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1. Uvod

V zivocisné ftiSi vétSinou plati, ze pfirozenym vybérem jsou Selektovany geny
jedinch, ktefi co nejefektivngji zvySuji ptfimy fitness maximalizovanim svého
reprodukéniho Gspéchu. Jedinci by tedy svym chovanim méli sledovat své
individualni reproduk¢ni zajmy, coz vSak pro nékteré druhy Zivocichi neplati.
Nékteti jedinci téchto druhd se nerozmnozuji a misto toho pomahaji v reprodukci
dal$im jedinctim, coz se na prvni pohled mize jevit v rozporu s Darwinovou
evoluéni teorii (Darwin 1859). Takova kooperace a reproduk¢ni altruismus jsou v
Zivocisné 1iSi pomémé bézné jevy. U nékterych skupin hmyzu daly vzniknout
sloZitym socialnim uspotadanim, které jsou charakteristick¢é mimo jiné i délbou prace
a specializaci jedinct k riiznym ¢innostem ve prospéch své kolonie ¢i rodiny (Aoki
1982, Crespi 1992, Kent & Simpson 1992). Podobny socialni systém se vyvinul i u
savcl, konkrétné v hlodavéi ¢eledi ryposoviti (Rodentia, Bathyergidae) (Jarvis 1981,
Jarvis & Bennett 1988, Patzenhauerova et al. 2013). Poznatky o Zivoté ryposi jsou
limitovany obtiznosti jejich vyzkumu v pfirozenych podminkach a také obtiznosti
simulovat tyto podminky Vv zajeti (viz. Kap. Problémy laboratornich studii). U rypost
byla délba prace a specializace na urcité ¢innosti mnohokrat studovana, avsak riizni
autofi dosli pomérné K odlisnym vysledkiim. Cilem této bakalarské prace je porovnat
studie z laboratornich i terénnich podminek zabyvajici se riznymi druhy ryposi,
porovnat jejich pfistup a predevs§im porovnat rozdilné vysledky tykajici se mnozstvi
aktivity jednotlivych ¢lent kolonii v zavislosti na hmotnosti, véku ¢i dominanci a
jejich rozdilnou interpretaci. Déale se také budu zabyvat socidlni hierarchii, ktera

muze délbu prace ovlivnit a pokusy o definovani morfologickych kast u rypost.

1.1 Kooperativni chovani a altruismus

Chovani je obecné povazovano za kooperativni, pokud jsou jeho nasledky prospésné
I pro jiné jedince. Toto chovani mize byt za urcitych podminek selektovano.
Naptiklad v ptipad¢, Ze je kooperace vzéjemné vyhodna a mize byt opét vysvétlena
maximalizovanim individudlniho reprodukéniho tuspéchu (Danchin et al. 2008,
Davies et al. 2012). Existuje ale i chovani, které je pfinosné pro jiného jedince, ale

naopak nevyhodné pro individualni rozmnozovani aktéra. Takovy typ chovani, kdy



zivocich ,,obétuje* vlastni rozmnozovani, Se nazyva reproduk¢ni altruismus (Davies
et al. 2012). Reprodukéni altruismus je vysvétlovan ptibuzenskou selekci. Pokud je
altruistické chovani sméfovano vici pfibuznym jedinctim, zvysuje inkluzivni fitness,
tj. pfenos gent do dal$i generace skrze jedince s kopiemi stejnych genti, jako ma
kooperujici jedinec (Danchin et al. 2008, Davies et al. 2012). Tzv. Hamiltonovo
pravidlo fika, Zze altruismus muze byt upfednostiiovan, pokud piinos pro piijemce
vynasobeny koeficientem jeho piibuznosti pievazi naklady darce (Hamilton 1964).
Podle tohoto pravidla maze byt tedy pro zivoCichy vyhodné pomahat blizce
piibuznému jedinci. Takovi jedinci, kteti zustavaji Vvrodiné, kde se sami
nerozmnozuji, ale misto toho riznym zptisobem pomahaji svym rodicim predevsim
S péci o mladata, kterd nejsou jejich potomky (nybrz nejcastéji sourozenci), Se
nazyvaji pomocnici (helpfi, ang. helpers) (Krebs & Davis 1997). Tento jev se nazyva
kooperativni rozmnozovani. U kooperativné se mnozicich obratlovca ziji jedinci ve
skupinach, které zahrnuji pfevazné jeden rozmnozujici se par, ktery produkuje
vSechny, popt. vétSinu potomkil (Davies et al. 2012). U nékterych druhii jsou
rozmnozujici se jedinci jen obtizné schopni vychovat potomky bez pomocnikd.
Pomocnikti miize byt ve skupin€ vice nez rozmnozujicich se jedinci (u hmyzu
podstatné vice) a tito pomocnici také vice prispivaji k né€kterym ¢innostem (hlidani,
hledani potravy, péce o mlad’ata). Zastupci jsou napiiklad pes hyenovy Lycaon pictus
(Creel & Creel 2002), surikata Suricata suricatta (Clutton- Brock et al. 2000) a
nékolika druhti ryposd, napt. rypo$ lysy Heterocephalus glaber (Jarvis 1981) a
damarsky Fukomys damarensis (Bennett & Jarvis 1988).

1.1.1 Vysoce kooperativni systémy U hmyzu a ryposi

vvvvvv

predevsim fada Hymenoptera a Isoptera. Wilson (1971) eusocialitu popsal jako
socialni uspotadani s délbou reprodukénich roli (jeden nebo jen nékolik reprodukcEné
aktivnich jedincil), kooperativni pé¢i o potomstvo (pomoc rozmnozujicim se jedinct
od téch nerozmnozujicich) a prekryvem generaci (vznikajici koexistenci rodic¢u a
mléd’at z raznych vrhit v jedné kolonii). Jeho definice se postupné stala vSeobecné
pfijimanou a na jejim zéklad€é byla eusocialita nasledné popisovana 1 u dalSich

hmyzich tadi. Napiiklad u japonskych msic fadu Sternorrhyncha (Aoki 1982),



australskych nosatci (Kent & Simpson 1992), australskych tfasnének tadu
Thysanoptera (Crespi 1992) a dalsich.

V 80. letech byla eusocialita popsdna i u savcl, konkrétné u rypoSe lysého
Heterocephalus glaber (Bathyergidae, Rodentia) (Jarvis 1981). Jako hlavni znak,
kterym se ryposi lysi méli liSit od kooperativné se mnozicich savci (tedy téch
s pomocniky), autorka uvedla kasty nereprodukujicich se jedinci. Ty se mély
odliSovat na zakladé¢ mnozstvi vykonané prace, jako hrabani a shromazd’ovani
hnizdni vystelky. Nasledné byla na zdklad¢ podobnych diivoda popsdna eusocialita i
u dal$iho druhu celedi Bathyergidae, a to u rypoSe damarského Fukomys damarensis
(Bennett & Jarvis 1988, Jarvis & Bennett 1993).

Pro vznik reprodukéniho altruismu a eusociality existuje nékolik raznych
vysvétleni. Jednim z hlavnich je vliv ekologickych faktort. V piipad€ neptiznivych
ekologickych podminek, jako je nedostatek zdroji potravy a volnych teritorii, mize
byt opusténi matefského teritoria, ¢i kolonie za tcelem vlastni reprodukce piili§
riskantni (Danchin et al. 2008, Davies et al. 2012). Vznik eusociality u ryposu je
vysvétlovan tzv. hypotézou aridity a distribuce potravy. Tato teorie je zalozena na
piedpokladu vyhody spolecného hledani potravy v aridnich podminkéch, kde se
geofyty vyskytuji shlukovité (Jarvis et al. 1994, Faulkes & Bennett 2013, Lovegrove
1991, Sichilima et al. 2008). V ramci této teorie navrhl Lovegrove (1991) model,
ktery kvantifikuje riziko neuspé$ného ziskavani potravy jako funkci velikosti
skupiny a hustoty a mnozstvi potravy. Pomoci tohoto modelu se pokusil vysvétlit
pro€ je spolecné shanéni potravy Vv aridnich oblastech nezbytné pro preziti. Nejveétsi
slabinou této teorie je fakt, ze nemuze rozliSit mezi socialnim zpiisobem Zzivota jako
disledkem nepfiznivych podminek a socialit¢ a kooperaci jako predpokladu
k osidlovani takového prostiedi (Burda et al. 2000).

Dalsi teorie vzniku eusociality byla zalozena na piedpokladu, ze piibuznost ¢lent
kolonie, a s ni souvisejici vyhoda kooperativniho chovani, se mize podstatné zvysit
diky inbreedingu (Reeve et al. 1990). Ale centralni role inbreedingu byla u ryposi
zpochybnéna (Braude 2000). Terénni i laboratorni studie ukazuji, ze u ryposu je
preferovan spiSe outbreeding (Braude 2000, Cizsek 2000, O'Rian et al. 1996,
Patzenhauerova et al. 2013). Centralni role ekologickych faktort je pravdépodobna,
m¢ly iniciovat evoluci socialniho Zivota, naptiklad rypos piseény (Bennett & Faulkes

2000).



1.2 Redefinovani eusociality a jednotlivé sméry

Siroké pouzivani terminu eusocialita, ktery pavodné vznikl za uéelem popisu
socialniho uspotadani u hmyzu, zpusobilo urcité problémy. Jako eusocialni druhy
mohly teoreticky byt oznaceny i mnohé dalsi druhy kooperativné se mnozicich savci
a ptakd, napiiklad pes hyenovy (Creel & Creel 2002), surikata (Clutton- Brock et al.
2000) hrabos§ prériovy (Solomon 1994) mangusta jizni (Rood 1990) a tamarini
(Tergorgh & Goldizen 1985). Z toho diivodu se zacaly objevovat navrhy, jak tento
problém vyftesit. Pfistupy autord by se daly rozdélit do dvou smérd. Prvnim smérem,
kterym se ubiraly snahy o revizi eusociality, byly navrhy rozsifeni jeji definice o
pfitomnost permanentnich kast (Crespi & Yanega 1994). Kasty byly poprvé
definovany u hmyzu jako jakykoliv soubor jedincti ur¢itého morfologického typu,
ktery vykonava uréité ¢innosti v kolonii (Wilson 1971). Podle tohoto piistupu by se
meély striktné oddélit eusocidlni spolec¢enstva (hmyzu) od kooperativné se mnozicich
societ a socialni uspofadani ryposi H. glaber a F. damarensis by mélo byt zafazeno
do skupiny semisocialni, nikoliv eusocidlni (Crespi & Yanega 1994). Gadagkar
(1994) také ve své praci navrhuje pouzit ptitomnost kast jako kriterium, ale pouze k
rozliSeni tzv. vysoce eusocialnich druht od primitivné eusocialnich druht.

Druhy smér reprezentuje piedev$im prace Shermana et al. (1995), ktera povazuje
kooperativné mnozici se druhy a eusocialni druhy za soucast jednoho kontinua spise
nez za diskrétni skupiny. Zaroven navrhuje, Ze pozice urcitého druhu, ¢1 populace na
tomto kontinuu by mohla byt uréena hodnotou tzv. reprodukéni Sikmosti
(reproductive skew), ktera nabyva hodnot od nuly (pro skupiny srovnomérnym
rozloZzenim celozivotniho reprodukéniho uspéchu) do jedné (u druht, kde je veskera
reprodukce ve skupiné omezena na jediny rodi¢ovsky par). Vyhodou tohoto piistupu
je, ze zde mohou byt bezobratli i obratlovci sefazeni na spolecné ose (obr. 1). Na
zacatku osy lezi skupiny s pomocniky (tj. dospélymi jedinci, ktefi se momentalné
nerozmnozuji) jako jsou kukacka ryhozobd, hyeny skvrnitd, psoun prériovi, Sakal
obecny, véely rodu Xylocopa a vosy celedi Stenogastrinae. Zhruba uprostied lezi
druhy se societami s jedinym reprodukénim parem, ve kterych jsou piilezitosti pro
vlastni reprodukci pomocnikd limitovany cely jejich Zivot, coZ jsou ryposi lysi a
rypoSi damarsti, mangusty jizni, psi hyenoviti, v€ely rodu Halictidae a termiti. U

téchto druhti se jen nékolik pomocnikii stane reprodukéné aktivnimi, kvili



limitovanym moznostem disperze. Na konci kontinua (Obr. 1) se nachazi druhy,
které vykazuji konzistentni vnitroskupinové rozdily v celozivotnim reprodukénim
uspéchu. Velka ¢ast ¢lenii kolonie se nikdy nereprodukuje a ve vétsing pripada jsou
zcela sterilni. Do této Casti kontinua patii znamé piiklady kolonii se sterilnimi ¢i
¢aste¢n¢ sterilnimi kastami, jako jsou japonské msice, termiti s velkymi koloniemi a
vcely.

Jistym nedostatkem tohoto pfistupu je obtiZznost stanoveni pfesné¢ hodnoty
reproduk¢éni Sikmosti u volné zijicich dlouhovékych Zzivocichti, jako jsou pravée
ryposi. Jako mozné feSeni navrhli Patzenhauerova et al. (2013) pouziti proxy
parametrii spoctenych na zakladé molekularnich dat o rodicovstvi a vzajemné
ptibuznosti jedincli ve skupiné. Témito parametry by mohly byt naptiklad cetnost
vyskytu zndmek zmény na pozici rozmnozujiciho se samce, ¢i samice (tj, pfipadd,
kdy nejstar§i generace potomkii neni zplozena piitomnym rozmnozujicim se
samcem, ¢i samici), Cetnost vyskytu sdilené reprodukce a cetnost vyskytu
mimoskupinové paternity. U kazdého tohoto parametru lze totiz piedpokladat

negativni vztah s reprodukéni Sikmosti.

1.3 Polyethismus

Pokud se specializace na jednotlivé Ukony meéni s rostoucim vékem individua,
nazyva se tento jev vékovym polyethismem (Wilson 1971). V&kovy polyethismus se
da predpokladat na zakladé existence vice vrhii ve skuping, tudiz moznosti novych
jedinct nahrazovat predeslé jedince v riznych pracovnich ¢innostech.

Byly navrZzeny dva matematické modely (,rizikovost ukonu“ a ,hledani
prace®), které by mély vysvétlovat udrzitelnost polyethismu, jako rozdilu mezi
jednotlivci v objemu vykonané prace ¢i druhu prace. Model hledani si prace
(foraging for work) je zalozena na tom, Ze jedinci po narozeni za¢nou provadét
ukony, které je mozno vykonavat co nejblize od mista narozeni a piejdou k jiné
aktivité¢, pokud na predeSlém misté jiz neni prace dostupna. Zména druhu prace
(¢innosti) zde ale nemusi byt striktn¢ zavisla na véku (Toft anf Franks 1992). Dalsi
hypotéza zalozena na rizikovosti ukonl byla navrzena Tofilskim (2002). Ten rozdélil
jednotlivé tkony podle rozdilné amrtnosti na bezpecné a riskantni. Tofilski aplikoval

model vékového polyethismu a prokazal, ze jedinci kteti provadéji nejdiive bezpecné



ukony, se doziji déle, nez ti ktefi by ikony provadeli ndhodné. Rozdil je vsak v tom,
ze Tofilski predpoklada, ze jedinci urcitého véku budou striktné vykonavat urcitou
¢innost. To by vSak bylo nevyhodné. Kolonie by po odstranéni nékterych jedinctu
nemohla dale efektivné fungovat (pro rypose cf. Mooney et al. 2015). Rozd¢leni roli
Vv zavislosti na véku tedy vznika diky aktuani potfeb¢ vykonavat urc¢ité ¢innosti nutné

Kk udrzovani kolonie (Tofts & Franks 1992).

2 RYPOSI JAKO MODELOVA SKUPINA PRO
STUDIUM ROZDILU V AKTIVITE MEZI CLENY
KOLONIE

Mezi rypoSi mizeme najit Sirokou Skalu socidlnich systému. Jedinci striktné
solitérnich druht (rypo§ kapsky Georychus capensis, rypo$ prase¢i Bathyergus
suillus, rypo$ pisecny Bathyergus janetta a rypo§ stiibfity Heliophobius
argenteocinereus) sdili své nory s dal§im jedincem pouze v obdobi pafeni a péce o
mléd’ata. Socialni ryposi Ziji v rozsahlych podzemnich systémech tunelt s hnizdem
(¢1 vice hnizdy) a potravnimi komorami. Vyskytuji se v riznych biotopech od
aridnich az po mezické. Mezi socialnimi druhy byly popsany ruzné stupné sociality,
pficemz u rypose lysého, rypose damarského a rypose Ansellova (Fukomys anselli)
byla popsana eusocialita (Bennett & Jarvis 1988, Jarvis 1981, Jarvis & Bennett 1993,
Panzenhauerovd et al. 2013). Mezi socidlni druhy ryposi existuje rizna

mira rozdéleni pracovnich tkontd a riizna mira rozdilt v aktivité mezi jednotlivymi

¢leny kolonie.
2.1 Pokusy o definovani morfologickych kast u ryposi

Diky kritériu permanentnich kast, které bylo navrzeno jako dodatek k definici
eusociality (Crespi & Yanega 1994), se autofi nékterych studii zaméfili na jejich
prokazani i u ryposi. U eusocialnich druht byly na zaklad¢é viditelnych zmén téla
spojenych s rozmnozovanim definovany reproduk¢ni kasty (Bennett & Jarvis 1988,
Hazell et al. 2000, Jarvis 1981, Jarvis & Sherman 2002, Lacey & Sherman 1991, van

Rensburg et al. 2004). Pozdéji se pozornost zaméiila piedev§im na fenomén



prodlouzeni obratli reprodukénich samic jako nevratné morfologické zmény (Henry

et al. 2007, O'Rian et al. 2000, Young & Bennett 2010).

2.1.1 Znaky odliSujici rozmnoZujici se jedince

Rozmnozujici se samice rypost mohou byt vizudlné identifikovany podle
morfologickych odliSnosti, jako jsou vyrazné tfiselni a podpazni struky, zduiela
genitalni oblast, vyssi hmotnost a celkové protahly tvar téla (Bennett & Jarvis 1988,
Hazell et al. 2000, Henry et al. 2006, Jarvis 1981, Jarvis & Sherman 2002, van

vvvvvv
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Jacobs et al. 1991, Wallace & Bennett 1998).

2.1.2 Definovani ,,kralovny* jako kasty

Autofi studii zabyvajicich se morfologicky odlisnymi kastami rypost se zaméfili
piedevsim na studium zmén v délce téla reprodukéné aktivnich samic. Napiiklad ve
studii (O'Rian et al. 2000) autofi mé&fili rizné rozméry kostry rypose lysého (Sitku
lebky mezi licnimi oblouky, délku panve, délku lebky od vedlejSich dutin nosnich po
velky tylni otvor, maximalni Sitku mezi temennimi kostmi, délku stehenni kosti a
délku obratle (L5). Na zékladé mirného nartstu bederniho obratle u Samic po nastupu
reprodukce (cca 2mm od nejvétsi nerozmnozujici se samice) oznacili reprodukéné
aktivni samice za morfologicky specializovanou skupinu. Autofi tento jev nazvali
kompletnim dimorfismem charakterizovanym vyskytem dvou morfologicky velmi
odlisnych skupin bez pfitomnosti pfechodnych jedinch, viz analogicka situace u
hmyzu (Holldobler & Wilson 1990). V dalsi studii zabyvajici se rozdily mezi
»kralovnou* a ostatnimi samicemi u stejného druhu Henry et al. (2007) popsali mirny
narust stejného bederniho obratle v poméru k Sifce lebky (licnich oblouki) (Obr. 2
viz ptiloha). Dale zjistili, ze délka patete rodicek je umérna poctu biezosti (Obr. 3).
Bederni obratle rozmnozujicich se samic rostly rychleji béhem kazdé biezosti, ale
jinak rychlost rGstu mezi bfezostmi byla normalni ve srovnani s nerodicimi
samicemi. Jediny rozdil, ktery je uvadén mezi ryposem lysym a ostatnimi savci je, ze

délky obratli u ostatnich savci nenarustaji s kazdym cyklem biezosti. Nicméné



autofi studovali pouze maximalné sedm po sob¢ jdoucich vrhi u tii samic, coZ je
relativné maly vzorek. Stejny fenomén byl zjistén i u ryposSe damarského (Young &

Bennett 2010).
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Obr. 3: Rustové kiivky obratlii u rypose lysé¢ho (Henry et al. 2007).
Dlouhodobé¢ plodici kralovny (riizova a ¢ervena ktivka), plodici samice sledované od
prvni bfezosti (tmavé modra, fialovd a svétle modra kiivka, body znaci porod),

nemnozici se samec (okrova kiivka), nemnozici se samice (zelena kiivka).

Existuji rizné teorie, pro¢ se obratle reprodukéné aktivnich samic prodluzuji.
Prvni z nich je, Ze hormony spojené s biezosti (androgeny, estrogeny, progesteron)
maji u brezich samic také dilezitou roli v ristu obratli. Prodluzovani obratli
umoziuje zvétSeni reprodukéniho Gstroji a tedy moznost vysSsi natality. Je tedy
pravdépodobné, ze jsou selektovany samice se schopnosti plodit vrhy s co nejvice
potomky (Henry et al. 2007). Jini autofi naopak ptedpokladaji, Ze tento rozdil ve
velikosti obratli mezi rozmnozujici se samici a nereprodukujicimi se samicemi
vznikd az poté, co se hlavni samice stane nejvice dominantni. Navic je, spiSe nez
prodluZzovani obratlti, napadné zpomaleni ristu lebky, coz muze byt zpasobeno
rozdilnymi selek¢énimi tlaky plisobicimi na dominantni samice a podfizené jedince.
Dominantni samice totiz redukci lebky redukuji zaroven i rast fezaki. Predpokladem
je, ze investice do jejich stalého prodluzovani uz neni nutnd, protoze se uz nepodileji
na hrabani a udrzovani systému chodeb (Young & Bennett 2010).

Zajimavosti je, ze pouzivani terminu morfologicka kasta u rypost na zakladé
kostrernich zmén béhem biezosti je zpochybnovano, protoze mirné prodlouzeni

bedernich obratlti u samic, které byly delsi dobu reprodukéné aktivni, je u savci



pomérné bézné, stejné tak i mechanismus hormondlniho ptsobeni, kterym toto
prodlouzeni vznika (Bowman & Miller 1999, Vajda et al. 2001). Podle nékterych

autort je tento jev povazovan za znak rozsifeny mezi savci (c.f. Burda 1999).

2.1.3 Disperze a zakladani nové rodiny u ryposu

Urc¢ité morfologické, fyziologické a behavioralni odchylky byly nalezeny i u jedinci,
u kterych se ocekava, ze brzy opusti rodinu a budou dispergovat. Pro pomocniky
z kolonie ryposu je disperze ¢asto jediny mozny zpusob, jak se rozmnozovat. U
eusocialnich ryposu se pfedpokladd, Ze puberta je ontogeneticky opozdénd a vétSina
jedincti zemfe diive, nez se jim naskytne pfilezitost disperze (Burda 1999).
Kombinace strategii zahrnujici disperzi ¢asti jedinct a filopatrii ostatnich mtize byt
vyhodnd, pokud je genetickd ptibuznost mezi sourozenci vysokd (to znamena
koeficient pfibuznosti je vyssi nez 0.5) a zarovenl pokud je vysoké riziko disperze
hodnotu reprodukéni Sikmosti pravé kvili velmi malo Castym zménam v hlavnim
paru a vysoce riskantni disperzi (Panzenhauerova el al. 2013).

Ukazuje se, ze ryposi Ansellovi pfijimaji do kolonie ochotnéji cizi samce nez
samice. V piipadé cizich samic mély itoky samic z kolonie pro nové ptichozi fatalni
disledky (Burda 1990). V terénni studii na ryposi damarském (Hazell et al. 2000)
byl pomér dispergujicich jedinct lehce vychylen ve prospéch samct a toto vychyleni
bylo jesté markantnéj$i v obdobi s mensimi srazkami. Burland et al. (2002) zjistili
vEtsi pfibuznost mezi samicemi z jednotlivych rodin, coz byl zfeymé& dusledek
Cast&jsi pfitomnosti nepiibuznych samcu. V laboratornich podminkach se "disperzni"
jedinci (viz nasl. kapitola) u rypose lysého vyskytovali v koloniich s vétSim poctem
¢lent a v 95 % se jednalo o samce (O'Rian et al. 1996).

Je mozné, Ze v piirozenych podminkach samci a samice vyuzivaji rozdilné
zpusoby dispergovani. Samice ziejmé disperguji Castéji pod zemi (Lovy et al. 2013),
zatimco samci se mohou k nekteré takové samici pouze piipojit ¢i se mohou pokusit
pfipojit do cizi rodiny, coz by vysvétlovalo ¢astéjsi pohyb samci nad zemi ve studii
Hazel et al. (2000). Krom¢ vhodnych vnéjsich podminek (pf. vlhkosti pudy) mutze
byt vyskyt takovychto jedincti podminén podnéty, vychazejicimi z velikosti a vékové

kompozice kolonie (O'Rian et al. 1996).



2.1.4 Definovani ,,disperzni/ fyziologické kasty

Disperzni jedinci rypose lysého a rypose damarského maji vétsi zasoby tuku (O'Rian
et al. 1996, Braude 2000, Hazell et al. 2000), zvysené mnozstvi luteiniza¢niho
hormonu (lutropinu) v krvi a mén¢ pracuji (Bennet & Faulkes 2000). Tito jedinci téz
preferuji pafeni se zvifaty zjiné kolonie, zatimco ostatni vykazuji vaéi cizim
jedinctm agresivitu (O'Rian et al. 1996).

Scantlebury et al. (2006) ukazuji na zakladé pozorovani v terénu a meéfeni
denniho energetického vydaje, Ze aktivita rypost se li§i v zavislosti na ro¢nim
obdobi. B&hem suchého obdobi byly hodnoty denniho energetického vydaje
prikazné vy$s$i u mensich jedincu (autofi pouzili definici kast ¢asto pracujicich a
jedinct zvysil. Autofi pfedpokladaji, ze méné pracujici délnici tvofi fyziologicky
odli$nou disperzni kastu, jejiz ¢lenové nepiispivaji k tkonim nutnym K fungovani
kolonie, ale soustfed’'uji se na vybudovani vlastnich tukovych zasob pro budouci
disperzi. U této disperznich ,kasty* nebyly prokazany zadné zmény ve stavbé kostry,
pouze zvySené mnozstvi tukovych zasob, které ma ziejmé usnadnit preziti po

opusténi kolonie a zaloZeni nové kolonie.

2.2 Behavioralni kasty a vékovy polyethismus

Nerozmnozujici se jedinci u socidlné zijicich rypost pfispivaji k péc¢i 0 potomstvo
nepiimo, a to pfinaSenim potravy a budovanim a udrZzovanim systému tuneld, ¢i
jejich obranou. Cinnosti spojené s udrzovanim a hloubenim nor v$ak nejsou mezi
¢leny kolonie rozdéleny rovnomérné. Mnoho studii se proto zaméfilo na prokazani
kast na zaklad¢ odlisného mnozstvi prace, ¢i aktivity (viz Tab. I) (Bennett 1990,
Bennett 1992, Bennett & Jarvis 1988, Jacobs et al. 1991, Jarvis 1981, Wallace &
Bennett 1998).
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2.2.1 Definovani behavioralnich kast

Jarvis (1981), ktera poprvé popsala eusocialitu u ryposi, rozdélila jedince v kolonii
na skupiny = kasty na zakladé odhadu vykonané prace, konkrétn¢ ptesouvani potravy
a hrabani. Autorka zavedla pojmy, které se pouzily i v nasledujicich studiich. Jsou to
takzvani Casto pracujici a malo pracujici délnici ( ang. frequent, infrequent workers).
Prvni skupina se skladala z mladych jedincii S menSi hmotnosti, ktefi se nejvice
podileli na hrabani a noSeni potravy. Do druhé skupiny byli fazeni star§i a vétsi
jedinci. Dale rozlisila takzvané nepracujici jedince (nonworkers), mezi které zaradila
nejveétsi jedince. V nasledujicich studiich je nazev ,,nonworkers® pouzivan pouze pro
reprodukéné aktivni samici a samce (Bennett & Jarvis 1988, Bennett et al. 1990,
Bennett 1990).

Po definovani eusociality u rypose lysého se fada studii zaméfila na prokazani
behavioralnich kast na zakladé rozdéleni pracovnich ukond u dalSich druht ryposu.
Nejvetsi pozornost byla zaméfena na rypose damarského z diivodu podobné socialni
struktury, velkych kolonii a podobnych ekologickych charakteristik v jeho arealu
roz§ifeni (aridni oblasti). V nasledujicich studiich autofi pozorovali ¢leny kolonie
rypoSe damarského dvakrat tydné dvé az Ctyfi hodiny a zaznamendvali chovani
rypost se zamé&fenim na pracovni ¢innost, do které bylo zahrnuto noseni potravy a
hnizdniho materialu, udrZzovani systému chodeb, kopani a pfesun pudy. V téchto
studiich autofi popsali stejné kasty, jako definovala Jarvis (1981) u rypose lysého
(Bennett 1990, Bennett & Jarvis 1988, Jacobs et al. 1991). Hmotnost u neochotné
pracujicich délnikt byla opét vétSinou vyssi (viz. Tab. 1) (Bennett & Jarvis 1988,
Bennett et al 1990, Jacobs et ale 1991). Rozd¢leni do kast podle mnozstvi vykonané
prace bylo pouzito i ve studii na ryposi obiim Fukomys mechowii (Wallace &
Bennett 1998). Mnozstvi vykonané prace zde bylo na hmotnosti ¢i véku nezavislé, a
nejvice prace vykonavali nejstarsi samec a samice v kolonii (40%). Do kasty vice
pracujicich byl v tomto piipad¢ tedy zatazen i rozmnozujici se par.

U rypose hotentotského Cryptomys hottentotus hottentotus Bennett (1992)
pozoroval, ze mladsi a mensi jedinci vice nosili potravu do potravnich zasobaren,
nicméné nebyl nalezen rozdil v hrabani a pfesouvani pudy. Aby byly zachovany
kasty, bylo zavedeno nové pojmenovani - takzvani d€lnici a pfilezitostni délnici.

Hmotnost piilezitostnych délnikl, vSak byla nizS§i nez dé€lnikd. Je také nutno
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poznamenat, ze toto nové rozdéleni vzniklo na zdkladé pozorovani jediné kolonie

podobné¢ jako i rozdéleni na malo a vice pracujici délniky v jinych studiich (Tab. I).

Tab. I: Laboratorni studie zabyvajici se mnozstvim vykonané prace v ramci
behavioralni kasty a rozdily v hmotnostech mezi kastami.

Rep. samice (reprodukcné aktivni samice), Rep. samec (reprodukéné aktivni samec),
FW (Casto pracujici délnici), IW (malo pracujici délnici), primérnad hmotnost ¢asto

pracujicich dé€lnika (fw) vs. malo pracujicich délnika (iw).

Druh Nkoloniy /|~ REP. Rep. FW W Rozdil Zdroj
Niedincir) samice  samec v hmotnostech
(FW vs. IW)
H. glaber 1/40 N/A N/A N/A N/A N/A 1
F. mechowii 1/9 3,4 3,4 15-22 7,11 273/236 2
F. damarensis 1/11 54-77 09-15 12-178 5 83/120 3
F. damaren.sis 1/11 8,2 11 13-20 6 80/120 4
F. damarensis 2129 18-14 6,2-89 54-132 05 93/127 5
C.h. hottentotus 1/8 30,4 34 12-22,3 55-6,8 88/80 6

1: Jarvis 1981, 2: Wallace & Bennett 1998, 3: Bennett 1990, 4: Bennett & Rarvis 1988, 5: Jacobs et
al. 1991 (jedna ze dvou kolonii), 6: Bennett 1992

2.3 Rozdily v pracovni aktivité v zavislosti na hmotnosti, véku a

dominanci

Je zajimavé, ze po definovani kast u rypoSe lysého (Jarvis 1981) zadna dalsi prace
nepiinesla presvédCivé dikazy o tom, Zze skuteCné¢ existuji rozdily
Vv chovani/vykonané praci jako diskrétni a vice, ¢i méné trvalé kategorie. Autofi jako
Lacey & Sherman (1991), ani Jarvis et al. (1991) v navazujici studii neprokazali
kasty zalozené na mnozstvi vykonané prace. Podle téchto studii by se dalo usuzovat,
ze variabilita mezi jedinci v mnozstvi odvedené prace tvofi spise kontinuum a jeji
znaénou Cast lze vysvétlit vékem. Jarvis (1981) také ptfedpokladala, Ze vekovy
polyethismus se u ryposSe lysého vyskytuje, ale pouze u nékterych jedinct, ktefi
rychle vyrostou a jsou schopni se tak piefadit do kasty méné pracujicich délniku.

Vékovy polyethismus vSak ziejmé neni limitovan pouze na nékteré jedince v kolonii
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a predstavuje flexibilni sérii zmén v chovani s rostoucim vékem a hmotnosti (Lacey
& Sherman 1991). V recentni studii Mooney et al. (2015) u stejného druhu také
prokazali zavislost preference ur¢itého typu Cinnosti (péfe o mlad’ata vs. obrana
kolonie) na véku a télesné hmotnosti.

U nésledujicich druhi jiz nebylo prokazéno rozd¢leni na kasty na zakladé
mnozstvi vykonané prace, i kdyz byla pozorovéna jista tendence k rozdéleni ukoni
v zavislosti na hmotnosti ¢i véku (Bennett 1990, Bennett & Jarvis 1988, Burda 1990,
Fritzch & Gattermann 2002, Gaylard et al. 1998, Jacobs et al. 1991, Lacey &
Sherman 1991, Lovy et al. 2013, Mooney et al. 2015 Schielke et al. 2012). Mnozstvi
prace jedince a jeho celkova aktivita mohou byt ovlivnény télesnou hmotnosti ¢i
vékem, pohlavim a reproduk¢ni aktivitou.

U rypose pretorijského Cryptomys hottentotus pretoriae nebylo mozné jasné
odlisit kasty na zadklad¢ vykonané prace, ale byla prokazana negativni korelace mezi
statusem dominance a hmotnosti a mnozstvim vykonané prace (Tab. II) (Moolman et
al. 1998). Ve studii Schielke et al. (2012), kde se rodiny rypose Ansellova umistily
do systému chodeb, autofi zkoumali pohybovou aktivitu metodou radiofrekvencni
identifikace pomoci Ctecek, které zaznamenavaji pohyb jedince. Bylo zjiSténo, Ze
star§i jedinci byli méné aktivni neZ mladsi, ale nebyl prokazan rozdil v aktivité mezi
reprodukénimi a nereprodukénimi jedinci. Byl pozorovan pouze ur€ity rozdil mezi
pohlavimi, pfiemZz samice mély tendenci byt vice aktivni (Tab. II). Fritzsche &
Gatterman (2002) u stejného druhu také zjistili, ze hmotnost je negativné korelovana
s aktivitou. Samice vice kopaly a nosily potravu, kdezto samci spiSe prozkoumavali
okoli. (Tab. II). Vys8i aktivita samic byla pozorovana také u rypoSe obiiho
(Dammann et al. 2011), coz je ale rozdil oproti studii Wallace & Bennett (1998), kde
byli u stejného druhu vice aktivni samci (Tab. 11).

Naproti tomu, n¢kdy se podafi zjistit Gpln€ jiné popt. opacné vysledky. V jedné
studii na ryposi damarském méli tzv. vice pracujici délnici vétsi hmotnost, nez méné
pracujici délnici (Tab. Il) a vSichni tito vice pracujici jedinci, véetné rozmnozujiciho
se paru byli dominantni (Gaylard et al. 1998). Tento rozdil ve zvySené aktivité
vétsich jedinci byl ziejmé zpusoben nizkym staiim kolonie, nebot” po odchovani
nékolika vrhi (ktefi se stali ,,¢asto pracujicimi délniky) snizili dominantni jedinci
svou aktivitu. V nové zalozenych koloniich tvoii silni a velci jedinci ziejmé hlavni
pracovni silu (Gaylard et al. 1998). Burda (1990) také zjistil vyssi aktivitu vétSich

jedinct u druhu F. anselli.
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Polyethismus je tedy ziejmé ovlivnén riznymi faktory jako velikost skupiny a
jeji stafi, vyskytem reprodukcné aktivnich jedinct ¢i ekologickymi podminkami. Ve
vétsing studii (krom¢ Gaylard et al. 1998, Burda 1990) byla vSak popsana vyssi

aktivita menSich ¢lenu kolonie.

Tab. II: Rozdil v aktivité ¢lent kolonie v zavislosti na reprodukénim statutu, pohlavi
a hmotnosti u raznych druhti ryposu.

T- terénni studie, L- laboratorni studie, RJ- reproduk¢ni jedinci

Druh TN Aktivita RJ Aktivita Korelace Zdroj
I (skupiny/ zavisla na aktivity a
Ln Samice Samec pohlavi hmotnosti
(jedincii)
H. glaber L 1/40 N/A Nizka Bezrozdilu ~ Negativni 1
H. glaber L 1/31 N/A N/A Bezrozdilu ~ Negativni 2
H. glaber L 3/48 N/A N/A N/A Negativni 3
F. mechowi T 1/5 N/A Nizka Bez rodilu Negativni 4
F. mechowi L 1/9 Nizka Nizka ++ samci Bezrozdilu 5
F. mechowi L 18 Primérma  Priméma  ++ samice N/A 6
F.damarensis T 1/5 N/A Nizka Bezrozdilu ~ Negativni 7
F.damarensis L 1/11 Primérma  Nizka Bezrozdilu ~ Negativni 8
F.damarensis L 1/11 Primérma  Nizka Bezrozdilu  Negativni 9
F.damarensis L 1/17 N/A N/A Bezrozdilu  Pozitivni 10
F.damarensis L 2/33 Nizkd a Priméma  Bezrozdilu = Negativni 11
vyskoka

F. anselli T 5/17 Primérna  Nizka Bezrozdilu  Negativni 12
F. anselli L 7/45 Nizka Nizka N/A Pozitivni? 13
F. anselli L 1/11 Primérna  Nizka N/A Negativni 14
F. anselli L 6/47 Primérna  Pramérnd  ++ samice Negativni 15

1: Jarvis 1981, 2: Lacey & Sherman 1991, 3: Mooney et al. 2015, 4: Lovy et al. 2013, 5: Wallace &
Bennett 1988, 6: Dammann et al. 2011, 7: Lovegrove 1988, 8: Bennett & Jarvis 1988, 9: Bennett
1990, 10: Gaylard et al. 1998, 11: Jacobs et al. 1991, 12: Skliba et al. (in prep.), 13: Burda 1990, 14:
Fritzch & Gattermann 2002, 15: Schielke et al. 2012
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2.4 Problémy studia pracovni aktivity Vv laboratornich

podminkach a urceni kast

Velkd vétSina studii zaméfenych na rozd€leni pracovnich ukonl mezi
jednotlivé ¢leny kolonie byla provedena v laboratornich podminkach v jednoduchych
systémech (Bennett & Jarvis 1988, Bennett 1990, Bennett 1992, Gaylard et al. 1998,
Jacobs et al. 1991) ¢i akvariich (Jarvis 1981). Jejich problémem je redukce nebo
dokonce upln¢ znemoznéni mnoha piiroznych typt chovani. Ty mohou byt
zpusobeny potravou dodavanou ad libitum, nemoznosti hrabat, dispergovat,
popiipadé jednoduchym prostiedim. Nékteré rozdily mezi terénnimi a laboratornimi
daty tedy mohou byt pfisuzovany limitaci prostoru, ve kterém jsou zvifata chovana.
Kvili nemoznosti disperze se v chovech vyskytuji velci jedinci, ktefi vykazuji
nejmén¢ pracovni aktivity (noSeni potravy a ptresouvani hliny). Takovi jedinci mohou
diky absenci predace neni nutné, aby tato velka zvifata provadéla specifické ukony,
jako je obrana kolonie nebo riskantni vyhazovani hliny z tuneli (Lacey & Sherman
1991, Braude 1991). | aktivity, jako je noSeni potravy, ¢i pfesouvani hliny, jsou
usnadnéné, jelikoz zvifata potravu nemusi vyhleddavat a nehloubi nové tunely
Kk potravé, pouze pudu piesouvaji mezi tunely z plexiskla. Mnozi autofi (Bennett and
Jarvis 1988, Bennett 1990, Jacobs et al. 1991, Moolman et al. 1998) dokonce
nevytvorili pro experimentdlni kolonie Zadny systém trubek urceny ke kopani,
piestoze sledovali pfemistovani pudy. Pouze ve studii Wallace & Bennett (1998)
pouzili autofi rozsifeny systém se specialnim prostorem ke kopani. Desmet et al.
(2012) zjistili, ze ptidani takového prostoru zvysi aktivitu jedincu.

To, ze jsou zvifata krmena ad libitum, ma vliv na jejich hmotnost. Naptiklad
Bennett & Jarvis (1988) uvadi, Ze z tohoto diivodu jiZz po dvou letech neni télesna
hmotnost jasnym indikdtorem kast kvili vyssi télesné hmotnosti mlad’at a niz§im
energetickym pozadavkim (absence nutnosti prace). Autofi pfiznavaji, ze nejsou
schopni odhadnout, do jaké miry je chovani ¢leni kolonie ovlivnéno podminkami
V zajeti.

Dalsi problém studii zabyvajicich se rozd€lenim pracovnich ukontu mezi
jedinci ve skupiné je maly vzorek a mnohdy netplné¢ kolonie odchycené bez

reprodukéné aktivni samice (viz Tab. I, Tab. 11). Vysledky muze také velmi ovlivnit
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zpusob zaznamenavani aktivity. Ve studiich (Bennett 1990, Bennett 1992, Bennett &
Jarvis 1988, Jacobs et al. 1991, Moolman et al. 1998) autofi nezaznamenavali, jak
dlouho jedinec danou c¢innost vykonava. Tento zpusob zakryva rozdily v aktivité
jedince (b&hem dne) i mezi jedinci. Jedinci, Ktefi pracuji Castéji, avSak v kratSich
intervalech, pak mohou byt mylné povazovani za tzv. Casto pracujici délniky
(Desmet et al. 2012).

Nejveétsim nedostatkem téchto studii je vSak rozdé€leni jedinci do kast na
zakladé arbitrarné zvolenych kritérii. Napiiklad Gaylard et al. (1998) si jako mezni
hodnotu pro ochotné a neochotné pracujici délniky vybrali 5% z celkového objemu
prace vykonané vSemi jedinci z dané kolonie. Stejné kritérium se objevuje i ve
studiich Bennett & Jarvis (1988) a Jacobs et al. (1991). Jedinci, kteti vykonali vice,
nez 5% z celkové préace kolonie byli hodnoceni jako ¢asto pracujici délnici a naopak.
Toto rozd¢leni je tedy zalozeno na jedné mezni hodnoté, kterd byla stanovena autory
a je nemozné urcit, jestli mnozstvi prace vykonané jednotlivymi jedinci ve

skute¢nosti netvoii kontinuum.

2.5 Specializace na aktivity spojené s péci o potomstvo a obranou

Pro kolonie socialnich druhi zvitat, které jsou slozeny z velkého poctu jedincd, u
hmyzu i u savceu, je dilezité, aby byly rizné tkoly, které jsou s udrzovanim kolonie
spojené, provadény s co nejveétsi efektivitou (Tofts & Franks 1992). Specializace na
jednotlivé tkony miZe eliminovat neefektivni praci. Rozdéleni jednotlivych uloh
tedy mize byt u rypost vnimano jako produkt selekce pro zvyseni efektivity kolonie
(O'Rian & Jarvis 1998, Mooney et al. 2015). Schopnost operativné¢ meénit svoji
specializaci na jiné ukony umoziuje uspét v meénicich se podminkach (Mooney et al.
2015).

U rypoSe lysého mlad’ata zacinaji provadét Ukony spojené s udrzovanim
kolonie, jako je odstranovani pudy nebo noSeni potravy, po odstaveni, tedy kolem
péti tydna véku (Jarvis & Sherman 2002). Dalsi pracovni aktivitou, kterou provadi
predevsim mladsi clenové rodin u rypoSe lysého a damarského, je péce o novorozena
mlad’ata (Lacey & Sherman 1991, Bennett 1990, Mooney et al. 2015). U rypose

damarského tito mladi pomocnici Cisti a zahfivaji mlad’ata (Bennett & Jarvis 1988).
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Burda (1990) rozdélil ¢leny kolonie rypoSe Ansellova (v plvodni praci
oznaceno jako C. h. hottentottus) do Sesti kategorii podle velikosti téla a chovani.
Prvni tfi kategorie jsou novorozenci (0-10 dnti), kojenci (1-15 tydnli) a odstavena
mlad’ata (12-24 tydnti), ktera se jiz podileji na pifinaSeni potravy a hnizdniho
materialu. Dal$i kategorie jsou takzvani hlidaci mladat (star$i 15 ti tydni), ktefi
travili nejvice ¢asu v hnizd¢€ a jeho okoli, kde mlad’ata zahtivali a Cistili. Také nosili
do hnizda potravu ze zasobarny. Nekteti jedinci zastali v této skupiné i po odchovani
prvniho vrhu. Dalsi skupinou byli vojaci a délnici (starsi 25 ti tydntr). Ti nejvice Casu
travili prozkouméavanim tunelového systému, jeho udrzovanim a noSenim potravy.
Posledni byl rozmnozujici se par (cca 1.5 roku), coz byli nejvétsi jedinci z celé
kolonie a vétSinou =zistavali v hnizd¢, i kdyz to bylo pouze odhadnuto a
nekvantifikovano. Nebylo ani testovano, zda prozkoumdvani systému bylo

Obrana podzemnich systému chodeb proti predatorim je pravé vsak obvykle
zastavana jedinci s vysokou hmotnosti. U rypose lysého byl pocet titokd na predatora
(hada) ¢i jedince z cizi kolonie pozitivné korelovan s télesnou hmotnosti (Burda
1990, Lacey & Sherman 1991, Mooney et al. 2015). Jedinci, ktefi kolonii branili,
nebyli ti prvni, kteti se s vetfelcem setkali (Lacey & Sherman 1991), ale byli
pfivolani specifickou vokalizaci ostatnich (Pepper 1991). Mooney et al. (2015)
prokazali u rypoSe lysého korelaci mezi agresi a mnozZstvi télesného tuku.

Ochrannou funkci velkych jedinct lze také vypozorovat podle pofadi odchytu (Tab.
[11). Velci jedinci byvaji chyceni mezi prvnimi jedinci kolonie (Jacobs et al. 1991,
Lovegrove 1988, Yeboah & Dakwa 2002). Nicméné reprodukéné aktivni jedinci

(vétSinou ti nejveétsi) byvaji chyceni aZ mezi poslednimi.
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Tab. I1I: Potadi odchycenych jedinct v zavislosti na hmotnosti, statusu dominance a
reprodukéni aktivite.

N (pocet jedincti), potadi odchyceni korelované¢ s hmotnosti, pofadi odchyceni
korelované se statusem dominance, repr. samice (reprodukcné aktivni samice), repr.

samec (reproduk¢né aktivni samec)

Druh N  Poradi/ Poiadi/ Odchyceni Odchyceni  Pomér Zdroj
hmotnost  status repr. repr. samice pohlavi
domin. samce M:F
F.damarensis 16 Nezavislé  Pozitivni Mezi Mezi N/A 1

poslednimi  poslednimi

F.damarensis 20 Negativni  N/A N/A N/A 3:1 2
H. glaber 71 Negativni  N/A Mezi Mezi 1,11:1 3
5 poslednimi  poslednimi
C.h. pretoriae N/ Negativni Negativni N/A N/A 15:15 4

A
F. zechi 10 nezavislé N/A Posledni Pted N/A 5
2 repro.sam.

1: Jacobs et al. 1991, 2: Lovegrove 1988, 3: Brett 1991, 4: Moolman et al. 1998,
5: Yeboah & Dakwa . 2002

Velci jedinci rypoSe lysého provadi takzvané vulkdnovani, cozZ je ¢innost pii
které posledni jedinec z kopajiciho fetézce vykopava piebytecnou hlinu na povrch.
Zvitata jsou pfi této ¢innosti vystavena predaci, protozZe se nachazi témet na povrchu.
Ryposi, kteti vyhazuji pudu, byvaji jedni z nejvétSich jedinct v kolonii (Braude
1991). Zajimavym typem chovani je také lehavani velkych jedinch u vchodu do
hnizda. Toto chovani mize byt povazovano za obrané, nebot’ se tak chovaji jedinci,
kteti Gtocili na predatory (Lacey & Sherman 1991).

U rypose lysého byla také zjisténa pozitivni korelace dominance s obranou
kolonie a negativni s pé¢i o potomstvo (Mooney et al. 2015). V této studii navic
provedli zajimavy pokus pro zjisténi, zda jsou jedinci schopni zmény specializace.
V experimentu odstranili n€kolik jedinct, ktefi nejcastéji pecovala o mladata a
nekolik dalSich, ktefi aktivné brénili kolonii. Odstranéni téchto ,,specializovanych*
jedinct vyustilo u zbyvajicich ¢lenti v nahrazeni a pievzeti téchto roli. Mladsi

¢lenové nahradili péci o potomstvo a star$i jedinci obrannou funkeci.
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2.5.1 Socialni hierarchie v rodinach ryposu

Vétsina druhui rypost (rod Fukomys, Cryptomys a Heterocephalus) jsou socialni,
zijici v rodinach, kde se vétSinou rozmnozuje pouze jedna samice a jeden samec
(Bennett 1990, Bennett et al. 1990, Bennett & Jarvis 1988, Lacey & Sherman 1991.
V laboratornich podminkach u rypose lysého a rypose damarského bylo pozorovano i
pateni dvou samct s jednou samici (Burland et al. 2004, Jarvis 1981, Lacey &
Sherman 1997). U samcu stale probiha i spermatogeneze a samice jsou schopné
zabteznout uz po tydnu od smrti kralovny, po které zapo¢ne zapaseni mezi tzv. beta
samicemi o jeji misto (Jarvis 1981, Bennett & Jarvis 1998). Pocty ¢lent rodin rypost
se 1isi mezi jednotlivymi druhy. Napi Cryptomys hottentotus pretoriae Zije v rodiné o
ptiblizn¢ 12 ti ¢lenech (van Rensburg et al. 2004), rypos$ hotentotsky ma ve skupiné
obvykle 4-18 ¢lent (Bennett 1989) rypos Anselliv Zije ve skupinach Eitajicich kolem
13 ti ¢lent (Skliba et al. 2012), rodina rypose damarského méa 10 aZ maximalng 49

¢lent (Burland et al. 2004) a rypos Fukomys darlingi Zije v rodinach kolem 5 az 10
¢lent (Gabathuler et al. 1996).

2.5.1.1 Dominance a zpusoby jeji kvantifikace

Hierarchie kolonie se u socialnich ryposi muze vyjadiovat indexem linearity.
Skupiny s indexem linearity rovnym jedné, tedy skupiny s linearni dominanci ziejmeé
vykazuji nejlepsi rozdéleni pracovnich ¢innosti (Gaylard et al. 1998).

Jacobs et al. (1991) a Gaylard et al. (1998) sledovali u rypose damarského
intenzitu a frekvenci az 21 typt chovani, napt. ,,allogrooming®, kousani do jinych
jedinct, pietahovani, prochazeni kolem ¢i pies sebe v tunelech atd. Jednotlivé typy
chovani byly hodnoceny bud’ jako dominantni nebo submisivni a na jejich zakladé
byl spocten index dominance. Pomoci tohoto indexu byla pro kazdého jedince ur¢ena
hodnota dominance, ktera odpovidala poctu jedincti, nad kterymi byl urcity jedinec
dominantni a hodnota submisivity, ktera odpovidala poctu jedinct, kterym byl
jedinec podfizeny. Tato hodnota byla pouzita pro vypocet Landausova indexu
linearity, jenz v obou ptipadech ukazoval na linearni hierarchii (h=0.94, Jacobs et al.

1991), (h=0.9, Gaylard et al. 1998). Hodnota Landausova indexu nevypovida 0
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socialni struktute druhu, ale je zajimava pro porovnavani vyspélosti a socialni
struktury danych kolonii.

U rypoSe damarského byla prokdzana korelace mezi indexem dominance a
dominantni samice (Gaylard et al. 1998, Jacobs et al. 1991). Zajimavé bylo, ze
hmotnost nebyla u rypose damarského ve vSech ptipadech indikaci véku, ale spise
znamkou jejich socialniho postaveni (Jacobs et al. 1991). V piipadé mladé kolonie
rypoSu damarskych (tfi vrhy) linearita prokazana nebyla, nebot” index linearity byl
velmi maly (h=0.32). Vétsi jedinci navic pracovali vice nez mladi (Gaylard et al
1998). Po nasledujicich dvou vrzich bylo h=0.9. U rypose obiiho byla hodnota
Landausova indexu 0.83 (Wallace & Bennett 1998). U F. darlingi byla u mladé
kolonie o 10 ¢lenech dominance linearni (Gabathuler et al. 1996). U rypose
Cryptomys h. pretoriae linearita prokazana nebyla, nebot hodnota Landausova
indexu byla 0.3 (Moolman et al. 1998).

Ryposi damar$ti maji strukturovanou hierarchii, kde je na ose hierarchie
reprodukéné aktivni par nésledovan nereprodukujicimi se samci. Samice byly
vétSinou podiazené samcim a vzdy reprodukénimu paru (Jacobs et al 1991). Stejna
posloupnost dominance a hmotnosti byla popsana i u rypose obiiho. U tohoto druhu
byl index dominance roven 0,83 (Wallace & Bennett 1998). Gaylard et al. (1988)
nepozorovali dominanci zaloZenou na pohlavi, ale spiSe na potadi jednotlivych vrhi.
Vsechna zvifata (krom jednoho) v prvnim a druhém vrhu byla identifikovana jako
dominantni a nasledovala na hierarchické ose reprodukujici se par. Fritzsche &
Gattermann (2002) popsali u rypose Ansellova hierarchii, kde samci byli dominantni
nad samicemi. Ve star§i pozorované kolonii F. darlingi byli samci také dominantni
nad samicemi. Domiance zde Korelovala s hmotnosti a hodnota Landausova indexu
byla 0,77 (Gabathuler et al. 1996).

2.6 Rozdily v prostorové aktivité v prirozenych podminkach

PrestoZze vyzkumu sociality rypost byla vénovana velkd pozornost, jen velmi malo
informaci bylo ziskdno V pfirozenych podminkach. Je samoziejmé velmi slozité
ziskat informace o konkrétnim detailnim chovani, protoze neni moznost v chodbach

bez pristupu svétla toto chovani pozorovat. Nicméné radiova telemetrie, kterou je
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mozno lokalizovat zvife oznacené vysilackou, umoziiuje hodnotit rozdily
V prostorové a mimohnizdni aktivité. Hlavnim problémem terénnich studii aktivity
rypost je jejich velka narocnost, z které prameni jejich maly pocet a riizna metodika.
Z tohoto divodu se jednotlivé prace Spatné porovnavaji. V prvni terénni radio-
telemetrické studii Lovegrove (1988) nebyl viibec schopen méfit aktivitu 9 z 21
¢lend kolonie z diivodu jejich malé hmotnosti a tedy nemoznosti nasadit obojky.
Obojky s vysilackami by mély byt t€z8i nez 5% jejich télesné hmotnosti. V téchto
studiich nemohou byt mapovani vSichni ¢lenové kolonie a neni mozné ptesné urcit,
jakou pracovni, ¢i jinou aktivitu zvifata pravé konaji. AvSak polyethismus jako
predmét studia je zajimavy pravé mezi dospélymi jedinci a tento pfistup umoznuje
ziskat data o jejich aktivit¢ v pfirozeném prostiedi. Ruzny vzorec aktivity
jednotlivych zvifat je zfejm¢ indikdtorem riizného typu uloh, které jedinci
vykonavaji. Pokud se napiiklad jedinci pohybuji ve velkém okrsku, muize to

znamenat, ze okrsek bud’ patroluji nebo exploruji tunely na jeho okrajich.

2.6.1 Aktivita mimo hnizdo v zavislosti na reproduk¢nim statusu

Ve vsech radiotelemetrickych studiich provedenych na volné zijicich socialnich
rypoSich byli rozmnozujici se jedinci nejméné cCasto detekovani mimo hnizdo
(Lovegrove 1988, Lovy et al. 2013, Skliba et al. in prep.). U rypose obiiho byl
rozmnoZzujici se samec aktivni pouze polovinu ¢asu oproti ostatnim ¢leniim kolonie a
vyuzival jen asi 20% domovského okrsku ve srovnani s ostatnimi jedinci. Tento
samec se nejcastéji vyskytoval v hnizd¢ a v jeho tésné blizkosti - ziejmé takeé v
potravnich komorach (Lovy et al. 2013). Podobné i reproduk¢éni samci rypose
Ansellova vyuzivali méné prostoru nez vét§ina nerozmnozujicich se jedinci (Skliba
et al. in prep.). Béhem téchto terénnich studii se podafilo pouze jednou odchytit i
reprodukéné aktivni samice, a to u rypose Ansellova. Ty byly nejvice aktivni v okoli
hnizda, avSak jejich celkové vyuzivani prostoru se piekvapivé pfili§ neliSilo od
nerozmnozujicich se jedinci. (Skliba et al. in prep.).

Nejvice mimohnizdni aktivity vykazovaly malé samice rypoSi obfich a
damarskych (Lovegrove 1988, Lovy et al. 2014). Stejny vysledek byl zjistén i
v piipadé rypoSe Ansellova, kde mezi nerozmnozujicimi se jedinci to byly pravé
samice, kdo se pohyboval ve vétsich vzdalenostech od hnizda, coz by mohlo souviset

s jejich odlisSnym zplsobem disperze, pfi némz ziejmé vyuzivaji existujici sit’ tuneli
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(Lovy et al. 2013, Skliba et al. in prep.). U jedné z téchto samic byla dokonce
zjisténa kratka navstéva teritoria sousedni ryposi kolonie (Skliba et al. in prep.).
Lovegrove (1988) zjistil, ze dvé hnizda na okraji systému obyvali témét vyhradné
dva nejveétsi samci, proto predpoklada, ze tito samci mohli patrolovat podzemni
systém.

Stejné¢ tak jako ve studiich, které byly provadény v laboratofi, pfispivaji
reproduk¢éné aktivni zvitrata (alespoii samci) nejméné k pracovnim ukontim v ramci
udrZovani kolonie i v terénnich studiich. Ale na rozdil od nékterych laboratornich
studii, ve kterych byly popsany kasty na zakladé pracovni aktivity, v zadné ze studii
provadénych v terénu takovéto kasty popsany nebyly. Té€lesna hmotnost U rypose
Ansellova korelovala pozitivné s pobytem v hnizdé a negativné s vyskytem ve
stfednich a velkych vzdalenostech od hnizda (Skliba et al. in prep.). VEtsi jedinci byli
mén¢ ¢asto zaznamenani mimo hnizdo i u rypose obtiho a rypose damarského (Lovy
et al. 2013, Lovegrove 1988), coz odpovida i vétsiné laboratornich studii, kde velci
jedinci byli méné aktivni (Dammann et al. 2011, Fritzsche and Gattermann 2002,
Lacey a Sherman 1991, Mooney et al. 2015, Schielke et al. 2012).

2.6.2 Synchronizace pracovni aktivity

Lovegrove (1988) piedpoklada, Ze ryposi damar$ti zijici v pousti Kalahari
vyznacujici se vysokymi teplotami béhem dne vydrzi byt aktivni jen jednu hodinu,
neZ se zacnou prehiivat. AvSak Lovy et al. (2013) zjistili stejny vzorec denni aktivity
u rypose obiiho Zijiciho v chladnych podminkach, kde byl nebyl divod k piehtati
z diivodu vysoké teploty. Tuto ¢asovou distribuci povazuji tedy spise za vedlejsi
efekt spole¢ného vyuzivani hnizda ¢i za dasledek kooperativni prace. Je velmi
pravdépodobné, ze u téchto druhti existuje jistd mira koordinace pracovnich aktivit.
Ukazuji na to studie, kdy nemnozici se jedinci byli opakované nalézani na urcitych
mistech minimaln¢ s jednim dal§im ¢lenem kolonie, poptipadé bylo pozorovano
nahrazovani jedince jinym na urcitém misté jako naptiklad u rypose obiiho (Lovy et
al. 2013). U rypose Ansellova byly denni vzorce mimohnizdni aktivity podobné&jsi u
jedincti stejné skupiny, nez u jedincti napii¢ skupinami (Skliba et al. 2014).
Synchronizace aktivity jedinci vsak u zadného z téchto druhd nebyla spolehlivé

prokazana.
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3 ZAVER

V rodinach socialnich druhd ryposu Ize v laboratornich podminkach ale do
jisté miry i v terénu za pomoci radiové telemetrie pozorovat urcité¢ rozdéleni roli.
Protoze se toto rozdéleni roli ziejmé ve vétSin€ pripadd méni s veékem, lze ho
povazovat za tzv. vékovy polyethismus. Idedlni vékovy polyethismus je vSak
Vv piirozenych podminkach ziejmé mnohdy narusen riznymi ekologickymi faktory,
napft. predaci, které maji nasledné vliv na slozeni kolonie a dale napiiklad rozdilnymi
rychlostmi ristu u po sobé jdoucich vrhi. Pfitomnost behavioralnich kast jako
diskrétnich kategorii viceméné¢ nezavislych na véku vsak dosud nebyla u zadného
druhu spolehlivé prokazana. Kvili mnohondsobné¢ nizSimu poctu clent kolonie
rypost oproti koloniim hmyzu se rozdily v chovani jedinct v kolonii nemusi na prvni
pohled zdat kontinualni, coz mize svadét tyto kasty n€jakym zplisobem definovat.
Vzdy by vSak mélo byt jasné, ze jde pouze o arbitrarni rozdéleni jedinct do
kategorii, nikoliv o kasty v pravém slova smyslu. Savci jsou kromé& véku velmi
ovlivnéni socialnimi interakcemi, a proto jsou zajimavé studie zabyvajici se

rozdélenim pracovnich ukont v zavislosti na statutu dominance

4 NAVAZUJICI POKUS

Popisu rozdild v aktivit¢ mezi ¢leny kolonii socidlnich rypost se vénovalo mnoho
studii (napf. Dammann et al. 2011, Fritzsche and Gattermann 2002, Lacey a Sherman
1991, Mooney et al. 2015, Schielke et al. 2012). V Zadné z nich se vsak nepodafilo
na zakladé¢ rozdili v aktivité, ¢i v preferenci pracovnich ukonl dokazat existenci
behaviordlnich kast. Hlavnim nedostatkem studii je maly vzorek, ktery ve vétSing
pfipadli znemozZnil rozliit, zda variabilita v chovani jedincil tvofi diskrétni shluky,
coz by ukazovalo na existenci kast (Bennett 1990, Bennett, 1992, Bennett and Jarvis
1988, Jacobs et al. 1991, Jarvis 1981, Wallace and Bennett 1998) nebo kontinuum,
coz by ukazovalo spiSe na polyethismus zavisly na véku. Ve své navazujici
magisterské praci se proto zaméfim na tento jev.

Pozorovani bude provadéno na druhu F. darlingi. K pozorovani vyuziji péti

rodin, které byly odchyceny v Nsanje, jizni Malawi v roce 2005. Vsechny rodiny
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maji jeden rozmnozujici se par. V téchto rodinach jsou také nerozmnozujici se
potomci reprodukéniho paru, ktefi pochdzeji zriznych vrhi. Pocet Cclent
jednotlivych rodin je sedm az deset (primér 9.2). Celkové se jedna o 46 jedincu o
hmotnosti od 60 g do 198 g. Jejich veék se pohybuje od jednoho roku do minimalné
10 let u odchycenych zvitat, u kterych neni ptesny veék znamy.

Experiment bude probihat na katedfe zoologie, PfF JU v Ceskych
Budgjovicich. V experimentalni mistnosti bude nastavena svételna perioda 12 hodin
se svétlem od 6:00 do 18:00 h. Ryposi jsou krmeni n€kolika druhy zeleniny a ovoce
(mrkvi, bramborem, jablkem, batatem, fepou) a jednou tydné komeréné vyrabénou
potravou Darwin (suSené ovoce, semena). Jako vystelka je pouzivano konstantni
mnozstvi raSeliny. VSechna zvitata z rodin, které¢ budu pouzivat pii pokusu, maji
zaveden podkozni veterindrni ¢ip, ktery umoziuje jejich identifikaci.

K zaznamenavani aktivity bude pouzivan systém elektronické identifikace
Trovan ® technology, ktery je zalozeny na nizkofrekvencnich transpondérech (125
kHz). Pro pilotni experiment bylo pouzito 5 RFID &tecek (Trovan LID650) s
anténami umisténymi kolem chodby. Ctedky rozpoznaji kazdého jedince podle
implantovaného podkoZniho identifikaéniho ¢ipu. Cas priichodu jedince anténou byl
zaznamenan spolu s kodem jeho Cipu a ¢islem antény a ulozen do paméti Ctecky.
Pomoci programu Dorset ID pak byla data z jednotlivych ¢tecek denné stahovana.
Tento systém je velice citlivy a zaznamena kazdy prichod jedince. K dispozici je
Vv soucasné dobé Sest kruhovych ctecek, které se mohou umistit libovolné na systém,
ktery byl vyroben, aby byl kompatibilni s primérem ¢teCek a odpovidal télesné
velikosti F. darlingi. Tato metoda poskytuje moznost ziskat mnohonasobné vice
zaznami, neZ pii pozorovani, které by provadél jeden Eloveék pouze n€kolik hodin
denng, jak tomu bylo v mnoha ptedchozich studiich (Bennett 1990, Bennett et al.
1990, Bennett and Jarvis 1988, Jacobs et al. 1991).

Pokus bude probihat v systému z plexiskla, ktery bude obsahovat hnizdni a
potravni komoru a jednu komoru, ktera slouzi k vylu¢ovani. V soucasné dob¢ jsou
k dispozici dva navrhy systémt chodeb, jeden ,linearizovany* a jeden ,,cirkularni‘
systém (Obr. 4). Vyhody a nevyhody téchto typi systému budou V nejblizsi dobé
testovany a nasledné bude pro pokus pouzivan jeden standardizovany systém. Pokus
bude probihat u kazdé z péti rodin opakované s pauzou jednoho mésice, aby zvitata

nepiestala byt v systému aktivni a nebyl u nich naptiklad vyvolan pfili§ velky stres z
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Castého premistovani. Rodina bude v systému ponechana Sest dni a to

Z hygienickych divodl a pro porovnani se studii Schielke et al. (2012)

L

Obr. 4: Cirkularni a linearizovany systém

Béhem pobytu zvifat v systému budou provadény urCité zasahy, jako
zablokovani tunelu vedouciho k potravé prekazkou, kdy se bude pozorovat, kteti

jedinci hlinu odstranuji

Ve své diplomové praci se budu zabyvat témito otazkami:

Snizuje se aktivita u jedincti S vy$§i hmotnosti?

Li3i se aktivita v zavislosti na pohlavi?

Pokud dojde k zablokovani tunelu, odstranuji prekazku mladsi (mensi)
jedinci?

A wnhE

NiZe jsou uvedeny predbézné vysledky pozorovani jedné rodiny s deseti Cleny,
u které byla u vSech Cleni zaznamenavana aktivita po dobu Sesti dnti. Data byla
filtrovdna z divodu mozného opakujiciho se zaznamenavani jedince, ktery se
nachazi u c¢tecky, coz znamenalo, ze za aktivniho byl povazovan pouze takovy
jedinec, jehoz zaznam na jedné ctecce byl oddélen pauzou deseti sekund. Data
z prvniho dne, kdy byla rodina pfemisténa do systému, byla odstranén z divodu
prozkoumavani a nadmeérné aktivity Vv novém prostiedi.

Pro zpracovani dat a urceni aktivity jsem prozatim pouZzila pouze Cetnost
jednotlivych prichodl. Dal§i moznosti je stanovovat aktivitu na zakladé pobytu

V hnizd¢. Zda je jedinec v hnizd¢ by umoznovaly urcit dvé ¢teCky umisténé v tésné
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blizkosti sebe, coz jsme Vv tomto pilotnim experimentu neméli. Na obrazku €. 5 je

vidét mirny pokles celkové aktivity s rostouci télesnou hmotnosti.

3500 -
*

3000 -

2500 | d
o
T 2000 - ¢ *°
= *
.S 1500 . *
a
+ 1000 -
'8
S 500 A

0 . ' :
50 100 150 200
Télesna hmotnost (g)

Obr. 5: Zavislost po¢tu pruchodti na télesné hmotnosti béhem Sesti dni

zaznamu jedné rodiny rypose F. darlingi.
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Obr. 6: Pocet pruchodi zvitat ¢teckami v pribéhu 24-h dne. Aktivita je
minimalni v rannich a maximalni ve vecernich hodinach, coZ by odpovidalo denni
aktivité, avSak aktivita se nezvySuje ihned po rozsviceni (v 6 hodin rano), ale az o

dv¢ hodiny déle.
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5 OBRAZOVA PRILOHA

Index of Reproductive Skew

Q
A B
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billed Anls Scrub Jays Mongooass
Acorm Seripe-backed Naked
Woodpeckers Wrens Mole-Rats
Black-tatled  Golden African Wild Dogs
Prairie Dogs  Jackals
Stenogaatrine Bees
wm [Arspochiorsila
nigricana)
ter Bees Wasps
Cﬂmnﬂ (Polistes fiscatus)
Social Spiders Termites
i) neticederiais)

Obr. 1: Kontinuum eusociality (Sherman 1995)
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Obr. 2: Rentgenové snimky rypost lysych (Henry et al. 2007).

Vysvétlivky: A: relativni velikosti zkoumanych rypost (plnd ¢ara- vrchol bederni
patefe, prferuSovand cCara- zacatek obratle L8), B: Ciselné znaceni obratla, C:
reprodukéné aktivni samice na zacatku a na konci studia, D: reprodukéné aktivni

samice ve vysokém stadiu biezosti.
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