konkrétn  Martin (1995) analyzoval šest recentních a osm 
fosilních druh  na základ  dvanácti znak , Mou (1997) sedm fosilních druh  na základ
sedmi znak . Nicmén  práv  Martin už p ed adou let (1987) p edstavil limity, ale 
i perspektivy fylogenetických analýz pro poznání fylogeneze hraboš , jeho práce však 
z stala krom  jediné výjimky (Mou 1997) bez ohlasu. Výtky paleontolog  (viz Rabeder 
1986; Chaline 1990) proti fylogenetickým analýzám tak stále z stávají spíše 
v metodicko-filozofické rovin , protože nikdo doposud neprokázal ”selhání” t chto 
metod p i práci s fosilními hraboši. 

Na druhou stranu je vhodné se paleontolog  také zastat, protože fylogenetické analýzy 
morfologických znak  i u recentních hraboš  nápadn  zaostávají za analýzami 
molekulárních znak , a  po tem, tak p edevším rozsahem analyzovaných druh
a reprezentativností morfologických znak  (srovnej nap . Stein 1986; Martin 1987; 
Stein 1987; Martin 1995; Mou 1997; Chaline et al. 1999 v 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, že fylogenetické analýzy molekulárních dat jsou v sou asnosti mnohem 
vlivn jší, p edevším kv li rutinní aplikací fylogenetického p ístupu na velké množství 
analyzovaných znak . Paleontologický a morfologický výzkum spíše zažívá útlum, což 
výrazn  kontrastuje s jeho vlivem a nad jnými vývody p ed pár lety (cca do roku 1990, 
viz nap . International symposium ‘Evolution, phylogeny and biostratigraphy 
of arvicolids’). Paleontologické poznatky bývají dnes využívány jen izolovan ,
nap íklad pro asovou kalibraci divergencí taxon  odhalených molekulárn -
genetickými analýzami.  

Jsme tak sv dky paradoxní situace – v morfologických studiích hraboš  v druhé 
polovin  20. století se stále vyno ovala otázka, do jaké míry se v pozorovaných 
morfologických rozdílech odráží skute ná p íbuznost r zných hraboš , ale dnes, kdy 
máme k dispozici detailní údaje o p íbuznosti hraboš  na základ  molekulárních dat 
(nap . & Cook 1999; Jaarola et al. 2004; Galewski et al. 2006), ke konfrontaci známé 
morfologie recentních i fosilních druh  s odhalenými fylogenetickými vztahy hraboš
prakticky nedochází. K tomu možná svou m rou p ispívá i dosavadní nevyvážené 
taxonomické vzorkování (taxon sampling), kdy mezidruhové molekulárn -
fylogenetické analýzy dnes zahrnují už v tšinu druh , zatímco morfologické studie 
asto stojí jen na n kolik druzích coby reprezentantech jen n kterých rod . Dokonce 

i na svou dobu taxonomicky velice bohaté studie (nap . von Koenigswald 1980 – 
sklovina; Carleton 1981 – žaludky) svým vzorkem zaostávají, což se v praktické rovin
promítá t eba na mí e neur itosti p i mapování evoluce t chto znak  (optimizace znak ,
viz kapitoly 3–4). Fylogenetického vyhodnocení morfologických dat se do kalo jen 
n kolik druh , asto blízce p íbuzných (nap . norníci), a na základ  n kolika mála 
znak , konkrétn  sval  a zub  (Stein 1986; Martin 1987; Stein 1987; Martin 1995; Mou 
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1997; Chaline et al. 1999), takže i v p ípad  komplexní morfologie zub  do analýz 
vstupoval vždy jen zlomek používaných a dob e rozlišitelných znak .

Matice znak  a metodika diserta ní práce 
Zde p edkládaná dizerta ní práce se snaží stávající stav zm nit, a to na základ
konfrontací molekulárních znak  s t mi nemolekulárnimi. Konkrétn  byly analyzovány 
dva geny – mitochondriální cytochrom b a jaderný GHR (exon 10) – v kombinaci 
s maticí nemolekulárních znak , která byla sestavena na základ  publikovaných sd lení, 
zhodnocení sbírkového materiálu a v omezené mí e i vlastního náro n jšího 
morfologického srovnání skloviny i m kkých tkání. Výb r gen  a nemorfologických 
znak  se ídil taxonomickou reprezentativností znak . Výsledná matice použitá pro 
kapitolu 1 zahrnovala 1144 informativních znak  vázaných na cytochrom b, 916 na gen 
GHR a 466 morfologických, chromozomálních, ekologických, ontogenetických 
a behaviorálních znak . Její aktuáln jší verze (jaro 2010) sice jen kosmeticky upravila 
spektrum nemolekulárních znak , ovšem nov  bylo do matice p idáno 11 druh , které 
byly nov  k dispozici v databázi GenBank. V matici vystupují jednak všechny druhy, 
které mají známý alespo  n jaký úsek vybraných gen , ale také druhy bez t chto dat, 
a to v p ípad , že zastupují recentní i fosilní rody a podrody. U fosilních zástupc  byl 
p vodní zám r za lenit všechny uznávané rody a podrody zm n n, protože  popisy 
n kterých druh  jsou založeny jen na n kolika málo zubních znacích. Zahrnuti tak byli 
jen ti fosilní zástupci, kte í mají známou alespo  kompletní i tém  kompletní dentici.  

Z metodologického hlediska je vhodné komentovat fúzování zubních ad, p estože je 
v p ílohách detailn ji popsáno. K fúzování bylo p istoupeno kv li o ividn  seriální 
homologii jednotlivých prvk  dentice (cf. Young & Hallgrímsson 2005), aby se 
zabránilo nadbyte né váze n kterých opakujících se zubních znak . V i sob  byly 
fúzovány pozi n  rovnocenné tvary a velikosti zubních hranol  (antiklinál), vnit ních 
záhyb  (synklinál) a také propojenost zubních hranol , a to v n kolika variantách: 
nap í  jednotlivým zubem (nap . levá a pravá strana první spodní stoli ky), nap í  zubní 
adou (fúzovány byly první až t etí spodní/horní stoli ky) a nap í  celou denticí 

(fúzovány byly všechny stoli ky). Tyto varianty pak byly srovnány pomocí základních 
fylogenetických parametr  (L, CI, RI) a dále též v konfrontaci s molekulárními 
particemi. Výsledné ešení, tedy fúzování nap í  horní/dolní zubní adou, m lo nejlepší 
formální bilanci. Námi užité fúzování m že být považováno za biologicky absurdní, 
nicmén  na obranu lze zmínit jeden fakt. Druhé a t etí spodní stoli ky – analogicky 
první a druhé horní stoli ky – mají menší po et zubních hranol /synklinál, což p i
fúzování pozi n  odpovídajících ástí zub  znamená, že p ední ást první spodní 
stoli ky – analogicky zadní ást t etí horní stoli ky – z stává nezfúzovaná pro 
nep ítomnost odpovídajících hranol /synklinál u ostatních zub  v horní i dolní zubní 
ad . Pokud si uv domíme, že práv  tyto ásti zubních ad jsou paleontology a zoology 

nejvíce užívané k ur ování druh i sledování evolu ních trend  (nap . Fejfar & 
Horá ek 1983; Brunet-Lecomte et al. 1987; Brunet-Lecomte & Chaline 1992; Brunet-
Lecomte & Nadachowski 1994), pak to znamená, že „nejhodnotn jší“ znaky spojené 
s tvarem zub   z stávají „ve h e“ ve své nemodifikované  podob . Tato fúzovaná verze 
je užívána ve všech kapitolách krom  t etí, která se snažila krom  jiného odhalit 
„skute né“ synapomorfie dentice hlavních skupin hraboš .

Ve všech kapitolách práce byla pro fylogenetické rekonstrukce užita maximální 
parsimonie (MP) bez rozdílného vážení znak  (s pomocí program  NONA a Winclada), 
u první kapitoly též vážená parsimonie („slow-fast“) a bayesovský p ístup (s pomocí 
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program  MrBayes a Modeltest). V první kapitole byly též použity metody na odhalení 
souladu/rozporu mezi díl ími particemi znak , konkrétn  ILD (Incongruence Length 
Difference test), BS (Bremer support), PBS (partitioned Bremer support).  

V kapitolách 3–5 byla evoluce vybraných znak  mapována pomocí maximální 
parsimonie  bez up ednost ování konkrétního typu evolu ních zm n („unambig 
changes“ v programu Winclada), ímž se poctiv  p iznávají veškeré neur itosti p i
rekonstrukcích. P estože jsme odhalili topologické rozdíly  dané použitou metodou 
fylogenetické rekonstrukce (MP versus Bayes, viz níže), pro parsimonní mapování 
evoluce znak  byly užity topologie strom  vyprodukované stejným p ístupem, 
tj. maximální parsimonií. Nebyla tedy užita topologie vyprodukovaná bayesovským 
p ístupem, by  je to p ístup, který bude ješt  zvažován p i sepisování finálních 
manuskript .

U kapitol 4–5 se p edkladatel diserta ní práce pokusil o zkorelování vybraných 
nemolekulárních znak  s n kterými biologickými parametry hraboš , pomocí 
Spearmanova neparametrického korela ního testu. Statisticky pr kazné závislosti pak 
byly v i sob  konfrontovány p i parsimonní optimizaci. Pokud jsou znaky skute n
evolu n  provázané, zm ny sledovaných znak  by m ly být provázané také 
na kladogramu, nap íklad tak, že zm ny obou korelovaných znak  prob hnou
na kladogramu soub žn , pop . v t sném p edstihu (preadaptace). Za kritérium evolu ní
provázanosti byly považovány soub žné zm ny a zm ny o jeden krok/uzel d íve i
pozd ji.V páté kapitole byly užity i fylogenetické kontrasty, které pon kud oslabily 
statistické korelace odhalené Spearmanovým korela ním testem, ale stejn  jako tento 
test ukázaly, že ist  statistická pr kaznost a evolu ní vztah jsou dv  r zné veli iny.
I fylogenetickými kontrasty  pro išt né korelace se totiž asto ukázaly být p i mapování 
znak  evolu n  neprovázané.

Je  morfologie hraboš  užite ná pro ur ení jejich fylogeneze? 
První kapitola ve form  publikovaného lánku (Robovský et al. 2008) konfrontuje jako 
v bec první kombinovaná molekulární data s nemolekulárními znaky, p i emž u  
nemolekulárních znak  do hry vstupuje poprvé jejich široké spektrum. Základní otázka 
zn la: jsou nemolekulární data fylogeneticky použitelná pro ur ení fylogeneze hraboš
a jaké vztahy vycházejí na základ  doposud nejv tší kombinované matice znak ? Naše 
výsledky ukázaly, že p es díl í inkompatibility (na základ  ILD) a prom nlivou
vzájemnou podporou díl ích v tví (na základ  PBS) mají nemolekulární data vzhledem 
k jejich po tu pom rn  zna ný vliv na strukturu kladogram  a podporu díl ích v tví,
v tšinou v souladu s molekulárními daty, p i emž v tší soulad vykazovala 
nemolekulární data spíše s jaderným genem GHR než s cytb. Výsledné nekompatibility, 
nap íklad p i ILD analýze, patrn  souvisí s n kolika problematickými taxony, které 
vykazují nápadn  odlišné postavení p i analýzách r zných znak  (nemolekulární znaky, 
mitochondriální gen, jaderný gen). Nejv tší míru shody s molekulárními daty 
vykazovaly znaky vázané na chromosomy, vn jší morfologie a m kké tkán  (obojí 
s 12% podílem kongruentních znak ), následované v t sném záv su denticí s lebe ními 
znaky (s 10 %). Nejnižší shodu vykazovaly ekologické a etologické znaky s pouhým 
3% podílem kongruentních znak . Nejnižší podíl konvergencí z t chto partic

vykazovaly op t chromosomy (34 % konvergentních znak ), výrazn  vyšší podíl (46 
%) dentice a lebe ní znaky, jen o trochu více zbývající morfologické znaky (50 %) 
a výrazn ji vyšší podíl (63  %) pak ekologické a etologické znaky. R zné varianty 
analýz rozlišily jako nejbazáln jší taxony Ellobius, Prometheomys, Hyperacrius
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a Lagurini, následované t mito hlavními liniemi (od bázáln jšího k odvozen jšímu 
postavení): Dicrostonyx s Phenacomyini, Lemmini, Clehtrionomyini a Microtus sensu 
lato, p i emž d ležité rody Dinaromys, Arvicola a Ondatra vykazovaly rozkolísané 
pozice i dokonce vzájemnou artificiální atrakci. Tato atrakce je u hryzce a ondatry 
krom  konvergencí k vodnímu prost edí zp sobena patrn  i samotným parsimonním 
p ístupem, protože bayesovský p ístup hryzce adí do p íbuzenstva odvozených hraboš
skupiny Microtus sensu lato, zatímco ondatra vykazuje vazbu k hraboši skalnímu 
(Dinaromys), který navíc v bayesovské analýze zaujímá mnohem bazáln jší postavení. 
Bayesovský p ístup oproti výsledk m parsimonii podpo il také monofylii skupin 
Ellobius–Prometheomys a Microtus agrestis–Lasiopodomys–Blanfordimys–Neodon
juldashi. Z formálního taxonomického hlediska jsme preferovali pojetí košat jších rod
(nap . nešt pení norník , Clethrionomyini; pro opa ný p ístup viz Lebedev et al. 2007),  
popsali jsme obsah trib  podle vycházejících vztah  a navrhli jsme povýšení druhu 
Microtus gregalis na úrove  samostatného rodu, tedy Stenocranius gregalis.

Evoluce morfologických znak  a chování fosilních taxon
Protože se první práce dotkla evoluce morfologických znak  a chování fosilních taxon
jen velice okrajov , t etí kapitola se t mto aspekt m pokouší v novat detailn ji. Již 
základní srovnání kladogram  vytvo ených na základ  nemolekulární a kompletní 
evidence ukazuje, že samotná nemolekulární evidence není schopna ur it p íbuzenské 
vazby hraboš  v rohodn . Východiskem je tedy užití všech dat, která jsou k dispozici. 
Užití všech soubor  znak  se nabízí i pro vyhodnocení synapomorfií hraboších skupin, 
protože ty jsou definovány všemi particemi nemolekulárních znak . N které „klasické“ 
znaky sice m ly jasn  definovatelnou evoluci a jejich výskyt definoval skupiny 
p ítomné v kladogramu, ale i znaky s velice komplikovanou evolucí, umožn nou z ejm
snadnou realizovatelností ur itých evolu ních zm n, alespo  v malém procentu 
n jakým zp sobem definovaly ur ité monofyletické skupiny. V kontextu t etí kapitoly 
tedy navrhuji opustit koncept „charismatických znak “ (cf. Hinton 1926), který se po ád
v dom i podv dom  prolíná do hledáním fylogenetických p íbuzností hraboš
na základ  morfologie. Mapování evoluce vybraných morfologických znak  ukázalo 
na komplexnost evolu ních zm n, navíc s významným podílem konvergencí, ale také 
reverzí. Zatímco konvergence jsou u hrabošovitých b žn  uvažovány paleontology 
(Rabeder 1981; Chaline 1987; Courant et al. 1997; von Koenigswald & Tesakov 1997), 
reverze nikoliv a z ejm  práv  proto bývají takové recentní druhy považovány 
za p ežívající zástupce starobylých linií („žijící fosilie“). P edkladatel této práce 
považuje reverze za fenomén, který by mohl v evoluci hraboš  hrát významnou roli, 
a proto by mu m la být v nována další pozornost, aby nebyl jednoduše vnímán jen jako 
metodologický artefakt.  

Další srovnání, tentokrát diagnostických znak  díl ích skupin hraboš  na základ
klasického nefylogenetického srovnání (Gromov & Polyakov 1992) a synapomorfií 
stejných skupin fylogenetickými analýzami, ukázalo jen omezený p ekryv výsledk
obou p ístup . Fylogenetický p ístup p i ur ování synapomorfií je užite ný pro 
specifikování diagnóz všech vyšších skupin hraboš , ímž by umožnilo alespo
odhadnout p ibližné p íbuzenské vztahy fosilních druh , i pokud by nebyly p ímo 
fylogeneticky analyzovatelné (pro nedostatek pozitivn  kódovatelných znak ). Analýza 
34 fosilních hraboš  p inesla pon kud rozporuplné výsledky. Pokud byly analyzovány 
blízce p íbuzné taxony, považované paleontology za vzájemné „p edky“ a „potomky“, 
pak „p edci“ opravdu vykazovali bazáln jší pozici v kladogramu. P ítomnost fosilních 
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taxon  jen trochu zm nila topologii vztah  recentních druh , a to zp sobem, který je 
dokonce v ur itém souladu s aktuálními genetickými analýzami (Abramson et al. 2009). 
Pozice v tšiny fosilních druh  (21 z 34) byla stejná/odpovídající, a  už byl druh 
analyzován spole n  s ostatními fosilními a recentními druhy, i osamocen , pouze 
s recentními druhy. N které jiné druhy však m nily svou pozici v závislosti 
na p ítomnosti dalších fosilních zástupc  a další druhy vykazují neo ekávané vztahy 
s jinými fosilními i recentními druhy/liniemi. Konkrétn  t eba rody Baranomys,
Bjornkurtenia, Kilarcola a druhy Mimomys hajnackaensis, Pliophenacomys primaevus, 
Villanyia exilis zaujímaly více odvozené pozice, pokud byly analyzovány spole n  s dalšími 
fosilními zástupci, naopak druhy Cseria carnuntina, Mimomys gracilis, Pliomys episcopalis,
and Ungaromys weileri bazáln jší postavení. Nezvyklé postavení mají nap íklad p edpokládaní 
p edci hraboš  rodu Microtus – Allophaiomys pliocaenicus a Mimomys tornensis, kdy 
Allophaiomys zaujímá mnohem bazáln jí postavení a M. tornensis naopak výrazn
odvozené s vazbou na recentní druh Microtus umbrosus. Podobn  p ekvapivá je afinita 
rodu Huananomys k hraboš m rodu Alticola.

Evoluce skloviny a její provázanost s potravními a habitatovými preferencemi 
tvrtá kapitola (též Robovský et al. 2007) se krom  rozší ení znalostí o komplexit

skloviny druh Alticola strelzovi a Lasiopodomys brandtii, založeného na výzkumu 
mikrostruktury skloviny pod elektronovým mikroskopem (SEM), v nuje evoluci 
skloviny a její spojitosti s potravními a habitatovými nároky a s dalšími morfologickými 
znaky (nap . žaludek, dentice). Komplexita skloviny nov  studovaných druh  a její díl í
morfologická skladba odpovídala p íbuzným druh m A. roylei a L. mandarinus – p esto 
však pomohla p i rekonstrukcích evoluce. Evoluce skloviny byla podobn  jako u  jiných 
morfologických znak  (viz kapitola 3) komplexní, v etn  konvergencí a reverzí. Pokud 
bychom cht li n jaký znak asociovat s nejvýrazn jší hraboší radiací (Microtus sensu 
lato), pak by to mohly být pozitivn  diferencovaná sklovina, komplexita skloviny typu 
„oeconomus“ i „arvalis“ a žaludek s p epážkou a výb žky v její levé polovin . P i
zmapování evoluce potravních a vegeta ních preferencí se ukázalo, že naprostá v tšina
morfologických zm n p edcházela zm nu potravních i habitatových preferencí nebo 
prob hla soub žn  s ní, ale nikoliv dodate n , a dále také to, že zm ny potravních 
preferencí jsou konzervativn jší než zm ny  habitatových preferencí. Též se ukázalo, že 
abrazivn jší potrava klade vyšší nároky na morfologické adaptace, takže nap íklad 
posun k požírání trávy vyžadoval nejvíce morfologických zm n. P es rozmanitost 
evolu ních p echod  mezi r znými potravními a habitatovými preferencemi existují 
„zakázané“ p echody – nap íklad nebyla nalezen p echod z požírání semen na trávy 
a naopak. V prvním p ípad  bylo asi t eba se na takovou zm nu p ipravit pozvolnými 
morfologickými zm nami, v druhém p ípad  by šlo o „plýtváním“ adaptivním 
potenciálem získaných znak ..

Jsou hraboší cykly provázané s jejich evolucí? 
Hraboši jsou proslavení svými pravidelnými fluktuacemi  po etnosti. P estože se 
p í inám t chto n kolikaletých cykl  v nuje celá ada v dc  po n kolik dekád, stále 
z stavají velkou neznámou (viz nap . Batzli 1992; Stenseth 1999; Butet & Spitz 2001; 
Erb et al. 2001; Ims et al. 2008; Massey et al. 2008). Navrhované p í iny se po ítají už 
na desítky (Batzli 1992; Butet & Spitz 2001), p esto žádná (!) z nich neuvažuje 
jakékoliv fylogenetické pozadí (cf. Burda et al. 2000 pro rypoše), a to i p esto, že celé 
monofyletické skupiny hraboš  necyklují (nap . hrabošíci ze skupiny (podrodu) 



8

Terricola, Phenacomyini, odvozené skupiny norník  apod.). Jediný, kdo zohlednil 
fylogenezi hraboš  ke korekci statistických závislostí mezi „cyklováním“ 
a ekologickými parametry, byl Tkadlec (2000), ovšem jím použité fylogenetické vztahy 
byly p íliš nerozlišené a taxonomicky nereprezentativní (v té dob  ale nebylo lepší 
rozlišení k dispozici). Literární rešerší a následnou analýzou jsme identifikovali 
zajímavou variabilitu v cyklování a její sdílení u fylogeneticky podložených skupin, 
nap . nep ítomnost cyklování u t chto hraboš : Hyperacrius + Prometheomys;
Arborimus + Phenacomys; linie Alticola + Myodes gapperi–M. californicus; Chionomys 
nivalis + C. gud; linie Microtus chrotorrhinus–M. richardsonii; M. pinetorum + M. 
quasiater; Terricola. P estože ancestrální stav cyklování pro nejbazáln jší skupiny 
z stává nerekonstruovatelný, parsimonní mapování jednozna n  odhalilo 
u odvozen jších hraboš  n kolikanásobný zánik, ale též sekundární vznik hraboších 
cykl . To by znamenalo, že cyklování/ necyklování u r zných skupin mají rozdílný 
evolu ní p vod a možná i odlišné p í iny, což by v kone ném d sledku mohlo vysv tlit,
pro  stále nebyla nalezena n jaká univerzální p í inná souvislost mezi t mito 
popula ními výkyvy a sledovanými parametry prost edí i samotných hraboš .
Aplikováním fylogenetických kontrast  jsme zjistili, že fylogenetické vztahy vysv tlují 
tém  47 % variability hraboších cykl . Cyklování by na základ  fylogenetických 
kontrast  a parsimonního mapování evoluce znak  m lo mít spojitost s vyšším po et
mlá at ve vrhu (odhadnutým na základ  po tu bradavek), st ední velikostí t la
a s pobýváním v tund e a požíráním lišejník  a mech . Naopak, nep ítomnost cyklování 
byla evolu n  spojena s menším po tem mlá at (bradavek), menší pr m rnou velikostí 
vrhu, obýváním les  jako stabiln jších prost edí, preferováním mesického a skalnatého 
prost edí a požíráním semen. Je sice pravd podobné, že sou asné hraboší cykly 
v ur itém rozsahu odrážejí aktuální ekologické i (socio)biologické parametry hraboších 
populací, p esto do nich vstupuje v nezanedbatelné mí e i evolu ní minulost druh ,
která by nem la být ignorována.

Paleoekologie a vymírání 
Integrace fylogenetického a evolu n -ekologického p ístupu je u hraboš  teprve 
v za átcích. V sou asné dob  p edkladatel práce p ipravuje spolu s V. Pavelkovou 

i ánkovou, J. Zrzavým a spolupracovníky z obor  botaniky a malakologie analýzu 
holocénního vymírání savc  (mj. i hraboš ) v r zných oblastech Eurasie, se zvláštní 
pozorností k oblasti Altaj-Sajan, která v mnoha ohledech slouží jako refugium 
( i p inejmenším analogie) glaciálních ekosystém  „mamutí stepi“. První publikovaný 
lánek je zde uveden v šesté kapitole. 

Poznámka 
Vzhledem k tomu, že kapitoly 3–5 vycházejí z jedné fylogenetické analýzy kombinovaných 
molekulárních a morfologických dat, byly pro úsporu místa a zamezení zbyte né redundance 
textu p ekrývající se ásti všech rukopis  vy len ny do samostatné  kapitoly diserta ní práce, 
konkrétn  kapitoly 2.  

P i slovním popisu nalezených vztah  se tímto zp sobem – „ X + Y clade“ – zmi ují skupiny 
zahrnující dva taxony (nap . Eothenomys + Myodes clade), tímto – „X–Y clade“ – skupiny 
zahrnující více než dva taxony, p i emž první/poslední zmín ný taxon odpovídá 
nejhorn jšímu/nespodn jšímu druhu konkrétní skupiny na kladogramu (nap . skupina Microtus 
savii–M. lusitanicus clade m že zahrnovat skupinu Microtus savii + ((Microtus multiplex +
M. liechtensteini) + M. lusitanicus)).
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