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1. Uvod

V prubéhu evoluce se u savet vyvinulo velké mnozstvi riznych funkénich tvart lebky,
které se Casto povazuji za specifické adaptace na odli§né zpusoby zivota. Morfologie lebky je
dulezita, jelikoz jeji tvar odrazi charakteristiky prostiedi, ve kterém dany druh ¢i skupina druha
zije (Hildenbrand 1985). Vyrazné evolu¢ni zmény v morfologii lebky, ale také zubti a spodni
Celisti, vykazuji podzemni hlodavci, jelikoz tizce souvisi s jejich adaptacemi na zivot
v podzemi, pfedevs§im pak schopnosti hloubit tunely (Kang et al. 2020, Fournier et al. 2021).
Ackoli je funk¢éni morfologie lebky studovana napfi¢ mnoha skupinami savci, podzemni
hlodavci predstavuji jedny z nejvhodnéjSich kandidatd k takovémuto vyzkumu, jelikoz
v podzemnim prostfedi jsou zvifata vystavena rliznym nepifiznivym podminkam, které
ovliviiuji naro¢nost hrabani, a tedy i aparat hrabani a s nim souvisejici adaptace na lebce (napf.

Begall et al. 2007, Fournier et al. 2021).

Vramci podzemnich savci hraji morfologické adaptace na lebce dilezitou roli
predev§im u skupin, které jsou zivotu v podzemi nejlépe uzptusobeny, tedy u celedi
slepcovitych (Spalacidae) a ryposovitych (Bathyergidae). Zastupci téchto dvou Celedi travi
naprostou vétsinu svého zivota pod zemi, vCetné€ shanéni potravy ¢i potencionalnich partnert,
a maji fadu konvergentnich adaptaci (Nevo 1999, Begall et al. 2007). Jeden z idealnich
kandidati na studium funk¢éni morfologie lebky je slepec galilejsky (Nannospalax galili)

vees

vees

v odlisnych typech pud jsou geneticky odlisné (Hadid et al. 2013, Li et al. 2015, 2016),
se spekuluje o tom, ze by u tohoto druhu mohlo dochéazet k ekologické speciaci (Hadid et al.
2013, Lovy et al. 2015, 2017), procesu, kdy vlivem disruptivni selekce dochazi k populacnimu
rozraznéni na zakladé prizpisobeni se odlisSnym ekologickym podminkam prostiedi. Prave
funkcni morfologie lebky by mohla v tomto procesu hrat dilezitou roli, a tudiz by se tyto dvé

populace mohly lisit také v morfologii lebky.

Cilem mé bakalarské prace je pomoci literarni reSerSe zhodnotit funkéni morfologii
lebky u savcu, zjistit jakymi aspekty je morfologie lebky ovlivnéna u riznych skupin savcd,
a primarné pak u podzemnich hlodavci a nastudované informace aplikovat na modelovy
organismus, slepce galilejského (Nannospalax galili). Dalsim cilem je na zakladé
nastudovanych informaci navrhnout znaky pro planovanou analyzu v magisterském studiu,

ve které bude cilem pomoci geometrické 3D morfometrie porovnat morfologii lebky u tfi
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populaci slepce galilejského Zijiciho ve tfech riznych padnich typech (bazalt, rendzina, terra-
rossa) s odliSnymi ekologickymi charakteristikami a porovnat miru adaptace pro zivot v té€chto

padach.



2. Charakteristika podzemniho prostredi

Podzemni prostfedi je ekotop, ve kterém jsou organismy vystaveny silnému
environmentalnimu stresu, tedy aplné tme, nizké produktivité prostredi, vysoké vlhkosti,
omezené vymeéné dychacich plynl, ktera mize vést az k hypoxii a hyperkapnii, a také
vysokym energetickym narokdm na hrabani (Sumbera et al. 2006, Begall et al. 2007, Nevo
2013). Diky nizké priméarni produkci je potravni nabidka v podzemi nizké a potravni zdroje,
hlavné podzemni zasobni organy rostlin, jsou nerovnomeérne€ a shlukovité distribuovany,
z ¢ehoz prameni jejich obtizna lokalizace. V neposledni fad¢€ je podzemni ekotop zbaven
stranu ale poskytuje zivot v podzemi také fadu vyhod, a to hlavné ochranu pied predatory
a klimatickymi extrémy (Begall et al. 2007). Divodem, pro¢ podzemni zvifata ziji v tomto
energeticky naro¢ném prostfedi, jsou pravé vyse zminéné vyhody, které jsou nicméné

vykoupeny extrémné vysokymi energetickymi naroky na hrabani (Vleck 1979).

Savci zijici v podzemi se tomuto prostiedi prizpusobili v rizné mife. Jsou druhy méné
pfizpasobené, tedy fosorialni, které si hloubi nebo vyuzivaji jiz existujici nory, a pouzivaji je
predevsim jako ukryt, ale potravu si hledaji nad zemi. Nejlépe jsou podzemnimu zptisobu
zivota adaptovani savci subteranni, ktefi travi prakticky cely zivot v podzemi a také zde hledaji
potravu a potencionalni partnery (Begall et al. 2007). Jednim z dalezitych aspekti, se kterym
se musi podzemni savci vyporadat, je extrémni energeticka naro¢nost hloubeni nor, které mize
byt v zavislosti na typu pudy 360-3400krat naro¢néjsi nez pohyb na povrchu (Vleck 1979). To
plati predev§im pro podzemni hlodavce, ktefi se zivi vyhradné podzemnimi zasobnimi organy
rostlin, diky ¢emuz zvifata musi neustale ménit své systémy tunell, aby potravu lokalizovala
(Nevo 1999, Begall et al. 2007). Energetickou naro¢nost hrabani ovliviiuje predevsim typ
pudy, jeji hustota a soudrznost, ale také charakteristiky tunelového systému, které jsou
definovany délkou segmentt, uhlem stoupani tuneld, hloubkou tunela slouzicich k hledani
potravy a jejich primérem (Vleck 1979 a 1981). S energetickou naro¢nosti hloubeni tunelt
souvisi také velikost téla zvitete, kdy se s velikosti téla zvySuje pramér tunelu a tim padem
i energetickd narocnost hrabani. Maximalni ptipustna velikost téla je ovlivnéna produktivitou
habitatu a energetickou narocnosti hrabani v lokalni ptidé (Vleck 1981). Energii potfebnou
k hrabani mizeme rozdélit na ¢ast potfebnou k samotnému vyhrabavani tunelu a pak energii

nutnou k vyhrabavani uvolnéné pudy ven z tunelu (Vleck 1979).



Jak jsem jiz zminila diive, v podzemnich systémech savca panuje specifické mikroklima,
konkrétné teplota a vlhkost, a sloZeni dychacich plynu, které jsou ovlivnény faktory, jako je
vegetatni pokryv, kvalita pudy, hloubka, délka, primér a tvar tuneld, ale také jejich ventilaci
(Begall et al. 2007). V hnizdech je obvykle vySsi teplota nez v ostatnich Castech systému, coz
muze byt zpisobeno nejen piitomnosti zvirat, ale mozna také rozkladem vegetace z pudy
smichané s vykaly, coz by mohlo zlepSovat tepelné podminky rozkladajicim se organickym
materidlem (Jarvis a Sale 1971). Relativni vlhkost v systémech je pomérné vysoka a stala, a to
i v pudach suchych ¢i zmrzlych (Moore a Roper 2003, Begall et al. 2007). Vysoka vlhkost
prispiva k udrzovani vodni bilance, jelikoz se ve vodou nasyceném prostiedi minimalizuje
ochlazovani plic odpafovanim a podzemni zvifata tak Setii vodu. Pfi vysoké pudni vlhkosti
muze také dochazet k efektivnimu ochlazovani téla diky vyssi termalni kapacité vihké pudy,
coz umoziiuje hrabat efektivngji a déle (Okrouhlik et al. 2015, Sumbera 2019). Tunely, a to
i ty uzaviené, jsou pravdépodobné ventilovany vzdusnymi proudy, které se vytvairi pomoci

vn¢jsiho vétru na povrchu (Begall et al. 2007).

2.1 Adaptace savcu na podzemni prostiedi

ee,

Zvitata Zzijici v podzemi obyvaji rizné typy habitatd a pad, které predstavuji Zivotni
prostor s odlisSnymi ekologickymi naroky, coz vedlo v prub&hu evoluce ke vzniku unikatnich
morfologickych, fyziologickych a behavioralnich adaptaci (Nevo 1979, 1999, Begall et al.
2007). Fyziologické adaptace spolu s morfologickymi jsou prikladem konvergentni evoluce
na zivot v podzemi (Begall et al. 2007). Nékolik skupin hlodavci se konvergentné
pfizptisobilo podzemnimu zpisobu Zivota, s riznou mirou adaptace (Nevo 1979, Stein 2000,
Rodrigues et al. 2023). Nejvice studovanymi jsou slepci rodu Spalax/Nannospalax a africka
Celed ryposu Bathyergidae, ktefti jsou adaptovani na striktné podzemni zptisob Zivota a maji
fadu konvergentnich adaptaci (Nevo 1999, Fournier et al. 2021). Naptiklad u rypoSe lysého
Heterocephalus glaber a slepct rodu Spalax a Nannospalax byly prokazany adaptace pro
toleranci hypoxie, dlouhovekost a rezistence na rakovinu (Kim et al. 2011, Manov et al. 2013,
Kirby et al. 2018, Rodrigues et al. 2023). Pro Zivot v podzemi je také dulezita vyména tepla
skrze jeho vedeni a konvekci (Daly a Buffenstein 1998), a v souvislosti s hypoxii krevni
transport se zvySenou kapacitou pro prenos kysliku, zvySenou koncentraci hemoglobinu
a vysokou afinitu pro kyslik (Shams et al. 2005). Dalsimi konvergentnimi fyziologickymi
adaptacemi, sdilenymi podzemnimi hlodavci, jsou nizka télesna teplota a vysoka teplotni

kondukce, které jsou disledkem vlivu prostiedi (Nevo 1999, Buffenstein 2000).



Morfologické adaptace jsou spojené predevsim s hrabanim, respektive hloubenim tuneld,
ale také naptiklad se zpracovavanim potravy (Ellerman 1956, Nevo 1979). Podminky
podzemniho prostiedi vedly k evoluci télniho planu, ktery je charakterizovan valcovitym
tvarem téla, relativni redukci délky koncetin a télnich vyristk(, a specializovanymi smysly
pro detekci potravy a potencionalnich partnert. Valcovity tvar téla a redukované koncetiny
slouzi predevsim jako adaptace k manévrovani v uzkych prostorech tunelii. Dalsi obecnou
charakteristikou podzemnich savci jsou relativné Siroka chodidla, coz je modifikace pro
zvétSeni plochy potiebné pro snazsi posouvani uvolnéné pudy hrabanim. Chodidla maji na
okraji navic tuhé, hrubé chlupy, které dale zvétsuji povrch a pomahaji zachytit pidu a posouvat
ji ven z tunelu (Stein 2000). Kosti koncetin jsou vice robustni se zvétSenymi vybézky pro
pfichyceni svalu, a na zadnich koncetinach maji srostlou holenni kost s Iytkovou (Hildenbrand
1985, Stein 2000, de Freitas et al. 2021, VanBuren et al. 2017). Tyto adaptace na koncetinach
slouzi predevs§im k minimalizaci energetické naroc¢nosti hrabani v pidé (Luna a Antinuchi
2007, Zelova et al. 2010), redukci rizika zlomenin zvySenou robustnosti kosti (Casinos et al.
1993, Montoya-Sanhueza a Chinsamy 2017, Montoya-Sanhueza et al. 2019). Potfeba
efektivniho hrabani v riznych typech pad vedla k evoluci dvou zptsobt hrabani nor, tzv.
,,scratch digging® a ,.chisel-tooth digging* (viz. dale) (MclIntosh a Cox 2016, Morgan et al.
2017, Fournier et al. 2021). Nejzasadn€jsi zménou v pribéhu evoluce tedy prosel hrabaci
aparat podzemnich savct, konkrétné adaptivni zmény na lebce a koncetinach. Morfologickymi
zménami na lebce a spodni Celisti se budu blize zabyvat ve své praci, respektive funkéni
morfologii lebky a jaké postupné zmeény, souvisejici s zivotem v podzemi, se na lebce

vyvinuly.



3. Funk¢ni morfologie lebky

Morfologicka variabilita mezi danymi taxony je primarn€ ovlivnéna dvéma faktory, a to
ekologii a evolucni historii (Borges et al. 2017). Diky této variabilit€ maji savci rizné télesné
formy, tedy 1 vCetné lebky, které jsou Casto povazovany za specifické adaptace na jejich
konkrétni zpusob zivota a prostiedi, ve kterém ziji (Hildenbrand 1985, Biewener a Patek
2018). Lebka se sklada z mnoha funkénich Casti, které jsou navzajem integrované (propojené),
protoze prosly spole¢nym vyvojem. Toto propojeni je dané spole¢nymi prekurzory, ze kterych
se vyviji casti lebky, a protoze vSechny tyto Casti sdili spolecnou evolucni historii (Moore
1981, Klienberg 2003, 2013). Toto propojeni neni jednotné (nejen v ramci lebky, ale celého
organismu), ale je strukturované do moduld, tedy urcCitych Casti, které jsou pevné spojené, ale
zaroven relativné vzajemné nezavislé (Klienberg 2013). Zmeény ve struktufe a rozsahu
propojeni maji vliv na schopnost druhu odpoveédét na selekci. Obecné se da fici, ze taxony
s vyssi celkovou morfologickou integraci na lebce, tedy s vice propojenymi castmi lebky, maji
nizs§i schopnost reagovat na selekci nez druhy s mensi integraci, které selekci podléhaji
snadnéji (maji vyssi evolucni flexibilitu) (Marroig et al. 2009). Morfologicka integrace
odkazuje na modularni usporadani vztahli mezi vlastnostmi v organismu, které¢ vedou bud’
k omezeni nebo usnadnéni evoluce (Porto et al. 2009). Zmény v rozsahu propojeni mohou byt
vysledkem genetického driftu, pfirodni selekce ¢i obou (Marroig et al. 2009). Napftiklad
ve studii (Sansalone et al. 2022) zjistili vysoky stupen integrace u podzemnich druha krtka
(Talpidae), zatimco u nepodzemnich druht byla korelace nizsi, coz maze u nepodzemnich
druhi zahrnovat vice nezavislou evoluci. Toto zjisténi potvrdilo predikci, Ze integrace hrala
klicovou roli v udrzovani funk¢niho spojeni anatomickych struktur u podzemnich druhd

(Sansalone et al. 2022).
3.1 Funkéni morfologie lebky u saveu

Jednou z mnoha skupin savcd, u kterych se detailné studovala funkcni morfologie lebky
jsou netopyfti. Ve studii Nogueira et al. (2009) se autofi zabyvali silou skusu a morfologii lebky
a spodni Celisti u listonosovitych netopyrd (Phyllostomidae), ktefi jsou znami vysokou
diverzitou potravnich strategii, kdy se zivi riznorodymi druhy potravy s odlisnymi fyzikalnimi
vlastnostmi, tj. od tekuté potravy (krev, nektar), az po velmi odolnou a tvrdou potravu (v¢.
exoskeletu hmyzu ¢i kosti obratlovcd). S rliznorodymi potravnimi strategiemi souvisi
i diverzita v morfologii a funkcnich adaptaci na lebce (Nogueira et al. 2009, Santana et al.

2012). Nogueira et al. (2009) pouzili techniku 2D geometrické morfometrie pro kvantifikovani
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tvaru lebky a spodni Celisti (obr. 1) a ke zkoumani hypotézy, zda lze residualni variabilitu sily
skusu (po odfiltrovani vlivu velikosti téla) vysvétlit zménami tvaru v téch oblastech lebky
a mandibuly, kde se upinaji zvykaci svaly, a to v disledku konzumace rozdilné potravy. Jako
u naprosté vétSiny studii zabyvajicich se silou skusu se ukazalo, ze primarnim faktorem
ovliviiujicim silu skusu byla variabilita ve velikosti téla. Vysledky studie nicméné potvrdily,
ze vyznamnou Cast residudlni variability v sile skusu by mohly vysvétlovat rozdily
v potravnich ekologiich zkoumanych druhd, které se projevily funkénimi zménami ve tvaru
lebky a spodni Celisti. Podobné jako v predchozich studiich (Freeman 1979, 1981a, b) maji
druhy listonosovitych netopyru se silnéjsim skusem kratsi rostrum, relativn€ vyssi lebku, diky
1épe vyvinutému §ijovému hiebeni, a také vice robustni zygomatické oblouky. Zvitata s mensi
silou skusu maji naopak prodlouzené rostrum a uz§i zygomatické oblouky. To plati také
u nektarivornich netopyrd (Freeman 1995), kde je prodlouzené rostrum pravdépodobné
disledkem vyvoje prodlouzeného a specializovaného jazyka nutného ke konzumaci nektaru
(Nogueira et al. 2009). Mezi prodlouzenim lebky a silou skusu tedy existuje trade-off, ktery
omezuje moznou konzumaci tvrdsi potravy u specializovanych nektarivornich netopyra.
Ve zpracovani potravy hraji kromé sily skusu dulezitou roli také fezaky, ovSem s mensim

vyznamem u druht s tekutou potravou, jako jsou nektarivorni netopyii (Freeman 1995).

Obr. 1: Pozice landmarkd (Ctverce) a semilandmarkli (kruhy) na lateralni strané lebky

u listonosovitych netopyru (Phyllostomidae) (Nogueira et al. 2009).



Vztahem mezi dietou, potravnim chovanim, a morfologickou a funk¢ni diverzitou lebky
u stejné skupiny netopyrd se zabyvali také Santana et al. (2012), ktéfi zjistili, Ze druhy
konzumuyjici tvrdou a tuhou potravu maji kratsi lebky a vice se spoléhaji na spankovy sval
(musculus temporalis), coz piispiva k mechanické vyhodé€ pfi otevirani tlamy (,,gape angle®)
(Santana et al. 2012). Ukazalo se, Ze evolucni zmény tvaru lebky a role svalt generujicich silu
skusu, musculus temporalis a musculus masseter, jsou korelovany s tim, jak velka torze a ohyb
pusobi na danou cast lebky pfi skusu. Druhy, u kterych pfi skusu dochazi k relativné velké
torzni sile v misté skusu maji tendenci ke kratsi a robustnéjsi lebce a vétsSimu podilu momentu
produkovaného musculus temporalis (oproti musculus masseter) (Santana et al. 2012).
Musculus temporalis se zda byt dilezity pfedevsim u durofagnich druht specializovanych na
tvrdé ovoce nebo hmyz a obratlovce, u kterych je také dulezita relativné velka sila skusu
(Santana et al. 2012, Dumont 2003, Aguirre et al. 2003). Naopak u druht Zivicich se mékci
potravou ma na silu skusu vétsi vliv musculus masseter (Santana et al. 2011). Tyto trendy
v morfologii a biomechanice lebky poskytuji vhled do behavioralnich a ekologickych faktort
tvarujicich lebku u troficky rozdilnych skupin savct. Celkové vysledky této studie potvrzuji,
ze vétsina sledované variability v morfologii a biomechanice lebky u listonosovitych netopyra
je ovlivnéna zménami v tvrdosti konzumované potravy (Santana et al. 2012) a potvrzuje tedy

vysledky predeslé studie u této skupiny letount.

Dieta jako ekologicky faktor a jeji vliv na morfologii lebky se studovala i na mnoha
dalsich skupinach savcu. Jednou z téchto studii je Grossnickle (2020), kde se zaméfili na vliv
diety na morfologii Gelisti u 21 fadt zivorodych savel (placentalové, vagnatci). Zivorodi savci
(Theria) predstavuji jednu znejvice funkcné diverznich skupin, okupuji fadu rdznych
ekologickych nik a maji odlisné télni formy (Eisenberg 1981, Braun a Maurer 1989, Alroy
1999, Luo et al. 2011). Dieta ma zéasadni vliv na evoluci funkéni morfologie spodni Celisti,
a jsou dva znaky na Celisti, které maji tento vztah s dietou obzvlasté silny. Prvnim znakem je
velikost uhlového vybézku, ktery se zvétsuje s herbivorii, a druhym znakem je délka zadni
Casti Celisti, ktera se s herbivorii naopak zmensuje (Grossnickle 2020). Prodlouzeny thlovy
vybézek je béznym znakem u fady herbivornich skupin. Tento vybézek poskytuje vétsi plochu
prouchyceni zvykaciho a kiidlového svalu (musculus masseter a pterygoideus), které zlepsuji
kontrolu nad drcenim potravy u velkych herbivori (Radinsky 1985, Grossnickle 2020).
Posunuti téchto svalli nize (vice ventralné) od Celistniho kloubu vede k jejich roztahnuti béhem
otevirani Celisti (Herring a Herring 1974), coz limituje maximalni rozevieni Celisti a snizuje

silu skusu pfi Sirokém rozevieni, coz pfinasi nevyhodu faunivorim konzumujicich velkou



korist, u kterych mize selekce upiednostiiovat vétsi rozevieni Celisti. U herbivort prodlouzeni
uhlového vybézku a piipojeni svaloviny muze zmensSit rozevieni Celisti, ale zaroven zlepsit
schopnost drceni, ktera je dulezita pro zZvykani rostlinné potravy. Vysledky také naznacuji, ze
druh diety ma vétsi vliv na zadni nez predni Cast Celisti, a ze existuje korelace mezi délkou
zadni Casti Celisti a dietou. DalSim vyznamnym znakem je délka fady molari a maximalni
hloubka molaru, které se zmensuji s herbivorii u nehlodavci, zatimco u hlodavcu se délka
i hloubka molarG s herbivorii naopak zvétsuji (Grossnickle 2020). Hlodavci a nehlodavci
se také 1isi hloubkou téla Celisti, ktera je vyznamné korelovana s dietou u hlodavcu, ale ne
u nehlodavcu (Arregoitia et al. 2017). Vysledky této studie (Grossnickle 2020) naznacuji, ze
funk¢ni trade-off mezi faunivorii a herbivorii fidi konvergentni, adaptivni zmény v taxonech
s podobnou dietou, a ze je zde silna funkcni vazba mezi morfologii Celisti a potravni ekologii

(Grossnickle 2020).

Na morfologii lebky ovSem nema vliv pouze potravni strategie a dieta, ale také prostredi,
ve kterém savci ziji. Jednou takovou studii, kde se zabyvali podminkami prostiedi a jeho
vlivem na tvar lebky je de Moura Bubadué et al. (2016), kde se zamé&fili na vliv klimatu
a kompetice na morfologickou variabilitu u nékolika druht jihoamerickych psovitych Selem
(Canidae). Obecné se da fici, ze Selmy (Carnivora) maji Sirokou skalu ekologické a fenotypové
variability (Palomares a Caro 1999, Donadio a Buskirk 2006). Vysledky de Moura Bubadué
et al. (2016) ukazuji variabilitu ve tvaru lebky u psovitych, se specifickymi znaky, které
se objevuji predevsim u psa pralesniho (Speothos venaticus), tj. velké zygomatické oblouky,
velké horni trhaky, Spicaky a fezaky, a kratké a silné rostrum, coz jsou vS§echno znaky spojené
s jejich vysoce masozravou dietou (Valkenburgh 1991, Kleiman 1972, de Moura Bubadué et
al. 2016). Unikatni tvar lebky vykazuje také pes Sedy (Lycalopex vetulus), a to predevsim svou
velkou sluchovou bulou a kratkym silnym ¢enichem. Témito znaky se pes Sedy tvarem lebky
vice podoba rodim Cerdocyon a Atelocynus nez zastupcim vlastniho rodu. Tyto rozdily
mohou byt vysvétleny tim, ze pes Sedy je endemit centralni Brazilie a soucasti jeho potravy
jsou termiti (Dalponte 2009), zatimco ostatni zastupci rodu Lycalopex jsou omnivorni
oportunisti obyvajici chladngjsi prostiedi (Johnson a Franklin 2011, de Moura Bubadué et al.
2016). Variabilni napfi¢ druhy je také velikost lebky, s nejvetsi lebkou u druhu psa hiivnatého
(Chrysocyon brachyurus). Tento velikostni rozdil mize byt interpretovan jako mechanismus
pii obsazovani rozdilnych nik, umoziuyjici riznym taxonim pfizpisobit se rozdilnym

ekologickym narokiim daného prostedi. Celkové vysledky studie naznacuji, Ze jak klima, tak



1 kompetice maji na morfologickou variabilitu lebky u psovitych Selem vliv s tim, ze vliv

klimatu je pravdépodobné vétsi (de Moura Bubadué et al. 2016).

Idealni skupinou pro vyzkum ekomorfologie lebky jsou hlodavci. Hlodavci predstavuji
témer polovinu soucasné druhové rozmanitosti savcll. To bylo mozné diky jejich pozoruhodné
pfizptisobivosti riznym nikam, ktera jim umoziuje obyvat prakticky vSechny typy
terestrickych stanovi§t. Zaroven hlodavci sdileji jedineCny soubor autapomorfnich
morfologickych znaku, které je odlisuji od ostatnich skupin savci, jako jsou naptiiklad neustale
rostouci dlatovité fezaky se sklovinou omezenou na jejich predni ¢ast, komplexni zvykaci
svalovina, dlouha diastema mezi fezaky a tfenovymi zuby a stoliCkami a mnoho dalSich znaku
definovanych predevsim na lebce (napt. Cox a Hautier 2015). Ohromny evolu¢ni uspéch
hlodavcu lze tedy piicist ziskani téchto klicovych evolu¢nich novinek (napf. Hautier et al.
2012, Hedrick et al. 2020). Jak dieta ovliviiuje morfologii lebky a silu skusu u hlodavcti
z podc¢eledi Sigmodontinae se ve své studii zabyvali Maestri et al. (2016). Obecné ma sila
skusu u obratlovcua dilezitou roli na funk¢ni morfologii lebky, jelikoz odrazi aspekty potravni
ekologie daného druhu/taxonu (Maestri et al. 2016). Rizné skupiny hlodavci se zivy riznymi
typy potravy, coz se v prub&hu evoluce projevilo na funkéni morfologii jejich lebky. Druhy
zivici se vyhradné semeny se specializovaly na tzv. , ,gnawing“, coz je zpusob krmeni, pfi
kterém je vysSi sila skusu na fezacich, zatimco herbivorni druhy konzumujici primarné
zelenou vegetaci vyuzivaji tzv. , .chewing“, pfi kterém je vyS$si sila skusu na premolarech
a molarech. Jsou ovsem také druhy, které efektivné kouSou fezéky i premolary a molary,
nemaji tedy vyhranénou specializaci ani na jeden typ vySe zminéné potravy (Cox et al. 2012).
Maestri et al. (2016) ukazali, ze typ potravy ma velky selekcni potencial na silu skusu
a morfologii lebky. Hlavnim zjisténim této studie je, Ze herbivorni, granivorni a frugivorni
zastupci podceledi Sigmodontinae maji silnéj§i skus nez insektivorni druhy (obr. 2). Nejveétsi
rozdil v sile skusu i tvaru lebky a spodni cCelisti byl mezi insektivory a vSemi ostatnimi
skupinami. S relativni silou skusu jsou spojené zmeény tvaru lebky, které ukazuji, Ze herbivori
a granivori maji krat$i a SirSi rostrum, SirSi fezaky, vétsi horni Celist (maxilla) a Sirsi
zygomatické oblouky nez insektivofi, ktefi maji del§i rostrum a Stihlejsi a prodlouzenou lebku
a spodni Celist a nizsi silu skusu. Spodni Celist u herbivort a granivort je kratsi, s kratSimi
vybézky (svalovy, kloubni a uhlovy vybézek). Dulezitym zjis§ténim této studie je fakt, ze
silnéjsi skus u herbivorti a granivord je spojen se stejnymi funkénimi zménami ve tvaru lebky
a spodni Celisti. Studie také ukazala, Ze nejvétsi diverzitu v sile skusu maji omnivori, jelikoz

se zivy ruznymi typy potravy. Obecné se da fici, ze druhy se siln€jS§im skusem maji vice
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kompaktni a robustni lebku a spodni Celist, zatimco druhy s mensSi silou skusu maji lebku

a spodni Celist §tihlejsi a prodlouzenou (Maestri et al. 2016).

50 1 . Herbivore

A Frugivore/Granivore

< Insectivore R
() Omnivore

Bite force (N)

4 6 o) 10 12

Centroid size (cm)

Obr. 2: Srovnani sily skusu ruznych potravnich strategii hlodavci z podceledi Sigmodontinae.
Vysledky fylogenetické regrese; osa x zobrazuje velikost lebky, osy y silu skusu na logaritmické skale;

carkované Cary predstavuji 95% konfidenéni interval (Maestri et al. 2016).

V dalsi studii se Hennekam (2021) zabyval morfologickou variabilitou lebky v souvislosti
s habitatem a dietou u plchovitych (Gliridae). Plchoviti obyvaji Afriku a Eurasii a vyskytuji
se v fadé ekologicky odlisnych habitatt. Jiz diive se zjistilo, Ze se druhy plcht napadné lisi
v morfologii lebky a spodni Celisti, a ze tato morfologickd variabilita mimo jiné odrazi
adaptace na specifické habitaty a dietu (Wahlert et al.1993, Hennekam et al. 2020). Cilem této
studie bylo pomoci 3D geometrické morfometrie charakterizovat morfologickou variabilitu
lebky a spodni Celisti u plchovitych a posoudit vztah mezi morfologii a ekologii. Je evidentni,
ze mezirodova variabilita napfi¢ plchovitymi je vétSi v porovnani s tvarovou variabilitou
uvnitf rodd, nicméné i vnitini variabilita v morfologii je pfitomna a muze presahovat
variabilitu mezirodovou. I kdyz nékteré zmeny ve tvaru jsou spojené s velikosti, ostatni zmény
v morfologii jsou korelovany se specifickymi ekologickymi parametry jako je habitat, dieta

a typ lokomoce. S vétsi velikosti se prodluzuje rostrum, zplostuje klenba lebky a dochazi
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k relativni redukci sluchové buly a velkého tylniho otvoru (foramen magnum). ZvétSeni
spodni Celisti je spojeno s relativnim zkracenim kloubniho vybézku a diastemy. OvSem
speciace u plchovitych se zda byt blizce spojend s geografickou separaci populaci
a variabilitou ve vyuzivanych nikach (Hennekam 2021). Specifické morfologie lebky a spodni
Celisti jsou spojené také s potravou. I kdyz jsou vSichni plsi do jisté miry omnivorni, nékteré
druhy jsou vice faunivorni nebo herbivorni nez ostatni (Potapova a Rossolimo 2008, Holden-
Musse et al. 2016, Hennekam 2021). S potravni preferenci dobie koreluje variabilita v dentici
(Wabhlert et al. 1993). Vice insektivorni druhy maji malé konkavni a jednodussi molary,
zatimco vice herbivorni druhy maji molary velké a robustni. Morfologie lebky ovsem
ovlivnéna také lokomoci, kdy agilnéjsi stromovi plsi jsou relativné mensi a maji vyboulenou
lebecni klenbu, zkracené rostrum, a relativné velky a ventralné orientovany tylni otvor. Oproti
tomu mensi a terestricky plch G. rupicola ma zplostélou lebku a kaudalné orientovany tylni
otvor. Morfologie lebky velkych africkych plchii naznacuje, ze typ lokomoce souvisi s pozici
a velikosti tylniho otvoru, které nejsou vyhradné vysledkem rozdilu ve velikosti (Hennekam
2021). Zplosténi lebky u vétsich druhti maze byt vysledkem prodlouzeni zvykaci svaloviny
(Penrose et al. 2016). Prodlouzeni lebecni klenby naznacuje relativné vétsi kapacitu pro
mozek, coz je adaptace obecné u stromovych druht (Eisenberg 1981, Rensch 1959). Ventralni
pozice velkého tylniho otvoru u malych druhit miize byt adaptaci na semi-arborealni niku, kdy
je vyhodna pozice hlavy s vétsim rozsahem zorného pole (Satoh a Iwaku 2008). Obecné tato
studie spojuje velkou rozmanitost habitatd a lokomoci u plchovitych s morfologickymi znaky

a vyzdvihuje silny vztah mezi formou a funkci u hlodav¢i lebky (Hennekam 2021).
3.2 Funkéni morfologie lebky u podzemnich savci

Vhodnym modelem ke studiu morfologie lebky jsou podzemni hlodavci, jelikoz vykazuji
celou fadu morfologickych, fyziologickych a behavioralnich specializaci souvisejicich s jejich
zivotem v podzemi a zaroven predstavuji nékolik nezavislych radiaci (Borges et al. 2017,
Kang et al. 2020, Fournier et al. 2021). Kdyz pomineme fadu fyziologickych adaptaci,
k nejvyraznejsim evoluc¢nim zménam doslo u podzemnich hlodavcii v morfologii lebky, zubt
a prednich koncetin. Tyto zmény velmi tzce souvisi s podzemnim zpusobem zivota,
predev§im pak schopnosti hloubit tunely (Kang et al. 2020, Fournier et al. 2021). Zda se, Ze
pravé nutnost hloubit tunely hrala v evoluci lebky zasadnéjsi roli nez rozdilné potravni
strategie, jak tomu bylo u ostatnich skupin savca ve vysSe zminénich studiich (napt. Nogueira

et al. 2009, Santana et al. 2012). Ekomorfologicky koncept pfedpoklada, ze morfologie uzce

12



koreluje s ekologii organismu, tj. ze vliv ekologickych podminek se promita ve zménach
v morfologii organismu (Huey et al. 2003). Vliv ekologickych podminek na funkcni
morfologii lebky a spodni Celisti podzemnich hlodavct studovali napiiklad Barciova et al.
(2009), Marcy et al. (2013, 2016), ktefi zjistili, ze rozdilné ekologické podminky, jako jsou
odlisné charakteristiky pud, ovliviiuji morfologii hrabaciho aparatu (viz. nize). Jelikoz
se podzemni hlodavci zivi velmi podobnou potravou (pfedevsim podzemnimi organy rostlin),
muzeme predpokladat, ze na morfologii lebky bude mit zasadni vliv pravé hrabani a odlisné
charakteristiky pud (Corti et al. 1996, Bar¢iova et al. 2009, McIntosh a Cox 2016, Fournier et
al. 2021, Rodrigues a Damette 2022, Rodrigues et al. 2023).

U podzemnich hlodavct se v pribéhu evoluce, pravdépodobné v souvislosti s obyvanim
odlisnych typt pud, vyvinuly dva zpisoby hrabani nor - tzv. ,,scratch digging* a ,,chisel-tooth
digging® (Lessa a Thealer 1989, McIntosh a Cox 2016, Morgan et al. 2017, Fournier et al.
2021). Druhy vyuzivajici vyhradné , chisel-tooth digging™ hloubi tunely predevsim pomoci
fezaka, zatimco ,,scratch diggers™ pouzivaji k hrabani predni koncetiny Casto s prodlouzenymi
drapy. ,,Chisel-tooth digging™ je specializovany zpusob hrabani, ktery se vyvinul nezavisle
u fady druht subterannich i fosorialnich hlodavet (McIntosh a Cox 2016), a to pravdépodobné
v souvislosti s zivotem v tvrdych ptidach (Lessa a Thealer 1989). Rezaky maji proodontni
postaveni (anglicky proodont nebo procumbent) a jsou pokryty tvrdou sklovinou, oproti
drapum, které tvori meék¢i keratin a jsou pruznéjsi (Lessa a Thaeler 1989, Stein 2000, McIntosh
a Cox 2016). Horni fezaky u ,,chisel-tooth diggers® slouzi predev§im k , ukotveni“ k substratu,
zatimco spodnimi fezaky uvoliuji padu pii hloubeni tunelt (Jarvis a Sale 1971, Laville et al.
1989, Van Wassenberg et al. 2017). I kdyz ,chisel-tooth diggers pouzivaji k hrabani
predev§im spodni fezaky, tak pravé horni fezaky vykazuji vétsi variabilitu, a to predevsim
v thlu ukotveni v &elisti. Uhel ukotveni hornich fezakd byva obvykle vétsi nez 90° (napiiklad
urodu Ellobius, Tsaganomys, Heliophobius, Fukomys) a definuje proodontni postaveni fezaka
(Landry Jr. 1957, Marcy et al. 2016, Rodrigues et al. 2023), v men$i mife se nachazi také
u spodnich fezaki (Van der Merwe a Botha 1998). Kofeny hornich fezaki jsou
u sciurognatnich (veverkocelistni) ,,chisel-tooth digging“ rodu z ¢eledi Spalacidae, Cricetidae,
Muridea a Geomyidae ukotveny smérem dozadu a vystupuji ze strany spodni Celisti blizko
kloubniho hrbolu, zatimco u ,,chisel-tooth digging™ rodi z celedi Bathyergidae jsou horni

fezaky ukotveny za molary (Rodrigues et al. 2023).

Obecné se da fici, ze ,,chisel-tooth diggers™ maji kromé proodontniho postaveni fezaku

také kratkou a Sirokou lebku a spodni Celist, kratké a silné rostrum, zvétSené zygomatické
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oblouky a oblast spanku, a s tim souvisejici vyvoj masivni zvykaci svaloviny, ktera slouZzi
k zvySeni sily skusu (Morgan et al. 2017, Rodrigues a Damette 2022, Rodrigues et al. 2023).
,Scratch digging™ zpusob je charakterizovany zvétSenymi drapy spolu s ohebnym
a prodlouzenym predloktim, robustnimi kostmi prednich koncetin se zvétSenymi vybézky pro
uchyceni svaloviny, srostlou holenni kost s lytkovou na zadnich koncetinach, a dale
prodlouzenou a uzsi lebkou a spodni Celisti, a mensimi zygomatickymi oblouky (Stein 2000,
Borges et al. 2017, Morgan et al. 2017, Fournier et al. 2021, Montoya-Sanhueza et al. 2022a,
Rodrigues a Damette 2022). Zajimaveé je, ze piedni koncCetiny jsou u ,,chisel-tooth diggers*
stejné nebo vice specializované nez u ,,scratch diggers™, coz naznacuje, ze by koncetiny mohly
mit i jinou roli nez jen uvolfiovani pudy pii hrabani jako je napfiklad posouvani uvolnéné pudy
ven z tunelu (viz. vySe.) (Montoya-Sanhueza et al. 2022a). Variabilita v morfologii lebky
(konkrétné v Sifce, ve velikosti zygomatickych obloukt a jamy spankové, postaveni fezakda,
Sifce rostra a délce spodni Celisti) souvisi s charakteristikami ptud, které maji zasadni vliv na
evoluci lebky u podzemnich hlodavct (Corti et al. 1996, Barciova et al. 2009, McIntosh a Cox
2016, Fournier et al. 2021, Rodrigues a Damette 2022, Rodrigues et al. 2023). U podzemnich
hlodavca obyvajicich tvrdsi, hutnéjsi a vlh¢i pady se vyvinul | chisel-tooth digging™ zpusob,
kdy tada adaptaci v morfologii lebky zlepSuje schopnost prokousat/prohrabat se tvrdymi
pudami, zatimco v meék¢ich padach, ve kterych neni potieba vyvinout tak velkou silu
k hrabani, se vyvinul , scratch digging zptsob s adaptacemi predev§im na koncetinach
(Borges et al. 2017, McIntosh a Cox 2016, Kraus et al. 2022). Je tedy zfejmé, ze tyto dva
zpusoby hrabani (,,scratch digging™ a , chisel-tooth digging™) tizce souvisi s morfologickymi

adaptacemi, které jsou ovlivnéné charakterem pudy a zptisobem hrabani a odstrafiovani pudy.

Fosorialni druhy savcu, které jsou méné specializované na hrabani nez subteranni,
vyuzivaji predev§im , scratch digging™ strategii k hloubeni nor jako ochranu pred vnéj§imi
vlivy (predatory, klimatem) (Nevo 1979, Hildebrand 1985, Rodrigues a Damette 2022).
Specializace fosorialnich druhti zkoumali Rodrigues a Damette (2022) u zemnich veverek
Celedi Sciuridae porovnanim se stromovymi druhy. Sciuridae, zejména svisti, psouni a sysli,
nejsou striktné podzemni a nory si hloubi predev§im jako ochranu proti predatorim
a nepfiznivym klimatickym podminkadm, pod zemi tedy netravi vétSinu zivota, jak je tomu
u nékterych jinych skupin hlodavca (viz. dale). Uz diive bylo u veverek prokazano, ze
fosorialni druhy maji na pfednich 1 zadnich koncetinach svalové a anatomické adaptace pro
,,scratch digging strategii (Thorington et al. 1997, Lagaria a Youlatos 2006). I ptes to, ze jde

o primarn¢ fosorialni druhy, jsou u nékterych druhti naznaky adaptaci na pouzivani fezaku
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k hrabani, jelikoz i fosorialni druhy mohou hrabat pomoci fezaka, ale ne tak efektivné jako
striktné podzemni druhy. Takovym znakem jsou napfiklad posteriorné orientované rozsifené
zygomatické oblouky umoziujici napojeni masivnich zvykacich svalt spojené s proodontnim
postavenim fezakt (Rodrigues a Damette 2022), ale ne v takové mife jako je tomu u typickych
zastupcu ,.chisel-tooth diggers™ (napf. Fournier et al. 2021, Gomez Rodrigues et al. 2016).
Siroka a anteriorné naklon&na kost tylni umoziiuje napojeni masivni kréni svaloviny nutné pro
vyhrabavani pady ven z nory. Kranialni a mandibularni uspotadani, spolu s vice proodontnim
postavenim fezakd u nékterych druhii, mize souviset pravé s pouzivanim fezakl pii hrabani
(spolu s pouzivanim ptednich koncetin), coZ je spojeno predevsim s zivotem v tvrdsi padé,

kterou se zvifata zvladnou pomoci zubu prokousat (Rodrigues a Damette 2022).

Morgan et al. (2017) se zajimali o zastoupeni dvou vyse zminénych zptsobt hrabani u 18
druht fosorialnich jihoamerickych hlodavct rodu Crenomys. Autoti pouzili analyzu hlavnich
komponent (Principal component analyzu, PCA) k porovnani kraniodentalnich
a postkranialnich indext (obr. 3). Analyzy prokazaly, Ze vSichni tukotukové (Ctenomys)
projevuji néjaky stupeni morfologické specializace k hrabani v kraniodentalnich znacich a na
predlokti. Do této Celedi patii typicti zastupci ,,scratch diggers®, ktefi maji robustni kosti
prednich koncetin s velkymi hiebeny a vyristky a dobfe stabilizované kloubni plosky, coz
poskytuje vétsi plochu pro uchyceni svali a vys$si odolnost proti silam vytvarenych béhem
hrabani. Tyto znaky se vyskytuji u celé fady druht, které vyuzivaji k hrabani pravé predni
koncetiny (obr. 3, kvadrant II: C. rionegrensis, C. sp. "marmol"). Jiné druhy naopak maji fadu
kraniodentalnich specializaci, jako je napiiklad relativné velka lebka, silné rostrum, robustni
a celkové Siroké zygomatické oblouky, dobfe vyvyinuty Sijovy hieben, na ktery se napojuji
svaly krku, relativné kratka a hluboka spodni Celist (mandibula), a také silné fezaky s relativné
proodontnim postavenim, coz jsou znaky typické pro , chisel-tooth diggers® zastupce (obr. 3,
kvadrant IV: C. leucodon, C. sp. "bellavista”, C. sp. "perucho"). U tukotukovitych dochazi
ke zvySené specializaci bud’ na kraniodentalni (na lebce a zubech) urovni nebo na ptednich
koncCetinach, u nekterych druhti Ctenomys nicméné nachazime silné specializace v obou
urovnich (obr. 3, kvadrant I: C. dorbignyi, C. lewisi, C. steinbachi). Ackoli autofi v této studii
nezahrnuli vliv fylogeneze, je zifejmé, ze druhové klastry ve zkoumaném morfoprostoru
vykazuji jistou stopu fylogenetického signalu. Napt. druhy pattici do ,,mendocinus® skupiny,
tj. C. flamarioni, C. australis, C. azarae, maji v mensi mife kraniodentalni specializace (obr.
3, kvadrant IT a IIT). Podobné druhy patfici do ,.frater skupiny, tj. C. lewisi, C. frater, vykazuji
specializace kraniodentalni i na ptedlokti (obr. 3, kvadrant I) (Morgan et al. 2017). Fakt, ze
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druhy zahrnuté do této studie okupuji vSechny sektory zkoumaného morfoprostoru (obr. 3)
naznacuje, ze se u této skupiny druht vyvinuly rizné strategie pro hrabani (Verzi et al. 2010,
Morgan et al. 2017). To, Ze nemaji zjevné omezeni pro kraniodentalni specializace ani pro
specializace na predlokti mohlo hrat roli pfi kolonizaci riznorodych typa pad, vCetné téch
charakterizovanych vyssi tvrdosti, plasticitou, ¢i zvySenym objemovym mnozstvim kaminkda,

které obecné zvySuji narocnost hrabani (Morgan et al. 2017).
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Obr. 3: Ordina¢ni diagram analyzy hlavnich komponent (PCA) zobrazujici vztahy mezi
morfologickymi znaky na lebce, Celisti, zubech a postkranialni (na koncetinach) variability u druha
rodu Crenomys. Extrémni variabilita je ilustrovana na vybranych druzich: vnitini posteriorni cast
spodni Celisti, bo¢ni pohled na lebku a pohled na zadni ¢ast humeru. I-IV: kvadranty (Morgan et al.
2017).

Jedni z podzemnich hlodavct studovanych v souvislosti vlivu prostiedi na morfologii
lebky jsou pytlonoSoviti (Geomyidae), kterymi se zabyvali Marcy et al. (2013 a 2016).
PytlonoSoviti obyvaji Sirokou Skalu pud s odliSnymi charakteristikami napfi¢ raznorodym
prostfedim Severni Ameriky (Thealer 1968) a tyto podzemni niky jsou pro hrabani rizné
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energeticky narocné (Vleck 1979). Marcy et al. (2013) piredpokladali, ze distribuce
pytlonosovitych je ovlivnéna primarné vlastnostmi pudy, a to hloubkou podlozi, mnozstvim
jilu v pudé, linearni roztaznosti pudy a mnozstvim vlhkosti v pud€. Jako prvni poskytuji
ve velkém meéfitku kvantitativni analyzu o tom, jak vlastnosti pud predikuji biogeografii rodu
pytlonosovitych. Jejich vysledky ukazuji, ze vSichni zastupci rodu Thomomys maji tendenci
okupovat energeticky méné narocné pudy, jelikoz nejsou tak narocné pro hrabani (Marcy et
al. 2013). V nasledné studii byly zjistény velké rozdily ve tvaru lebky a kosti pazni (humerus)
na trovni druht/poddruhti, coz implikuje odlisné adaptace k lokalnim pidnim podminkam.
Rod Thomomys ma dva podrody: T: Megascapheus, s vice proodontnim postavenim fezakd,
a podrod T. Thomomys s méné proodontnim postavenim fezakd. Nejvétsi zastupcem rodu
Thomomys je T. M. townsendii, u kterého proodontni postaveni fezakt souvisi se zvét§enim
celkové velikosti téla s zadnymi nebo minimalnimi zmé&nami na lebce, zatimco u 7. M. bottae
je proodontni postaveni fezakt spojeno jak s vetsi velikosti téla, tak se zménami na lebce,
konkrétné umisténim kotene fezdku vice dozadu. Je mozné, ze vice proodontni postaveni
fezakti u T. M. bottae, i kdyz ma mensi velikost té€la nez T. M. townsendii, umoznuje T. M.
bottae obyvat v ramci rodu nejtvrdsi pady. Kombinace velikosti t€la se zménami na lebce vede
k nejvét§imu stupni proodontniho postaveni fezaku v ramci celého rodu Thomomys, ale
i vramci celé Celedi Geomyidae. Analyzy tvaru kosti pazni a lebky naznacuji, ze existuje
mensi trade-off mezi velikosti t€la a schopnosti hrabat u druhta , scratch diggers” (7. T.
mazama, T. T. monticola, T. M. b. canus, T. M. bottae laticeps) nez u druhu, ktefi hrabou
primarn€ pomoci fezaka (,,chisel-tooth diggers, T. T. talpoides fisheri, T. T. t. quadratus, T.
M. townsendii, T. M. bottae navus, T. M. bottae leucodon, T. M. bottaesaxatilis). Nékteré
zmeény ve tvaru kosti pazni koresponduji s typem pudy, coz naznacuje, ze kost pazni je také
pod selekci spojenou s zivotem v odliSnych padach, stejné jako je tomu u tvaru lebky (Marcy
et al. 2016). Z praci na pytlonosovitych lze tedy vyvodit, ze v ramci této skupiny doslo
k funkénim zménam v morfologii lebky a kosti pazni, coZ je primarné dusledkem adaptaci na

zivot v pudach s odlisnymi charakteristikami (Marcy et al. 2013, 2016).

Barciova et al. (2009) studovali variabilitu v morfologii hrabaciho aparatu u ¢ty populaci
podzemniho hlodavce rypoSe stiibfitého (Heliophobius argenteocinereus) z Celedi
Bathyergidae. Tento druh se vyskytuje od vychodni Afriky jizn€ od rovniku az po feku
Zambezi, coz pokryva 18 latitudinalnich stupnili, a obyva zde fadu habitat (Burda 2001).
Autofti sledovali vliv ekologickych (typ habitatu) a geografickych (latitudinalni gradient)

faktori na velikost a tvar lebky za pouziti metody 2D geometrické morfometrie. Ekologické
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podminky v pfipadé této studie zahrnuji habitaty zemédé€lské pady, travnaté plan€ a tropicky
savanovy les (tzv. Miombo), ve kterych byla zvifata odchycena. Nejvétsimi rozdily mezi
populacemi bylo prodlouzeni os parietale na tkor os temporale, a také prodlouzeni os nasale
a s tim souvisejici zkraceni os frontale. Tyto zmény na lebce se tykaji horni (dorsalni) strany
lebky, ktera se, oproti spodni (ventralni) stran€, zda byt , plasti¢téj$i“, a maze proto u ni
dochazet k Cast€jSim modifikacim v zavislosti na lokéalnich enviromentalnich podminkach.
Obecné se da fici, ze variabilita ve tvaru lebky byla ovlivnéna pfedev§im typem habitatu
a latitudinalnim gradientem (Barciova et al. 2009). K podobnym vysledktim dospéli Beolchini
a Corti (2004) u tii populaci Tachyoryctes splenders z Celedi Spalacidae, ktefi zjistili, ze
zmeény tvaru lebky spojené s ekogeografickymi parametry jsou patrnéjsi na dorsalni strané
lebky (Beolchini a Corti 2004). Spodni strana lebky je pravdépodobné méné plasticka diky
siln€j§im funkénim omezenim, které neumoziuji takové modifikace jako je tomu na dorsalni
stran¢ lebky. Hlavni variabilita ve ventralni strané lebky zahrnuje Sitku lebky, zkraceni rostra

a prodlouzeni posteriorni ¢astt mozkovny. BarCiova et al. (2009) dale zjistili, ze kratké

vees

vees

a kompaktnosti srovnatelné s padami tropického savanového lesa, neméla naznak zadné
adaptace na rostru souvisejicich s hrabanim v tvrdsi ptde. U rypose stiibfitého vysledky tedy
ukazuji, ze by funkéni zmeény v délce rostra mohly mit adaptivni vyznam, jelikoz
pravdépodobné dochazi k zefektivnéni hrabaciho aparatu u populaci z riiznych ekologickych

podminek (Barciova et al. 2009).

Fournier et al. (2021) se zaméfili na vyzkum funkéni morfologie lebky u ¢eledi Spalacidae
a Bathyergidae (Rodentia). Zastupci obou téchto Celedi jsou striktné podzemnimu zptsobu
zivota velmi dobfe uzpusobeni, coz dokazuje fada specialnich anatomickych, fyziologickych
a behavioralnich adaptaci souvisejicich s zivotem v podzemi. Jelikoz jsou tyto dvé cCeledi
fylogeneticky relativné vzdalené jsou dobrym piikladem konvergentni evoluce u podzemnich
hlodavca (Fournier et al. 2021). Rody Spalax, Nannospalax, Heliophobius hloubi tunely
vykusovanim puady, zatimco rody Myospalax a Bathyergus pouzivaji predevsim predni
koncetiny, coz se projevuje i na morfologii lebky, ktera je stihlejsi s prodlouzenou spodni
Celisti u rodu Bathyergus, kratsi a robustné€jsi u rodu Myospalax. Oba tyto rody (Myospalax
a Bathyergus) maji uzsi zygomatické oblouky a vzptimené fezaky (obr. 4) (Gomes Rodrigues

et al. 2016, Fournier et al. 2021). Zptsob hrabani tunelti ma silny vliv na vyvoj morfologie
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kranialnich a postkranialnich kosti, a také tvaru a struktury fezaka a drapt. Fournier et al.
(2021) pouzili metodu 3D geometrické morfometrie a také biomechanickou analyzu
pfitahovacich svald. Zjistili, Zze jednotlivé podCeledi Spalacidae vykazuji relativné vétsi
raznorodost v morfologii lebky, neZ je tomu u Celedi Bathyergidae, u které se adaptace na
zivot v podzemi objevily v evoluéni historii celé Celedi dfive, nez tomu bylo u celedi
Spalacidae. Vysledky analyz ukazaly, ze druhy rodu Spalax a Nannospalax z Celedi
Spalacidae jsou nejvice specializovani na zivot v podzemi a maji fadu morfologickych
konvergenci s Bathyergidae, a to pfedevSim v adaptacich na lebce a biomechanické
charakteristiky musculus temporalis, ktery je hlavnim svalem zavirajici ¢elist (Hiiemae 1971,

Fournier et al. 2021).
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Obr. 4: Dorsalni a lateralni pohled na lebku a spodni celist u roda a, Myospalax; b,
Spalax/Nannospalax; ¢, Bathyergus, d, Heliophobius. Vyobrazeno pomoci X-ray konvenéniho

microtomografické¢ho 3D vykresleni (Fournier et al. 2021).
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,,Chisel-tooth diggers™ zastupci z obou vySe zminénych Celedi maji oproti ,scratch
diggers” mohutnéjsi zygomatické oblouky, kratsi rostrum, proodontni postaveni fezaki, které
umoznuji efektivnéji vykusovat pudu, a také mohutn&jsi svaly, podilejici se na sile skusu
(Fournier et al. 2021, Rodrigues et al. 2023). Rod Bathyergus, jediny typicky zastupce ,,scratch
diggers” u rypoSovitych, ma Stihlejsi lebku a delSi spodni cCelist, coz souvisi s tim, ze zije
primarné¢ v mékkych pisCitych ptudach a k hloubeni tunel pouzivaji prevazné piredni
koncetiny. Spalacidae maji nékteré morfologické konvergence s Bathyergidae, ale obecné
se da fici, ze funk¢ni morfologie lebky a spodni Celisti vykazuje u této ¢eledi méné pokrocilé
adaptace na zivot v podzemi nez u africkych ryposa. Plati ovSem, Ze jednotlivé podcCeledi
Spalacidae se relativné vyrazné li§i v mire specializace funkcni morfologie lebky. Podceled
Rhizomyinae (rody Tachyoryctes, Rhizomys a Cannomys) se morfologicky lisi od roda
Myospalax (podceled Myospalacinae) a Spalax a Nannospalax (podceled’” Spalacinae). Rody
Spalax a Nannospalax jsou oproti Rhizomyinae a Myospalacinae nejlépe pfizpuisobeny na
hrabani pomoci fezakt (Fournier et al. 2021). Tato morfologicka odli§nost Rhyzomyinae je
v souladu s fylogenetickymi studiemi, které podporuji monofyletickou pozici této podceledi
(Steppan a Schenck 2017). Rhizomyinae jsou méné podzemni nez Myospalax a Spalax, coz
nejlépe ilustruje fakt, ze si hledaji potravu nad zemi (Norris 2017, Fournier et al. 2021). I pfes
to ale Rhizomys a Cannomys maji §iroké zygomatické oblouky a kratké rostrum, coz se dava
do spojitosti s jejich "chisel-tooth digging" aktivitou, zatimco Tachyoryctes ma redukované
zygomatické oblouky a vétsi oc¢i, coz pravdépodobné souvisi s tim, Ze je relativné méné
specializovany na zivot v podzemi v porovnani s ostatnimi rody z této studie (Jarvis a Sale
1971, Fournier et al. 2021). Myospalax a Spalax oproti Rhyzomyinae nemaji proodontni
postaveni u hornich fezaka, maji slabé zvysSené rostrum a vysoce zvySenou piedni ¢ast lebky.
Mezi s sebou se ovSem lisi v tom, ze Myospalax je "scratch digger" s méné rozSifenymi
zygomatickymi oblouky a méné proodontnim postavenim dolnich fezaki (Mclntosh a Cox
2016, Fournier et al. 2021). V ramci Spalacidae jsou tedy podzemnimu zptsobu Zivota nejlépe
uzpusobeny rody Spalax a Nannospalax, které maji Sirsi zygomatické oblouky, kratsi rostrum,
§irsi lebku a proodontni postaveni spodnich fezaki, a také maji nejvice morfologickych

konvergenci s ,,chisel-tooth digging* rody z celedi Bathyergidae (Fournier et al. 2021).

Detailni studii zabyvajici se funkéni morfologii spodni Celisti u druhového komplexu
Nannospalax eherenbergi provedli Corti et al. (1996). Pouzitim 3D geometrické morfometrie
zkoumali variabilitu ve velikosti a tvaru spodni Celisti u Ctyf chromozomalnich druht

druhového komplexu z Izraele a Egypta: Nannospalax galili (2n=52), N. golani (2n=54), N.
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carmeli (2n=58), N. judaei (2n=60) (Nevo 1999, Corti et al. 1996). V této studii se zaméfili
na spodni Celist, jelikoz predstavuje potencionalné bohaty zdroj informaci o adaptivnich
procesech. Na obrazku 5 jsou ukazany pozice sledovanych landmarka a na obrazku 6 vysledky
PCA analyzy, které ukazuji, jak jsi jsou jednotlivé druhy a jejich populace navzajem podobné
ve tvaru spodni Celisti. Prvni komponenta PC1 je reprezentovana ekogeografickym vektorem,
ktery odrazi proménné zemépisné Sitky (latituda) a teploty. Typ pudy spolu s ostatnimi
ekogeografickymi proménnymi, typem vegetace a mnozstvim srazek ovliviuji texturu ptdy

(Corti et al. 1996).
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Obr. 5: Obrazek levé spodni ¢elisti s vyznacenymi landmarky, pohled z lingualni strany a shora (Corti

et al. 1996).

Populace stejného druhu sdili podobné PC skoére (obr. 6), jsou si tedy v morfologii lebky
podobngjsi. Nejvétsi rozdily v pozicich studovanych boda (tzv. ,landmarkd) na lebce
vykazovaly ty, které jsou odpovédné za délku diastemy, pozice nékterych molard na spodni
Celisti, tj. pfedni Cast zubniho lGzka druhého molaru, zakfiveni spodni Celisti mezi tfetim
molarem a otvorem spodni Celisti (foramen mandibulae dorsalis), predni ¢ast zubniho luzka
tftettho molaru, délka svalového a kloubniho vybézku, ale také celkova délka spodni Celisti

(Corti et al. 1996).
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Obr. 6: Analyza hlavnich komponent (PCA) 15 populaci 4 chromozomalnich druhtt Nannospalax
ehrenbergi z Izraele a Egypta. Vlevo: bodovy diagram s komponentami PC1 a PC2; vpravo: bodovy
diagram s komponentami PC1 a PC3. Chromozomové druhy jsou reprezentovany kruhy, 2n=52;
¢tverci, 2n=54; trojithelniky, 2n=58; kosoctverci, 2n=60; plny kruh, Egyptska populace 2n=60 (Corti
et al. 1996).

Nejveétsi zmény tvaru na spodni Celisti jsou prodlouzeni vrcholu svalového vybézku
a vybézku, kde se upinaji zvykaci svaly (processus massetericum), které se od sebe vzajemné
odchyluji pfi otevirani a zavirani tlamy. Spodni Celist méa tendenci se prodlouzit nejvice
u izolované populace ze Sede Boger (2n=060) a nejméné u Egyptské populace (2n=60), coz
muze byt u populace ze Sede Boger vysvétleno tim, ze zije v mékkych pisCitych pudach
a vizolaci od ostatnich populaci. U Egyptské populace ovSem tyto zmény nelze jednoduse
vysvétlit. U téchto dvou populaci jsou také nejvice viditelné rozdily ve vySe zminénych
vybézcich na spodni Celisti. Relativni prodlouzeni a oddaleni téchto vybézkt mize byt hlavni
zmeénou ve schopnosti hrabat. Je velmi pravdépodobné, ze fylogenetické vztahy v ramci
druhového komplexu Nannospalax ehrenbergi hraly v evoluci morfologie zasadni roli —
morfologicky nejvice odlisné jsou populace N. judaei (2n=60, izolované populace z Egypta
a Sede Boquer vjiznim Izraeli), které ziji izolované a jsou tedy ostatnim populacim
fylogeneticky vzdalené. Z ostatnich izraelskych populaci se od sebe nejvice ve sledovanych
znacich na spodni Celisti lisi populace z Alma a Kerem Ben Zimra, coz jsou populace stejného
druhu, N. galili (2n=52), zijici v tésné blizkosti bez reproduk¢ni bariéry. Rozdily ve tvaru
spodni Celisti mohou byt adaptacemi na rozdilné typy puad, ve kterych Ziji, tj. mek¢i rendzina
a tvrdsi basalt. Jestli typ pudy ovliviiuje tvar spodni Celisti je ovSem tfeba oveéfit na veétsim
vzorku. Typ pady ovSem sam o sob€ nevysvétluje trend ve zméné€ tvaru spodni Celisti, ale
zmena tvaru je spise ovlivnéna kombinaci vSech ekogeografickych proménnych (Corti et al.

1996). Velikost spodni Celisti, stejné jako celkova velikost téla (Nevo et al. 1986), se mezi
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a vychod. Takovyto trend velmi dobte koreluje s ekologickym gradientem aridity, kdy aridita

a zastoupeni méné produktivnich habitati nartista smérem na jih a vychod (Corti et al. 1996).

Dulezitym faktorem, ktery uzce souvisi s funk¢ni anatomii lebky, spodni Celisti a zvykaci
svaloviny je sila skusu. Podzemni hlodavci potfebuji mit vétsi silu skusu, aby se dokazali
prokousat i tou nejtvrdsi pidou, proto maji "chisel-tooth diggers" obecné vétsi silu skusu nez
"scratch diggers" (Borges et al. 2017, Kraus et al. 2022). Tento rozdil v sile skusu, ale také
zpusobu hrabani, je spojen predev§im s obyvanim odliSnych (mikro)habitath s riznymi typy
pud (Borges et al. 2017). Silou skusu se u africkych ryposu (Bathyergidae) zabyvala Kraus et
al. (2022), kde métili in vivo silu skusu. Kromé rodu Bathyergus, ktery je , scratch digger®,
jsou v této Celedi zastupci "chisel-tooth diggers", ktefi okupuji habitaty liSici se v pudnich
charakteristikach, klimatickych faktorech a potravnich parametrech zdroja potravy (napf.
Lovy et al. 2012). Kraus et al. (2022) testovali jaky vliv ma klimaticka variabilita (ro¢ni
srazky, sezonalita, roni prameérna teplota) a pudni charakteristiky (hustota, obsah jilu, pisku
a hrubych fragmentd, a obsah organického uhliku) na variabilitu v sile skusu. Zjistili, ze
velikost téla je hlavnim prediktorem sily skusu u rypoSovitych a slouzi tedy jako nejvice
univerzalni determinant sily skusu, tak jak to plati u vSech doposud zkoumanych obratlovct
(napt. Aguirre et al. 2002, Freeman a Lemen 2008, Van Daele et al. 2009). Zajimavé zjisténi
je, ze zatimco vétsim druhtim ryposu jejich velikost téla sama o sobé zajistuje dostatecné silny
skus pro hrabani, druhy s mensi velikosti t€la maji silu skusu relativné vétsi, nez by odpovidalo
jejich velikosti, coz naznacuje, ze existuje selekcni tlak na zvySeni silu skusu, ktery
pravdépodobné souvisi s naro¢nosti hrabani. Residudlni variabilita v sile skusu (po odecteni
vlivu velikosti téla) je u této skupiny ovlivnéna nékterymi plidnimi a klimatickymi parametry,
jako jsou tvrdost, hustota a vlhkost piidy, obsah pisku, jilu a hrubych fragmentu, a rocni srazky
a sezonalita. Jak bylo oCekavano, "chisel-tooth diggers" maji vétsi silu skusu nez "scratch
digger" Bathyergus suilus, ktery ma vSeobecné nejnizsi silu skusu po odfiltrovani vlivu
velikosti téla (jde o nejvétsi druh v ramci rypoSovitych). Zajimavé je, ze Fukomys damarensis
zijici v pisCitych pudach stejn€ jako B. suillus, je typickym , chisel-tooth digger” a jednim
z druht s nejvétsi silou skusu napfic Bathyergidae. I kdyz analyzy prokazaly rozdily v ptidnich
charakteristikach habitatti obyvanych F. damarensis a B. suillus, je ale nepravdépodobné, ze
by tyto rozdily mély vliv na tak rozdilnou silu skusu. Vysledky Kraus et al. (2022) dale
naznacuji, ze sila skusu odrazi efekt kvality pady spolu s charakteristikami destovych srazek.

Druhy s vyssi silou skusu maji tendenci obyvat prostfedi charakterizované nizsimi ro¢nimi
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destovymi srazkami, del§im obdobim sucha, a ptitomnosti hrubsich ptd s mens$im mnozstvim
jilu a obsahem organického uhliku (Kraus et al. 2022). V Celedi Bathyergidae se druhy lisi
také socialni organizaci (socialni vs. solitérni), jejiz efekt vSak nebyl statisticky signifikantni
a na silu skusu tedy nemél vliv. Na ptikladu africkych rypost se podafilo ukazat, ze
u podzemnich hlodavci je sila skusu kromé velikosti téla také ovlivnéna ekologickymi
podminkami, respektive charakteristikami pady, které ovliviiuji narocnost hrabani, a tedy
i hrabaci aparat. Rozdilna sila skusu vede k dilezitym zménam ve funk¢ni morfologii lebky

(Kraus et al. 2022), coz by mohlo byt namétem pro dalsi vyzkum.

Jak tvrdost pady ovliviiyje silu skusu, morfologii lebky a spodni ¢elisti u druhoveé
bohatého rodu Ctenomys (Hystricognathi: Ctenomyidae) zkoumali (Borges et al. 2017).
Tukotukoviti (Ctenomys) obyvaji fadu habitati, predevsim oteviené prostory zahrnujici travni
porosty, stepi, pousté a pisecné duny (Redford a Eisenberg 1992), ale nékolik druhti obyva
také lesni habitaty (Gardner et al. 2014). Tyto oteviené prostory se li§i v tvrdosti
a kompaktnosti pidy a v mnozstvi zdroji potravy, coz jsou charakteristiky, které ovliviiuji
hrabaci aparat podzemnich hlodavctu (napt. Vleck 1981, Heth 1989). Borges et al. (2017)
zjistili, ze druhy s vétsi silou skusu maji Sirsi lebku a robustnéj$i spodni Celist, zatimco druhy
s mensi silou skusu maji lebku 1 spodni Celist prodlouzenou a uzsi, coz souhlasi 1 s dalSimi
studiemi na jinych savcich (napt. Nogueira et al. 2009, Maestri et al. 2016). Vysledky dale
ukazuji, ze v tvrdSich pudach Zziji jak druhy s vyssi, tak i s nizsi silou skusu, coz je
pravdépodobné dano vyssi potravni nabidkou ve tvrdSich padach, zatimco v mékkych pudach
byly pfitomny jen druhy s mensi silou skusu. Druhy navic mohou ménit své strategie pro
hrabani (Stein 2000, Becerra et al. 2011) a/nebo tvar a velikost podzemnich systémt (Heth
1989), za Gcelem pristupu k vétSimu mnozstvi potravy. Borges et al. (2017) spolu s dal§imi
studiemi ukazuji, Ze variabilita ve tvaru lebky souvisi se silou skusu, a ze tyto zmény na lebce
jsou ovlivnény charakteristikami pudy (napf. Verzi et al. 2010, Becerra et al. 2011), a roz§ifuji

znalosti o interakci mezi morfologii a prostfedim, ve kterém zvifata ziji.
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4.Shrnuti funk¢éni morfologie lebky u savci

Funk¢ni morfologie lebky u savci je ovlivnéna potravni ekologii, a predevs§im
u podzemnich hlodavct rozdilnymi ekologickymi podminkami prostiedi (klimatické
podminky, charakteristiky pudy). Druhy Zzivici se tvrdou potravou (herbivofi, granivoii)
a striktné podzemni druhy (,.chisel-tooth diggers™) Zijici v tvrdSich padach, maji nékteré
spolecné znaky, jako je vétsi sila skusu, se kterou je spojena také podobna morfologie lebky:
robustni zygomatické oblouky, kratsi a Sirsi lebka a spodni Celist, kratsi a §irsi rostrum a dobfe
vyvinuty §ijovy hieben, na ktery se napojuje kréni svalovina. Podzemni druhy, které k hrabani
pouzivaji ,chisel-tooth digging™ strategii, maji navic proodontni postaveni Tfezaki
k uvolnovani pidy. Druhy s mensi silou skusu zivici se mékCi potravou (insektivori)
a podzemni druhy , sratch diggers* maji naopak mensi zygomatické oblouky, delsi a uzsi lebku
a spodni Celist, a delsi a uzsi rostrum. ,, Scratch diggers* maji adaptace spise na koncetinach,

jako jsou zvétSené drapy a robustni kosti pfednich koncetin, a postaveni fezakl je méné

proodontni. Vysledky studii vénujicich se funkéni morfologii lebky v souvislosti

s ekologickymi faktory jsou shrnuty v tabulce 1.

Tabulka 1: Shruti studii o funk¢ni morfologii lebky u savei.

Studie Metody Vysledky studie
) Kratsi rostrum, robustnéjsi zygomatické oblouky,
Nogueira et al. 2D geometricka 1épe vyvinuty $ijovy hieben, kratsi lebka u druhii
2009 morfometrie a Analyza s vyS$$i silou skusu, zatimco druhy s mensi silou
Santana et al. hlavnich komponent skusu maji delsi rostrum, mensi zygomatické
2012 (PCA) oblouky, mén¢ vyvinuty Sijovy hieben, a delsi
lebku
Delsi uhlovy vybézek u herbivort a kratsi zadni
Grossnickle ¢ast Celisti u herbivoru, delsi fada molaru a vEétsi
2020 PGLS regrese a pANOVA | 1) 51bka molart u hlodavei, a kratsi fada molari
a mens$i hloubka molara u nehlodaveu
de Mourne 2D geometrické . . s 1 . C
Bubads ct al. morforpetne a Analyza Klima ma vétsi thvna morfqloglckou variabilitu
2016 hlavnich komponent nez kompetice
(PCA)
Herbivori, granivofi maji vyssi silu skusu, kratsi
Maestri et al. 2D geometrickd a Sirsi ro’s'Erum, Sirsi ;ygomatickéo obloukvy, kr%téi
2016 morfometrie Spofi,m, Celist oproti 1nvs’ektovoru1.n, lfterl maji
menSi silu skusu, mensi zygomatické oblouky,
delsi a uzsi rostrum, a delsi spodni Celist
3D geometrickd Vyboulena lebecni klenba, zkracené rostrum
Hennekam 2021 . u stromovych druhti oproti velkym terestrickym
morfometrie o vox “
druhtim se zplostélou lebkou a delSim rostrem
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Rodrigues a

3D geometricka

Rozsifené zygomatické oblouky, masivni zvykaci
a krcni svalovina, vice proodontni postaveni
fezaku u zastupcu ,.chisel-tooth diggers™, vétsina

Damette 2022 morfometrie jsou ale ,.scratch diggers® s mensimi
zygomatickymi oblouky, méné vyvinutou
svalovinou, bez proodontniho postaveni fezaki
Robustni a Siroké zygomatické oblouky, dobte
vyvinuty Sijovy hieben, kratka spodni Celist, silné
Morgan et al. Analyza hlavnich fezaky s proodontnim postavenim u zastupcu
2017 komponent (PCA) ,.chisel-tooth diggers®, zatimco ,.scratch diggers*
maji mensi a uzsi zygomatické oblouky, méné
vyvinuty §ijovy hfeben, delsi spodni celist
Vice proodontni postaveni fezaku u vétSich druhu
Marcy et al. Analyza hlavnich au druhil obyvajicich tvrdsi pidy oproti druhtim
2013, 2016 komponent (PCA) obyvajicich mékci pidy s méné proodontnim
postavenim fezaku
Barciova et al. 2D geometricka er at§1 rostrum v popuolaf:i rypoéev§tﬁbﬁtého
. zijicich v tvrdsich piidach a delsi rostrum
2009 morfometrie

u populaci z m¢kéich pud

Fournier et al.
2021

3D geometricka
morfometrie

Mohutné zygomatické oblouky, kratsi rostrum,
proodontni postaveni fezakii, mohutné;jsi
svalovina u ,,chisel-tooth digging* rodli a mensi
zygomatické oblouky, delsi rostrum, méné
vyvinuta svalovina u ,.scratch digging* rodu

Corti et al. 1996

3D geometricka
morfometrie

Kratsi spodni ¢elist, diastema a oblast molari,
kratky svalovy vybézek u druhti/populaci zijicich
v tvrdsich pudach, oproti druhiim/populacim
z m¢kcich pud s delsi spodni celisti, diastemou
a oblasti molart, delsi svalovy vybézek

Kraus et al.
2022

Analyza hlavnich
komponent (PCA)

"Chisel-tooth diggers" maji vétsi silu skusu nez
,.scratch diggers®, sila skusu je ovlivnéna
ckologickymi podminkami a velikosti téla

Borges et al.
2017

2D geometricka
morfometrie

Sirdi lebka, $ir$i rostrum, robustngjsi zygomatické
oblouky u druht s vétsi silou skusu Zijicich
v tvrdSich pudach, oproti druhtim z mék¢ich pud
s uzsi lebkou a rostrem, mensimi zygomatickymi
oblouky a mensi silou skusu

26



5.Slepci (Spalacinae)

ee,

Druhy z podceledi Spalacinae jsou striktné podzemni hlodavei Zzijici v oblastech
s riznymi typy pud a odliSnymi klimatickymi podminkami, a to od pfimofskych oblasti az po
ty vysoko v horach (Savic a Nevo 1990, Nevo 1999). Tito solitérni hlodavci obyvaji Eurasii,
predev§im pak oblast vychodniho Stfedomoti (Nevo 1999). Slepci maji fadu adaptaci pro zivot
v podzemi, diky ¢emuz se stali evolu¢nim modelem speciace a adaptaci na podzemni zivot
(Nevo et al. 2001, Nevo 2013, He et al. 2019, Fournier et al. 2021). Jsou to zastupct ,,chisel-
tooth diggers, a spolu s fezaky by mohli pouzivat také pohyby hlavy k posouvani pudy,
s ¢imz by mohl souviset dobfe vyvinuty Sijovy hieben a mohutna kréni svalovina, ktera se na
néj upina (Hildenbrand 1985, Laville et al. 1989, Stein 2000). Dilezitym aspektem, ktery hral
v evoluci slepct dulezitou roli, je environmentalni stres, jako je uplna tma, energeticka
naroc¢nost hloubeni tunell, nizka produktivita podzemniho prostredi, hypoxie a hyperkapnie
(viz. uvod). Nejlépe to doklada fakt, ze u slepct doslo vlivem zivota v podzemi k degeneraci
o¢i. Ty jsou prekryté kuzi, ale kupodivu si zachovaly strukturalné funkéni retinu k vnimani
svétla, coz jim umoziuje vnimani svételnych impulzi, a obecné svételné podminky béhem
dne, které pravdépodobné slouzi k synchronizaci cirkadialnich rytmt (Haim et al. 1983, Savic
aNevo 1990, Necker et al. 1992, Nevo 2013). Pozdéjsi evoluce po ztraté zraku zahrnuje rozvoj
somatosenzoriky a dalSich adaptivnich znakd kompenzujicich ztratu zraku jako jsou
seismické, magnetické, sluchové adaptace, a systémy chemické komunikace (Nevo 2013).
Slepci také maji adaptace na hypoxii a hyperkapnii v transportnim systému kysliku, dosazené
zvySenim proudéni vzduchu v podzemnim systému (ventilaci) a redukci gradientu tlaku
kysliku na difusni bariéte (plice-krev, krev-tkar), které spole¢né zajistuji dostateCny transport
kysliku (Arieli 1990, Nevo 2013). Mezi konvergentni adaptace se fadi také potravni
generalismus, K-strategie, intra-specifickd kompetice a s ni spojené agresivni teritorialni

chovani (Nevo 2013).

Jednim ztaxonu je druhovy komplex Nannospalax ehrenbergi zahrnujici Ctyfi
chromozomalni druhy: Nannospalax galili (2n=52), N. golani (2n=54), N. carmeli (2n=58),
N. judaei (2n=60). Tyto Ctyfi chromozomalni druhy maji fadu genetickych, ekologickych,
biochemickych, morfologickych, fyziologickych a behavioralnich adaptaci, které je
charakterizuji podle typu konkrétnich klimatickych podminek, ve kterych ziji (Nevo et al.
2000, 2001). Hybnou silou ekologické a chromozomalni speciace u rodu Nannospalax

v Izraeli byl podle vseho trend zvySujiciho se sucha, které se objevilo v Pleistocénu, béhem
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poslednich 2-2,35 miliont let (Nevo 1999, Nevo et al. 2001). Vznikly tak vyse zminéné Ctyfi
chromozomalni druhy rodu Nannospalax, které jsou spojené s klimatickymi rezimy
se zvyS§ujicim se aridnim stresem jizn€ (2n= (52, 54) — 58 — 60) a vychodné (2n=52 — 54),
které tak reprezentuji ekologicky adaptivni trend (Nevo et al. 2001, Nevo 2013). Tyto Ctyfi
druhy tedy obyvaji rozdilné klimatické regiony, které jsou charakterizovany odliSnymi
kombinacemi vlhkosti a teploty, diky Cemuz se predpoklada, ze speciace u podceledi
Spalacinae spociva v adaptacich na lokélni ekologické podminky a gradient aridity (Nevo

1991, Nevo et al. 1994).

Vyse zminéné Ctyfi chromozomalni druhy druhového komplexu N. ehrenbergi se 1i§i
velikosti téla, kdy druhy zijici na severu v chladnésim a vice produktivnim prostfedi maji
vétsi velikost téla nez jizni druhy zijici v teplém, suchém a méné produktivnim prostredi (Nevo
et al. 1986). Ke snizeni velikosti lebky a téla mezi severnimi a jiznimi druhy dochazi v poradi:
N. galili — N. golani — N. carmeli — N. judaei, tedy ze severu na jih, coz souhlasi s jejich
evoluci podél gradientu aridity (Nevo 1999, Nevo et al. 2001). Dalsim znakem, ve kterém
se druhy lisi je celkova tloustka skloviny na vné&jsi strané fezaku, coz je znak spojeny s tvrdosti
pudy. Nejvice se lisi N. judaei (2n=60), ktery ma nejtenci vrstvu skloviny na fezacich a zije
v nejmék¢i pude. Nejtlustsi vrstvu skloviny na vnéjsi strané fezakti ma N. golani (2n=54) zijici
v nejtvrd$i pidé. Nannospalax galili (2n=52) spolu s N. carmeli (2n=58) méli tloustku
skloviny podobnou, a ziji v podobnych typech pud. Tlusta vrstva skloviny na vnéjsi strané
fezaka tedy muaze byt funk¢né vyhodna pfi hrabani, predevsim v tvrdsich padach, coz plati
také u ostatnich podzemnich hlodavcu (napt. Geomyidae, Bathyergidae) (Flynn et al. 1987).
Potencionalné bohatym zdrojem informaci na fylogenetické a adaptivni procesy by mohla byt
spodni Celist, jelikoz rod Nannospalax, stejné jako ostatni podzemni hlodavci, pouzivaji
k uvolfiovani pady, respektive k hrabani podzemnich tunell, primarné spodni fezaky (Corti et
al. 1996, Nevo et al. 2001). Ve vySe zminéné studii se Corti et al. (1996) detailné zabyvali
prave znaky na spodni Celisti a zjistili, ze populace druhti z druhového komplexu N. ehrenbergi
si byly v morfologii lebky relativné podobné, az na dvé vyjimky: izolované populace N. judaei
z Egypta a Sede Boquer, a dale dvé velmi blizké populace N. galili zijici ve dvou ekologicky
odlisnych pudach. Tyto zmény v morfologii spodni Celisti jsou spojované s biogeografii
a soucasnou ekologii, coz naznacuje, ze speciace v ramci druhového komplexu N. ehrenbergi
byla pravdépodobné ovlivnéna ekologickymi faktory (Corti et al. 1996). Vyznamna c¢ast
morfologické variability lebky a velikosti téla u ¢ty druht izraelskych slepcti byla skute¢né

vysvétlena variabilitou v klimatickych faktorech, a to hlavné kombinaci proménnych teplot
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a srazek (Nevo et al. 1988). Mezipopulacni rozdily v morfologii u izraelskych slepcti jsou
spojené s typem pudy, kde dané populace Zziji, a mohou dosahovat podobnych rozdila jako
u mezidruhovych srovnani. To je pravdépodobné dano tim, ze lokalni populace vykazuji vyssi
stupeil morfologické diverzity, a v ne€kolika ptipadech se vyznamné lisi 1 populace spolu

sousedici, a to i na velmi malé vzdalenosti (Nevo et al. 2001).
4.1Mozna ekologicka speciace u slepce galilejského (Nannospalax galili)

Slepec galilejsky (obr. 7) je jednim ze ¢tyf druhti druhového komplexu N. ehrenbergi
(Nevo et al. 2000, 2001). Tento dlouhovéky, solitérni hlodavec obyva vychodni ¢ast pohoti
Homni Galileje na severu Izraele, kde prevlada hlavni typ pudy terra-rossa. Slepec galilejsky
obyva v ramci svého arealu mnoho typt pld, ale zde zminim pouze dva typy pud, ve kterych
,ostrovy“, pokryté CediCovou pudou (bazalt) a obklopené puvodnéjsi vapenatou pudou
(rendzina) (Hadid et al. 2013, Lovy et al. 2017). Dtive bylo zjisténo, ze populace slepce
galilejského z téchto dvou pud jsou geneticky odlisné (Hadid et al. 2013, Li et al. 2015, 2016),
1 kdyz ziji v t€sné blizkosti a bez fyzické bariéry. AvSak stale u nich dochazi k omezenému
toku gent, predevsim z tvrdsiho bazaltu do mékéi rendziny (Li et al. 2016). Rozdilné
ekologické podminky a konkrétné u slepcu preference pro pudu, na kterou jsou lépe
uzpusobeni, mohou potencionalné vést ke vzniku reprodukéni bariéry, kdy jedinci z jedné
ze mezi populacemi Zzijicimi v téchto dvou ptdach neni zadna fyzicka bariéra branici toku
gentl, je slepec galilejsky moznym druhem, u kterého by mohla probihat ekologicka speciace
zapiicinéna praveé rozdilnymi ekologickymi podminkami téchto pud (Hadid et al. 2013, Lovy
et al. 2015, 2017).
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Obr. 7: Nannospalax galili.

Obé¢ pudy, tedy bazalt (obr. 8) a rendzina (obr. 9), vznikly v typickych podminkach
sttedomorského klimatu charakterizovaného kazdoroCnim stfidanim dlouhého, suchého
a horkého léta a kratké, studené a deStivé zimy (Lovy et al. 2015). I pres stejné
makroklimatické podminky se tyto pady li§i, a to v mnoha aspektech. Cedi¢ové podlozi
bazaltu je vulkanického puvodu, zatimco kiidové podlozi rendziny je star$i sedimentarni
hornina (Gradstein et al. 1994, Weinstein et al. 2006). Bazalt je v porovnani s vapenatou
rendzinou tvrds§i a hutn€jsi, ale na druhou stranu ma vyssi potravni nabidku, tedy vySsi
druhovou diverzitu geofytd i vys$si hustotu podzemnich zasobnich organt rostlin, ale také
nadzemni biomasu vegetace (bylin a trav). Rendzina je mek¢i, suss$i a mé niz8i potravni
nabidku, navic jsou zde podzemni organy rostlin fidce roztrouseny (Lovy et al. 2015, 2017).
Jednim z dulezitych faktort ovliviiujici narocnost hrabani v téchto ptidach je mnozstvi ptadni
vody, ktera ovliviiuje hutnost, soudrznost, a pevnost dané pady (Nevo et al. 2001, Lovy et al.
2015). V prubéhu dlouhého obdobi sucha pudy rychle vysychaji a stavaji se velmi tvrdymi,
predevsim pudy bohaté na jil (Lovy et al. 2015). V piipadé bazaltu a rendziny se uvazuje
o tom, ze i kdyz ob€ tyto pudy béhem obdobi sucha vyrazné vysychaji, je bazalt relativné
tvrdsi diky vy$simu obsahu jilu (Smith et al. 1985, Grishkan et al. 2008, Lovy et al. 2015).
Lepsi podminky pro hrabani nastavaji pii zvySeni pudni vlhkosti v zimnim obdobi destt.
Ve studii Lovy et al. (2015) ale zjistili, ze pudy se mohou lisit svou zpracovatelnosti i b€hem
obdobi destt, kdy kombinace vysoké vlhkosti a jilu u bazaltu zptisobuje, Ze ptda se velmi lepi

ee,

a je vice plasticka. Celkové tedy plati, ze pro slepce zijici v bazaltu je hrabani pravdépodobné
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Obr. 8: Cedi¢ova puda, bazalt. Obr. 9: Vapenata puda, rendzina.

Dulezité je zjisténi, ze slepci z obou typu pud preferovali hrabani v tom typu pudy,
ve kterém byli odchyceni, ale pouze kdyz byla vlhka - po vysuSeni preferovali hrabat
2017). Tyto vysledky naznacuji, ze pravdépodobnym voditkem pro hrabani ve vlhké pudeé jsou
pro slepce olfaktorické podnéty (pachy), na zakladé kterych jsou schopni rozeznat pudni typy
(Lovy et al. 2017, 2020). Olfaktoricka orientace je pro slepce, a ostatni podzemni hlodavce,
velmi dulezita, jelikoz pod zemi, kde je tma, je orientace pomoci zraku nemozna (Miiller-
Schwarze 2006). Olfaktoricka orientace je dulezita pii lokalizovani potravy, socialni
reorganizaci a pii vybéru partnerti (Heth a Todrank 2007). Také mtzeme predpokladat, ze
pomoci této orientace odlisuji mezi plidami, jelikoz bazalt a rendzina ve studované oblasti
se lisi vegetaci (Hadid et al. 2013, Lovy et al. 2015, 2017), ktera pravdépodobné poskytuje
olfaktorické podnéty nezbytné k odliSeni téchto pid. Schopnost detekovat olfaktorické
podnéty je ovlivnéna vlhkosti substratu, kdy ve vlhéich padach je jejich detekce snazsi, nez
v padach vysusenych (Vander Wall 1995, Taraborelli et al. 2009). Preference pro znamou
padu, spiSe nez pro pudu s vyssi potravni nabidkou, naznacuje, ze existuje bud’ preference
geneticka a/nebo naucend. Lovy et al. (2017) navrhuji, Ze pravdépodobnéjsi je preference pro
znamou pudu skrze imprinting pacht z dané pudy v ranych stadiich vyvoje slepct a diky silné
preferenci pro konkrétni pidu by mohlo dochazet ke vzniku prezygotické reprodukeni bariéry,

ktera vede k ekologické speciaci.

Jiz dtive se zjistilo, ze populace nejen slepce galilejského, ale vSech chromozomalnich
druhil z druhového komplexu N. ehrenbergi, se lisi v morfologii lebky v zavislosti na typu
obyvané pudy (viz. vySe). K podobnym zavéram dosla i fada dalSich studii na podzemnich
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hlodavcich, kde se potvrdil vliv podminek prostfedi na morfologii lebky (napt. Barciova et al.
2009, Marcy et al. 2013, 2016, Hennekam 2021). Na zakladé¢ dostupnych informaci
predpokladam, ze ekologicky odlisné podminky pud vytvari odlisné selekéni tlaky na
populace slepce galilejského, coz by se mohlo projevit v odli§né funkéni morfologii lebky. Pri
platnosti této hypotézy navrhuji, ze populace slepce galilejského z tvrdsiho a hutnéjS§iho
bazaltu bude mit morfologii lebky a spodni Celisti 1épe uzptsobenou na efektivnéjsi hrabani
nez populace z mek¢i rendziny, jelikoz odlisné pudni charakteristiky délaji bazalt vice narocny
pro hrabani, a tato naroCnost se pravdépodobné muZze odrazet v aparatu hrabani, a tedy
i morfologii lebky a spodni Celisti (Lovy et al. 2015, 2017). Toto tvrzeni je navic podpofeno
predeslou studii Corti et al. (1996, viz. vySe), ve které se tyto dvé populace zijici v bazaltu

a rendzing vyrazné liSily v celkovém tvaru a velikosti spodni Celisti.
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6.Navrzeni znaki pro planovanou analyzu

pomoci geometrické 3D morfometrie

Na zakladé€ nastudovanych informaci o funkéni morfologii lebky navrhuji pouzit znaky
shrnuté v tabulce 2 pro dale planovanou analyzu morfologie lebky u tii populaci slepce
galilejského pomoci geometrické 3D morfometrie. Cilem této analyzy bude porovnat miru
adaptaci pro zivot ve tfech rozdilnych padach (bazalt, rendzina a terra-rossa), ve kterych
populace slepce galilejského ziji, a zjistit, jestli funkéni morfologie lebky odrazi rozdily
ovliviiyjici hrabani v téchto trech padach. Jelikoz je terra-rossa dominujicim typem pidy
v oblasti vyskytu slepce galilejského, je potfeba ji pro porovnani do analyz také zahrnout spolu

s bazaltem a rendzinou.

Tabulka 2: Vybrané znaky pro planovanou analyzu u slepce galilejského pomoci geometrické 3D

morfometrie.

Vybrany znak

Znak u
populace z
éedicové pady

Znak u
populace z
vapenaté pudy

Funkce znaku

Reference

Délka a siika lebky

Kratsi a Sirsi
lebka

Delsi a uzsi
lebka

Vyssi sila skusu

Santana et al. 2012,
Maestri et al. 2016,
Borges et al. 2017,
Morgan et al. 2017,
Rodrigues et al. 2023

Délka a sitka
spodni Celist

Kratsi a Sirsi
spodni Celist

Delsi a uzsi
spodni Celist

Vyssi sila skusu

Corti et al. 1996,
Maestri et al. 2016,
Borges et al. 2017

Meén¢ robustni a

VEtsi plocha pro

Siika ROb‘;;‘;fJ Sta o vetst PloShaPIo | Nogueira et al. 2009,
zygomatickych zygomatické zygomatické S\I;alovinyzzzyééi Morgan et al. 2017,
obloukt oblouky oblouky sila skusu Rodrigues et al. 2023
Barciova et al. 2009,

Délka rostra Kratsi rostrum Delsi rostrum VyS$si sila skusu Nogueira et al, 2009,

Maestri et al. 2016,
Morgan et al. 2017

Stein 2000. McIntosh

pomoci hlavy

Sy 1o Viee proodorn ot Mene , Efektivngjsi a Cox 2016, Fournier
Postaveni fezakl postaveni proodontni PR .
Y 1o Sy 1o vykusovani ptudy et al. 2021, Rodrigues
fezaki postaveni fezaki
et al. 2023
Napojeni kréni
. L - L svaloviny, snazsi .
Sijovy hicben | LepeVyvImuly | Hufewyvinuty | o i pady | \osueira et al. 2009,
Sijovy hieben Sijovy hieben ; Morgan et al. 2017
z tunelu pomoci
hlavy
Mohutnost kréni | Vice vyvinuta | Méng vyvinutg | SPaZSi vyhrabavani
. . . o . pudy z tunelu Morgan et al. 2017
svaloviny kr¢ni svalovina | kr¢ni svalovina
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Mohutnost
svaloviny (m.
masseter, m.
temporalis)

Vice vyvinuta
svalovina

Méng vyvinutd
svalovina

Vyssi sila skusu

Santana et al. 2012,
Fournier et al. 2021
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7.Zaveér

Variabilita v morfologii lebky u savcu je ovlivnéna predevsim potravni ekologii
a prostfedim, ve kterém ziji. Potravni ekologie hraje roli predev§im u savci s odlisnymi
potravnimi strategiemi (herbivorie, faunivorie a omnivorie), jelikoz odli§né druhy potravy
se odrazi v morfologii lebky potfebné pro efektivni zpracovani daného typu potravy (napt.
Nogueira et al. 2009, Grossnickle 2020, Hennekam 2021). U podzemnich hlodavct zivicich
se vicemén¢ stejnou potravou (zasobni organy rostlin) maji na morfologii lebky zasadni vliv
ekologické podminky podzemniho prostiedi, které ovliviiuji energetickou naro¢nost hloubenti
tuneltl (Borges et al. 2017, Fournier et al. 2021, Kraus et al. 2022, Rodrigues et al. 2023).
Témito podminkami jsou napfiklad tvrdost, vlhkost a plasticita pudy, objemové mnozstvi jilu
a dalsi. (napt. Vleck 1979). V zavislosti s odlisnymi charakteristikami pidy se vyvinuly dva
zpusoby hrabani nor, tzv. "scratch digging" v mékc¢ich pudach, a "chisel-tooth digging"
v tvrdsich padach (Lessa a Thealer 1989, Mclntosh a Cox 2016). Tyto dva zpusoby se lisi
v morfologii lebky, kdy ,,chisel-tooth diggers* maji kratsi a Sirsi lebku a spodni Celist, Sirsi
zygomatické oblouky, krat$i rostrum a proodontni postaveni fezaki oproti tzv. , scratch
diggers™, ktefi maji adaptace predev§im na koncetinach (prodlouzené drapy, robustni kosti
prednich koncetin) (napt. Stein 2000, Borges et al. 2017, Morgan et al. 2017, Fournier et al.
2021, Rodrigues et al. 2023).

Jednim zidealnich kandidati na studium adaptaci na lebce je slepec galilejsky
(Nannosaplax galili), a to predevSim diky mnohym adaptacim spojenych s jeho striktné
studuji dvé populace obyvajici odli§né typy pud, mekei a sussi vapenatou pudu (rendzinu),
a tvrdsi a hutnéjsi cediCovou padu (bazalt), které se lisi svymi ekologickymi charakteristikami
(Hadid et al. 2013, Lovy et al. 2015, 2017). Navic se tyto dvé populace lisi geneticky (Hadid
et al. 2013, Li et al., 2015, 2016), i kdyz jsou v pfimém kontaktu bez fyzické bariéry. Tato
geneticka odlisnost muze ukazovat na to, ze kazda populace je pfizpusobena na jeden typ
pudy, ve kterém zije, coz ji znevyhodnuje k zivotu v druhé padé. Diky tomu se tedy nabizi
moznost, ze u slepce galilejského by mohla probihat ekologicka speciace (Hadid et al. 2013.,
Lovy etal. 2015, 2017).

Cilem mé bakalarské prace bylo na zakladé literarni reSerSe zhodnotit funkcni
morfologii lebky u savcl, predevsim podzemnich hlodavci a na zakladé nastudovanych

informaci navrhnout vyse zminéné morfologické znaky, které se jevi jako vhodné pro pozdéjsi
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magisterskou praci. V planované magisterské praci bude mym cilem pomoci geometrické 3D
morfometrie porovnat morfologii lebky u tii populaci slepce galilejského zijicich v pudach
lisicich se svymi ekologickymi charakteristikami (bazalt, rendzina a terra-rossa), porovnat
miru adaptace pro zivot v téchto pudach, a zjistit, zda funkéni morfologie lebky a spodni Celisti

odrazi rozdily, které ovliviiuji efektivnost hrabani v té€chto padach.
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