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Anotace:

Cilem prace je pomoci literdrni reSerSe zmapovat soucasné znalosti o vlivu pachové
preference na reprodukéni Uspéch u savcl se zamérenim na hrabosSe. Jako asortativni
parovani je oznaCovana kazda forma nendhodného parovani. Vétsinou je tim ale myslena
situace, pfi niz se ¢astéji paruji jedinci, ktefi maji podobné fenotypy. Opakem je pak situace,
kdy se Castéji paruji jedinci s odliSnymi fenotypy. To je pak nékdy oznacovano jako negativni
assortativni nebo disasortativni parovani. Tato studie se zabyva predevsSim parovanim
nenahodnym podle télesnych pachl. Ty jsou u ZivocCichll spojené predevsim s geny pro
hlavni histokompatibilni komplex (MHC), ktery hraje klicovou roli v imunitnim systému.
Produkty genli MHC, které se nachazeji v rliznych sekretech téla, spoluvytvareji specificky
pach kazdého jedince. V reSersni c¢asti byly hledany odpovédi na nasledujici otazky: Jak je
vybiran partner k rozmnoZovani? Je ¢astéjsi asortativni nebo disasortativni parovani? Jaké
informace zprostiredkovava télesny pach? Jakymi kanaly je pachova informace vysilana a
jakymi pfijimana? Jak je feSeno testovani pachové preference v laboratornich podminkach?
V praktické ¢asti je predstaven plan vilastniho experimentu, ve kterém bude hrat hlavni roli
T-labyrint ke stanoveni pachové preference. V laboratornich podminkach budou mit

hrabosi na realizace celého procesu dostatek ¢asu.



Annotation

The aim of this work is to use the literature research to map current knowledge about the
effect of odour preference on reproductive success in mammals focusing on voles. As
assortative pairing is referred to each form of non-random pairing. Most of the time is meant
a situation in which individuals who have similar phenotypes pair more often. The opposite
is the situation where individuals with different phenotypes pair more often. This is
sometimes referred to as negative assortative or disassortative pairing. In particular, this
study deals with non-random pairing among to body odour . These are mainly linked to
genes for the major histocompatibility complex (MHC) in animals, which play a key role in
the immune system. MHC gene products found in various body secretions form the specific
odour of each individual. In the research part were searched question for following
questions: How is the breeding partner chosen? Is Assortative or Disassortative Pairing More
Frequent? What information does body odour convey? What channels is the odour
information transmitted and received? How is odour preference testing solved in laboratory
conditions? In the practical part, a plan of the experiment is presented in which T-labyrinth
will play the main role in determining the odour preference. Under laboratory conditions,

voles will have plenty of time to complete the process.
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1.  Uvod

Impulsem pro vypracovani predkladané bakalaiské prace bylo zjisténi doktorantek Mgr.
Urbankové a Mgr. Mladénkové (nepublikovano), ze u pari hraboSe polniho se uspéch v
rozmnozovani zvySuje s rustem podobnosti behavioralnich osobnostnich ryst. Z jinych
studii je ale také znamo, Ze u hlodavca pii vybéru partnera hraje naopak dulezitou roli
sloZzeni pachli. Znamena to tedy, Ze zcela pfevladly behavioralni parametry nad kvalitou
télesnych pacht?

Jakékoliv nendhodné parovani je oznacovano jako asortativni parovani. VéEtSinou je tim
ale mySlena situace, pfi niz se ¢astéji paruji jedinci, ktefi maji podobné fenotypy. Opakem je
pak situace, kdy se Castéji paruji jedinci s odliSnymi fenotypy. To je pak nékdy oznacovano
jako negativni asortativni nebo disasortativni parovani. Pfedkladand reSerSni studie se
zabyva predev§im parovanim nendhodnym podle télesnych pachi. Ty jsou u zivocichi
spojené predevSim s geny pro hlavni histokompatibilni komplex (MHC), ktery hraje
klicovou roli v imunitnim systému. Produkty gentt MHC, které se nachazeji v rtiznych
sekretech téla, takto spoluvytvaieji specificky pach kazdého jedince.

Cilem této prace bylo vytvofit reSersi, ktera po teoretické strance pripravi experiment, ve
které budou testovany pachové preference, kombinovany pary preferovanych jedinci a
nasledné porovnany jejich produkce mlad’at s pary z nepreferovanych jedinct. K naplnéni

uvedeného cile byly vymezeny nasledujici polozky:

Jak je vybiran partner k rozmnozovani?

Do jakych interakci pohlavni partneti vstupuji?

Jaké informace zprostfedkovava télesny pach?

Jakymi kandly je pachova informace vysildna a jakymi ptijiméana?

Test disasortativniho parovani podle pachove preference u hrabose polniho



2. Jak je vybiran partner k rozmnoZovani?

2.1 Pohlavni vybér

U vétSiny druhti je vybirajicim pohlavim samice, zatimco samci ¢asto soupeti o jejich
prizen. Toto byva Casto vysvétlovano tim, které pohlavi vklada vice energie do pohlavnich
bunék a nasledné péce. Rozdily se nachdzi jiz v samotné produkci téchto bunc¢k. Tvorba
bunck neboli spermii. Tato narocnost se pak odrazi i v poc¢tu pohlavnich bunék. Rozdily
muzou byt velmi vyrazné. Samci nékterych druht miizou mit pocet spermii v fadu nékolika
miliard, zatimco samice nékterych druh jen par desitek (Ah-King & Ahnesjo 2013,
Lehtonen et al. 2016). S pohlavnim vybérem souvisi pojem fitness.

2.2 Biologicka zdatnost

Asi nejjednodussi vysvétleni je, ze se jednd o schopnost jedince predat své geny do
dalsi generace. Fitness lze méfit viceméné jen nepiimo, podle poc¢tu potomkd, ktery jedinec
po sobé zanecha. Fitness rozliSujeme na inkluzivni (zdatnost vcetné ptibuznych) a exluzivni
(zdatnost samotného jedince). Samice vétSinou vlozi vice usili do rodi¢ovské péce a jejich
fitness je tedy zavisla na schopnosti produkovat vajicka a také na nakladech po oplozeni,

zatimco fitness samci je zavisla piedev§im na poctu sexualnich partnerck (Metz et al. 1992,

Ah-King & Ahnesjo 2013).
2.3 Slozky pohlavniho vybéru

U pohlavniho vybéru mizeme rozliSit slozku intrasexualni a intersexualni.
Intrasexudlni predstavuje kompetici (napf. souboje) mezi jedinci stejného pohlavi a
intersexudlni slozkou je partnersky vybér podle epigamniho chovani (napt. dvofeni, tance
atd.). Kompetice je ¢asto spojena s pohlavnim dimorfismem (Emlen 2008). Napftiklad htiva
u Iva pustinného (Panthera leo) nebo parozi u jelena evropského (Cervus elaphus).
Z pivodnich studii této problematiky je moZno uvést jako piiklad vyzkum role paroZi pii
vybéru partnera u jelence virzinského (Odocoileus virginianus). Pti studii méli badatelé
k dispozici 25 samic, které si vybiraly mezi samci s velkym a malym parozim. Vysledky pak
hodnotili podle dvou kritérii. Podle casu straveného chiizi a lezenim do 3 m od kazdého
samce (Obr. 1). 20 z 25 samic daly pfednost samcum s velkymi parohy na zakladé Casu

stravené¢ho chiizi a 11 ze 14 samic na zaklad¢ casu strdveného lezenim. Badatelé tedy
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prokazali, ze samice u tohoto druhu preferuji samce s vét§im parozim a ze tedy parozi, jehoz
primarni funkci je obrana/utok (intrasexualni slozka), poskytuje i vyhodu v intersexualni

sloZce pohlavniho vybéru (Morina et al. 2017).

Samec - Samec
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1
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I

Obr. 1 Schéma experimentdlniho prostoru pro studium samiciho vybéru u jelence

virzinského (Morina et al. 2017)

U socialnich zvirat Casto zalezi na postaveni samce v societé, jestli bude preferovany
pii vybéru k pafeni (Clutton-Brock & Parker 1995). Piesnéji feCeno jestli se jedna o alfa
samce nebo ty dalsi v hierarchii. Za zvlastni situaci partnerského vybéru je mozno povazovat
aktivni vyprovokovani ovulace u samice. To je bézné nejen u kralika ale také u fady druhii

od hlodavct, pies Selmy az po velbloudy (Adams & Ratto 2013).



3. Do jakych interakci se pohlavni partneri dostavaji?

3.1 Parovaci systémy

V zivocisné fiSi nalezneme nekolik vyraznych parovacich systémi (Clutton-Brock
1989). Jednim z nich je monogamie, kdy reprodukéni jednotku tvoii par - jen jeden samec a
jedna samice. Tyto svazky byvaji ¢asto vytvofené na cely zivot partnerti. U savcl vSak tento
systém piili§ pocetny neni. Uvedeny systém parovani nalezneme napt. u hrabose prériového
(Microtus ochrogaster) (Ophir et al. 2008, Obr. 2). Dalsim systémem, ktery je u savcl
mnohem castéjsi, je polygynie, kdy se jeden samec pafi s vice samice. Samicim ale zlstava
tento jediny samec béhem reprodukéniho obdobi. Takto se napf. paruje u hlodavct psoun
Cynomys leucurus (Hoogland et al. 2019). Podle uvedené studie vSak za uréitych podminek
se u n€ho objevuje i pohlavné opaénym systémem - polyandrie, kdy samice ma vice samci a
samec ma jen jednu partnerku (opé€t jen béhem reprodukcniho obdobi). U savcl tento typ
stabilné¢ nalezneme napiiklad u hyeny zihané (Hyaena hyaena) (Wagner et al. 2007).
Poslednim z jasné vyhranénych systému je polygyandrie, kterou je také mozno oznacit jako
promiskuitu. Zde nékolik samct vytvari partnerské svazky s nékolika samicemi. Tento
systém nalezneme naptiklad u nékterych druhti hrabost (Boonstra et al. 1993). Je tieba ale
jesté doplnit, Ze vySe uvedené vyhranéné systémy parovani jsou dosti zavislé na populacni

hustoté, tedy na stavu nabidky partnerti v populaci (Lott et al. 1984).

Obr. 2 Hrabo§ prériovy, tvofici monogamni svazek (Www.zivagaia.cz)



3.2 Asortativni parovani

Na rozdil od pfedchozich parovacich systémil se termin asortativni parovani tyka
znakl na fenotypu, podle kterych je jedinec preferovan pro rozmnozovani. Mezi né patii
napt. vyska, barva, pach, styl chovani, staii a jiné. RozliSujeme zde dvé formy parovani ¢i
preference. Jedna z nich je pozitivni a druha negativni, jez je také Casto oznaCovana jako
disasortativni parovani. Pokud mluvime o pozitivnim asortativnim parovani, paruji se pfi
ném piredevS$im jedinci s podobnymi znaky. Pozitivni asortativni péarovani zvysSuje
homozygotnost v ramci lokusi, a snizuje naopak vyskyt heterozygotti a podporuje vazebnou
nerovnovahu mezi lokusy (Jiang et al. 2013). Nejen morfologické znaky, ale 1 sob¢ si
podobné chovani partnerti, umoznuje Iépe pecovat o své potomstvo a tim zlepsovat kondici
mlad’at a celkovou Uspésnost rozmnozovani.

Existuji dveé hypotézy, které by mohly vysvétlit vyskyt asortativniho parovani (Jiang
et al. 2013). Ta prvni tvrdi, Ze sila asortativniho parovani se adaptivné vyviji v reakci na
piimou nebo neptimou selekci napt. vyhledani partnera stejné velikosti. Asortativni parovani
se také muze paradoxné Vyvijet vreakci na inbreeding. Rozdily mezi pozitivnim
asortativnim parovanim a piibuzenskym kiizeni zdvisi na rozsahu plsobeni na lokusech.
Asortativni parovani ma vliv jen na lokus/y s zadoucim fenotypem, zatimco inbreeding
pusobi na vSechny lokusy.

Podle druhé hypotézy vznika asortativni parovani jako disledek urcitych
casoprostorovych aspektt pfi parovani. Jednim z takovych aspekti je alochronicka izolace.
Naptiklad Casova segregace zpusobena rozdilnymi daty pfiletu u pénice ¢ernohlavé (Sylvia
atricapilla) vedla k vybéru jedinct s podobnou kondici (Bearhop et al. 2005). Vybér také
mohou dovytvaret dva soubézné procesy. U monogamniho moiského konika Hippocampus
guttulatus vznikne sklon ke korelaci velikosti téla partnert, vytvofi-li pary mladi a mali
jedinci a spole¢né budou pokracovat v ristu (Jones et al. 2003). Dal§i mechanismus vznika z
prostorové segregace pii vyskytu vzdjemné vazby mezi fenotypem a stanovistém, ve kterém
se jedinci paruji. To zvySuje pravdépodobnost setkani fenotypové podobnych jedinct
(Snowberg & Bolnick 2008). Posledni mechanismus vzniku asortativniho parovani je mozno
vysvétlit jako dusledek intrasexualni soutéze a intersexualni kompetice (Crespi 1989, Cézilly
2004, Henry 2008). Naptiklad kdyZ jsou vétsi samice vice plodné, samci uptfednostiiuji
vybér téchto samic (Salthe & Duellman 1973, Kuramoto 1978, Bastos & Haddad 1996).

Pokud jsou vétsi samci vice uspéSni v obrané téchto samic nebo v souboji o tyto samice,



mensi samci nebudou k parovani vybrani a bude zde prevladat pozitivni asortativni parovani
podle velikosti (Arak 1983, Hume et al. 2002, Wogel et al. 2005).

Studii zkoumajicich relaci mezi asortativnim parovanim a osobnostnimi rysy zvirat
zatim neni mnoho. Jedna z nich se konkrétné zabyvala vlivem trovné prizkumného chovani
na socialni interakce/strukturu u sykory konadry Parus major béhem rozmnozovani
(Johnson et al. 2017). Byla zde pouzita data sesbirana béhem 6 let. Ptaci tohoto druhu tvofii
od bfezna do ¢ervna monogamni svazky. Nejprve byly provedeny testy osobnostnich rysi.
Sykory byly chyceny a pfes noc nechany ve voliérach. Rano byly vpustény do noveé
mistnosti a zde byly zkoumany jejich osobnostni rysy. U prizkumného chovani byli
rozliSeni odvazni a rychle zkoumajici jedinci od téch pomalejSich a plasSich. Pak byli ptaci
vypusténi a asociace mezi jedinci byla odvozena na zéklad¢ jejich prostorové blizkosti.
Vysledky studie sice neukazaly 100% pozitivni asortativni parovani, ale ukazuji mnohem
vetsi sklony samceii vybrat si samici se stejnou osobnosti, jako maji oni sami. Samice takové

hodnoty nevykazovaly, ale v nékterych letech se i u nich tato preference vyskytla (Obr. 3).
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Obr. 3 Graf ukazujici silu pozitivniho asortativniho parovani u divoké populace sykory
konadry (Parus major) v oblasti Marley — vlevo samci, vpravo samice (Johnson et al. 2017).

3.3 Negativni asortativni (disasortativni) parovani

Kdyz mluvime o disasortativnim parovani myslime tim parovani jedincu, ktetfi maji
odlisné fenotypy nebo genotypy. Je tedy opakem asortativniho parovani. Disasortativni
parovani zvysuje pocet heterozygotl, snizuje genetickou podobnost a zvyhodiuje alely,
které se vyskytuji vzacné. Tento typ parovani se u zivocichil vyskytuje méné Castéji nez
asortativni parovani pozitivni (Jiang et al. 2013).

Nejvyssi troven disasortativniho parovani u obratloveil byla pozorovana u strnadce
bélohrdlého Zonotrichia albicollis, u kterého se vyskytuje barevny polymorfismus (Hedrick
et al. 2017). Hlavu maji bud'to s ¢ernym a bilym pruhem tzv. ,,white—striped* nebo s hnédym
a bilym pruhem tzv. ,tan—striped“. Z celkového poctu 1209 pard doslo k parovani
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(disasortativnimu) riznobarevnych jedincti u 98,2 % para, u 1,8 % se parovaly stejnobarevné
formy (Tab. 1).

Jedna z prvnich studii viibec, ktera zachytila negativni asortativni parovani, sledovala
vznik part u chaluhy pfizivné (Stercorarious parasiticus) (Bengston & Owen 1973). Zde 20
z 28 parQ vytvorilo pary mezi tmavou a svétlou formou tohoto druhu. O¢ekavany vyskyt byl
13,4%, skutecny pak 71,4%. Stejné¢ zamétend studie sledovala frekvenci urcitych vzort na
pefi u holuba skalniho (Columba livia) (Johnston & Johnson 1989). Béhem tii let ze 116
pozorovanych pari, bylo 90,5 % part tvofeno jedinci s rozdilnymi vzory na pefi. Se
zajimavou studii pfisli Takahashi & Hori (2008), kdyZ zjistili, Ze u cichlid (Perissodus
microlepis) maji jedinci nesymetricky sto¢enou tlamu (jedinci ,,righty nebo ,lefty®),
pficemz ale tvoii ztohoto hlediska hybridni pary. Zde 21 para z celkového poétu 25
pozorovanych, byly pary tvofené jednim "righty" jedincem a druhym "lefty". V roce 2016
byla kone¢né publikovana prvni studie o disasortativnim parovani u savci (Hedrick et al.
2016). V Yellowstonském narodnim parku bylo zkouméno parovani mezi vilky. Z 261
pozorovanych part v letech 1995 — 2015 bylo 63,6 % part sloZzeno z ¢ernych a Sedych

jedinct.



Tab. 1 Roc¢ni poéty 4 typi parovani a celkovy pocet pard (N) v populaci strnadce
bélohrdlého u Cranberry Lake, New York od roku 1988 do roku 2016 (Hedrick et al. 2017)

Rok TMXT  T(M)x  W(M)x W(M) N
(F) W(F) T(F) XW(F

1988 0 1 3 0 4
1989 1 5 9 1 16
1990 0 5 6 0 11
1991 0 7 8 0 15
1992 0 7 8 0 15
1994 0 6 6 0 12
1995 0 10 9 0 19
1998 0 8 16 0 24
1999 0 14 22 1 37
2000 0 15 17 0 32
2001 0 19 19 0 38
2002 0 16 22 0 38
2003 0 23 19 0 43
2004 0 28 25 0 53
2005 0 22 34 0 56
2006 0 29 34 0 63
2007 0 49 59 0 108
2008 1 41 43 0 85
2009 1 41 48 1 91
2010 1 35 38 0 74
2011 2 32 37 4 75
2012 0 26 45 0 71
2013 1 29 41 0 71
2014 1 31 32 1 65
2015 1 21 14 0 36
2016 1 29 24 3 57
Celkovy 10 549 638 12 1209
podet

Z této tabulky lze vycist, Ze nejcastéjsi pary u toho druhu jsou pary s rozdilnym zbarvenim hlavy, vysoce zde
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3.4 Disasortativni parovani a hlavni histokompatibilni komplex (MHC)

Vyse uvedené priklady disasortativniho parovani podle morfologickych znakl jsou
jednémi z mala doposud zaznamenanych ptipadt u obratlovetl (Hedrick et al. 2017). Vétsina
ostatnich pripadli disasortativniho parovani se tyka preference odlisnosti MHC genotypu,
ktera se mize projevit preferenci odliSnosti pachové, coz se také tyka této predkladané
bakalafské prace.

Jak ale souvisi geny MHC, které jsou ve sluzbach imunitniho systému, s produkci
ur¢itého pachu? Leinders-Zufall et al. (2005) a poté Zufall a Boehm (2006) zjistili, ze
peptidové ligandy molekul MHC 1. tfidy jsou idedlnim mechanismem pro signalizaci
genotypu MHC, a to konkrétné ve vomeronasalnim epitelu. Hlavni histokompatibilni
komplex je soudasti systémii na rozpoznavani riiznych antigenti a jejich odstrafiovani. Cim
vice rozmanit¢ MHC je, tim se ubrani vét§Simu poctu patogennich agens. Je tedy velice
dalezité tuto jeho rozmanitost udrzovat. MHC geny délime do 3 skupin. Pro spravnou funkci
adaptivniho imunitniho systému jsou tieba piedevsim molekuly MHC I a MHC Il. Na
molekuly skupiny MHC 1 se vazou peptidy, které jsou dlouhé 8-9 aminokyselin. Tyto
peptidy jsou tvofené z bilkovin, které jsou piedevsim endogenniho piivodu. Molekuly MHC
I je pak piedkladaji cytoxickym T — lymfocytim. S molekulami MHC II se poji peptidy o
délce 11 a vice aminokyselin. Tyto peptidy jsou exogenniho ptivodu a jsou tvotfeny z toho,
co bunka fagocytuje. Molekuly MHC 1II je pak predkladaji ptedevSim pomocnym T —
lymfocytim. Jejich odpovédi je vyvolani produkce protilatek. U molekul MHC skupiny 11
je znamo, ze proteiny, které¢ jsou prenaSeny, mohou pochazet z virového napadeni nebo
obecn¢ ze stresové zatéze bunky (Milinski et al. 2013).

Produkty gentt MHC najdeme mimo jiné v riiznych sekretech téla, kde samy o sobé,
ale také diky bakterialnimu rozkladu wvytvareji specificky pach. Tento pach potom
zprosttedkovavéa informace o jeho nositeli pro partnera pii parovani (Heath & Carbone,
2001). Komplex pachovych latek je vniman receptorovymi neurony, které se nachazeji
v ¢ichovém epitelu jak hlavniho, tak vomeronasalniho ¢ichového systému. Vnimani MHC
peptidovych ligandi u lidi by mohlo hrat roli pti upfednostiiovani parfémi. To, ze kazdému
voni jiny parfém, muize zaviset na obsahu strukturné odliSnych ,,Zadoucich® peptidi

(Milinski et al. 2013).



3.5 Je CastéjSi asortativni parovani pozitivni nebo negativni?

Na tuto otazku se snazili odpovédét Jiang et al. (2013) pomoci metaanalyzy parovani na
zaklad¢ fenotypovych znakd u volné zijicich populaci zvitat. Zpracovali 269 publikaci,
Vv nichz byly znaky korelovany celkové v 1116 ptipadech u 360 druhti. Celkem 102 rtiznych
znakl, téméf vsSechny jejich hodnoty byly spojité. Jednotlivé druhy rozdélili do 11
taxonomickych skupin (protista, krouzkovci, plzi, korysi, klepitkatci, hmyz, ryby,
obojzivelniky, plazi, ptaci, savci). Nejvice zde byli zastoupeni korysi, hmyz, ptéci,
obojzivelnici a ryby. Z téchto udaji vykazovalo 89 % parovani pozitivné asortativni a
zbytek, tedy 11 %, parovani negativné asortativni (Jiang et al. 2013).

Sila asortativniho parovani se vyrazné liSila mezi sledovanymi kategoriemi. Znaky
zprostiedkované vizualné - vék a velikost - vykéazaly vétsi korelaci nez u kondi¢nich a
strukturnich znakii. Sila vybéru byla vyznamné pozitivni u vSech kategorii kromé chovani,
chemickych vlastnosti a genotypu. Vyskyt negativniho asortativniho parovani zde autofi
vysveétluji jako chybu typu I, coz tedy podle nich znamena, Ze negativni preference byla u
zkoumanych druhit minimalné vzacna. Je ale tfeba zdlraznit, Ze autofi se vliibec nezabyvali
negativné asortativnim parovani ve spojeni s MHC, kde se vyskytuje nejcastéji. Také vySe
uvedené pripady disasortativniho parovani z hlediska zbarveni ¢i jinych morfologickych
znakt napovidaji, Ze toto parovani nebude tak vzacné, jak uvadi Jiang et al. (2013) (viz Obr.
4). Toto disasortativni parovani evidentné¢ piimocafe piispiva k udrZzeni genetického

polymorfismu (Hedrick et al. 2017).
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Obr. 4 Porovnani sily vybéru u jednotlivych taxont, n je celkovy pocet (Jiang et al. 2013)
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4.  Jaké informace zprostredkovava télesny pach?

Hlavni strankou mé préce je pachova preference. K tomu je potieba védét, jaké
informace mtize télesny pach zprostfedkovavat. Tyto informace jsou vlastn¢ chemické latky,
které jsou schopny ovlivnit u pfijemce chovani, a to bud’ jako informace nebo jako spoustéc
(feromon) urcité fyziologické reakce. Napiiklad prozradi pohlavni jedince, jeho stafi, jaky je
jeho zdravotni nebo reprodukéni stav (koncentrace hormontl) (Manzini et al. 2011). Pach je i
dokonce schopny o jedinci fici, zda se nachazi v klidovém nebo stresovém stavu (Cecchetto
et al. 2019), a také tak nepfimo prozradit, jaké ma postaveni v societé¢ (Manzini et al. 2011).
Velka ¢ast téchto informaci, véetné samoziejmé o pohlavi, je dana geneticky, coZ pfispiva ke
stalosti telesného pachu (Penn et al. 2007).

Vedle toho umoziuje poznat také odliSnost genetickou na zakladé porovnani pachti z
produktit MHC genti. Zachovani diverzity MHC gent pii parovani, je dilezitym aspektem
pro zachovani odolnosti u potomstva. To umoznuje potomkim vytvorit SirSi spektrum
obrannych latek pfedevsim proti parazitim, ale i mikrobum. Kvalita MHC genl se mize
obrazet také napt. ve vyraznych, sekundarnich pohlavnich znacich samct, podle kterych jsou
samicemi vybirani. Tyto znaky mohou byt dobrym indikatorem zdravotniho stavu, protoze
pokud je jedinec oslabeny ¢i nemocny, nemiize si udrzovat sekundarni pohlavni znaky na
vys$§i trovni (Zuk et al. 1995).

Jak jiz bylo zminéno, samice byvaji ty, které vybiraji partnera, jelikoz musi vice
investovat do vytvofeni gamet, a i do nasledné péce o mlad’ata. Vybiraji si tedy takové
partnery, ktefi jim poskytnou urcité vyhody. Bud’ to vyhody pfimé (vhodné ,,otcovské*
chovani) nebo vyhody neptimé (dobré geny) (Kirkpatrick 1996). Tyto geny pak zdédi
potomei, a pokud jsou Spatné (jedinec diky nim piipadné onemocni), maji potomci
oslabenou imunitu a diky tomu se u nich zvysuje riziko, Ze onemocni. Rada studii ukazuje,
7ze mo¢ nakazenych jedinch mé odliSny zipach, ktery zpiisobuje spiSe averzi, pfiCemz
infikovani jedinci (samci) znackuji teritorium méné, coz také snizuje zajem o tyto jedince
samicemi. Naptiklad Hurst et al. (1990) u mysi domaci (Mus musculus domesticus) zjistili,
7e kdyz mély samice na o€ichéni tfi vzorky, mo¢ z infikovaného samce (konkrétné infikovan
virem chiipky), ¢istou vodu (pouzit jako kontrolni vzorek) a mo¢ zdravého neinfikovaného
jedince, stravily samice nejvice ¢asu v mistech s mo¢i neinfikovaného samce. U vzorku
s vodou ale stravily stejné ¢asu jako u vzorku s infikovanou mo¢i, coZ miize svédcit o tom,
ze mo¢ téchto jedincl ztraci nékteré pachy, které zdravému jedinci dodédvaji na jeho

atraktivité (Penn et al., 1998). Zajimavé je, Ze pii nakaze mysi virem kliStové encefalitidy se
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stali samci vice vyhledavanymi, jelikoz u jedinct infikovanych timto virem nardsta hladina
testosteronu (Moshkin et al,, 2002). Pach moci infikovanych jedincti ale mize také
obsahovat pfimo produkty MHC gent ¢i jejich vedlejsich produktti, kterymi odpovidaji na
infekci, nebo napt. vedlej$i produkty ze zanétlivych reakci. Samoziejmé urcité latky mize
také vyluCovat sam parazit (Zala et al. 2015).

Podobné pokusy byly provadéné i u hrabost, konkrétné u hrabose pensylvanského
(Microtus pennsylvanicus) a hraboSe prériového (Microtus ochrogaster). Samci byli
nakazeni svalovcem stoCenym (Trichenella spiralis), ktery ale neni pfenosny pii kontaktu
mezi jedinci. Vysledky byly velmi ptekvapivé. Hrabosi pensylvansti dali oc¢ekavané prednost
zdravym jedinclim, hraboSi prériovi vSak nikoliv. MoZznym vysvétlenim jsou odliSné
parovaci systémy u téchto dvou druhl hrabosu, jelikoz hrabosi prériovi vytvaii monogamni
svazky na rozdil od hrabosi pensylvanskych. Proto u nich nemusela hodnota zdravotniho
stavu hréat tak zasadni roli (Klein et al. 1999).

Setchell et al. (2010) zkoumali spojitost mezi chemickym slozenim pachu a MHC
genotypem u mandrila ryholiciho (Mandrillus sphinx). Samci i samice mandrila maji hrudni
zlazu na rozdil od vétSiny opic starého svéta. Na tékavé pachy této zlazy maji vliv nekteré
faktory, naptiklad v€k, pohlavi a také dominance u samct. Jejich vysledky naznacuji, ze
pach poskytuje také informaci o individudlni genetické kvalité, To poskytuje jakysi
mechanismus pii vybéru partnera pro genetickou rozmanitost a MHC (ne)podobnost. Samci
s rozmanité¢jSim MHC maji vyssi reprodukcni Gspéch a samice se reprodukuji piednostné
S MHC odlisnymi samci. Mandrilové maji navic 1 schopnost rozliit otcovské geny. I pfes
jejich systém parovani, ktery je u nich polygynandrie (dva nebo vice samct se paii se dvéma
¢i vice samicema), um¢ji identifikovat neznamé piibuzné porovnanim jejich zapachu, bud’ to
samostatné, nebo se zndmym piibuznym.

Leclaire et al. (2017) jako prvni zkoumali pachovou preferenci pii parovani také u
ptakl, a to konkrétné u buiniaka modravého (Halobaena caerulea). Buiniak modravy je
motsky ptak vytvafejici monogamni svazky, ktery ma zvlast¢ dobie vyvinuty ¢ich Pachy
pochéazely ze 14 samic a 14 samctl. K testovani pouZili plastové bludisté s,,Y* rameny, na
jejichz konci byly umistény tamponky s pachy (Obr. 5). Provedena byla také molekularni
analyza MHC geni. Preference ramen byla odliSnd pro samce a samice. Samice si jen v 25
% ptipada vybraly samce, kteti méli méné podobné MHC a tudiz v75 % ty svice
podobnym MHC. Samci si ve 100 % ptipadi vybrali samici s méné podobnym MHC. Autofi
studie poskytli tedy prvni diikaz o tom, ze ptaci mohou detekovat MHC podobnost pouze na

zakladé pachu. Dilezité je urcité dodat, Ze jejich studie byla provadéna béhem inkubace
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vajec, ktera je spojena s hormonalnimi zménami, véetné sniZeni hladiny progesteronu a
estradiolu u samic. To mize ovlivnit preferenci partnera, stejné jako u lidi menstruacni
cyklus ovlivituje socialni vnimani a partnerské preference. Zeny &asto dévaji prednost
muzim s odlisSnym MHC, jejich preference se ale obrati, kdyz zacnou pouzivat oralni

antikoncepci, ktera napodobuje stav jako béhem téhotenstvi (Klapilova et al. 2014).

méné MHC podobni vice MHC podobni méné MHC podobné vice MHC podobné
samci p=0,025 samci samice p=0,008 samice

Obr. 5 Schéma testu v Y—labyrintu (Leclaire et al. 2016)

V souCasné¢ dob¢ tedy existuje ¢im dal vice dukazi o roli hlavniho
histokompatibilniho komplexu pti formovani preferenci partnera. Neznamena to vsak, ze by
maximalné odlisni jedinci byli ti geneticky nejvhodnéjsi. O nalezeni vhodné odlisnosti MHC
genll a vyhnuti se extrémni rozdilnosti téchto gent existuji ditkazy, Zze samice dokazou

soucasn¢ vyhodnotit i jiné dobré genové rysy a genetické podobnosti (Roberts 2009).
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5. Jakymi kanaly je pachovad informace vysilana a
jakymi prijimana?

5.1 Vysilani pachové informace

.oy .o

informace vysilany a jak jsou pfijimany a nasledn¢ i zpracovany. Informace chemického
charakteru jsou vysilany pfedevs§im specializovanymi pachovymi zlazami. Na obrazku 6 jsou
uvedeny jejich mozné polohy na téle hlodavce. Jinak prakticky u vSech savct, kromé
kytovcl a sirén, jsou jeSté dalsi velmi specifické Zlazy vcelku ale s podobnymi ucinky
sekretti (,,musth gland* na tvafi u slonti, ¢i pachové zlazy ,fiky*“ za rohy u kamziki)
(Downer 2011). Kromé specializovanych pachovych zlaz jsou vysilany i celym povrchem
téla, pfedevSim potnimi Zlazami (pokud jsou vyvinuty) a mazovymi zlazami u chlupt. Tyto
pachy tedy obsahuji rizné typy informaci, jak jsem jiz zminovala v pfedchozi kapitole (napf.
pohlavi, stav pohlavni aktivity, stav stresu, urovein dominance, agresivity). Tyto informace
jsou pak vétSinou fizené produkci pohlavnich a/nebo stresovych hormonti. Dal§im castym
kanalem pachovych latek je mo¢. V ni jsou Casto pfitomny feromony, pachové latky
s fyziologickymi tcinky (Asaba et al. 2014). Vedle toho bylo zjisténo, ze mysi reaguji také
na moc¢ovy MHC peptid oznaceny jako SIINFEKL (Sturm et al. 2013).

Obr. 6 Mozné umisténi pachovych 714z na téle hlodavce (Gaisler & Zima 2007). Zlazy: 1
—retni, 2 — zausni, 3 — chodidlové, 4 — bo¢ni, 5 — bfisni, 6 — zadohibetni, 7 — nadocasni, 8
— podocasni
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5.2 Prijem pachové informace

Chemické podnéty jsou piijimany jednak hlavnim/primarnim cichovym organem
(MOS), ktery zachycuje informace o okoli, potravé apod. MOS se sklada z ¢ichového epitelu
na stropu nosni dutiny, ve kterém jsou ulozeny vlastni ¢ichové receptorové neurony a z
hlavniho ¢ichového bulbu, slouziciho jako primarni mozkové centrum. Dale jsou pachové
informace pfijimany sekundarnim Jacobsonovym vomeronasalnim organem (VNO) s
chemoreceptorovymi buiikami ve spodni ¢asti nosni dutiny na rozhrani vomeru a patra.
VNO je oznafovan jako ptidatny Cichovy systém, ktery se vyvinul pro specifické ucely
rozpoznavani latek pfi rozmnoZovani. Je schopny ptijimat velmi Sirokou Skalu jak t€kavych,
tak 1 netékavych latek. Rozpoznava druhové specifické pachové latky feromony, které jsou
produkované jednim pohlavim a pfijimdny druhym. VNO se nevyskytuje u vSech
obratlovci. Naptiklad u ptakd se setkavame pouze MOS, ktery je slozenim a stavbou
podobny tomu u savci. Dale také chybi priméarné vodnim obratlovciim, ktefi maji jen hlavni
¢ichovy organ, ten ma ale jin¢ slozeni a stavbu nez maji savci (Taniguchi et al. 2014).

Funkce VNO je fizena pohlavnimi hormony a VNO je pfimo napojen na jadra v
limbickém systému. Naproti tomu u hlavniho d¢ichového systému existuje napojeni
piedevsim na ¢ichovou klru koncového mozku, nicméné také Caste¢né na limbicky systém,
a to konkrétné na amygdalu. Toto schéma napojeni obou systému ukazuje, ze
prostiednictvim vomeronsalniho orgédnu dochazi k nevédomé detekci a k aktivovani
instinktivniho chovani, zatimco prostiednictvim hlavniho ¢ichového organu dochazi k
napojeni na oblasti, které jsou spojené s védomym myslenim a ucenim (viz Obr. 7, Asaba et
al. 2014, Taniguchi et al. 2014). Na kombinovanou roli hlavniho ¢ichového systému a
vomeronasalniho organu v socialni komunikaci u savcu ukazal napt. Kelliher (2007). U mysi
chemosenzorické podnéty ovlivituji soubézné jak neuroendokrinni, tak behavioralni procesy,
které jsou dilezité pro socidlni chovani. Neuroendokrinni cesta vede k rozvoji puberty,
blokovani gravidity a sekreci luteiniza¢niho hormonu (LH), pficemzZ stimuly (substance)
jsou obsazeny v moci opa¢ného pohlavi. S chemosensorickymi stimuly je spojené socidlni
chovani jako je socialni agrese, sexudlni pfitazlivost a vybér sexudlnich partneri. Kone¢ny
reprodukéni uspéch u mysi je tedy zavisly na detekci a zpracovani vSech téchto

chemosenzorickych podnétti dohromady.
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Obr. 7 Schéma moznych neurdlnich drah u samice pro sam¢i chemické a zvukové
signaly. VNO — vomeronazalni organ, MOE — hlavni ¢ichovy epitel, MOB — hlavni
¢ichova bulbus, piidatny ¢ichovy bulbus, AON — ptedni ¢ichové jadro, mPFC — medialni
prefrontalni kortex. Zluta — sluchové drahy, fialova — limbicky systém (Asaba et al.
2014).

Jiné studie ukazaly, ze individudIni rozpoznavani zalozené na molekulach MHC také
probiha prostiednictvim hlavniho Cichového systému. Experimenty, které vyuzivaly y-
bludisté a olfaktometry, totiz ukéazaly, ze mySi mohou rozliSovat mezi jedinci rGznych
genotypti MHC také na zakladé tékavych latek. Naopak experimenty s ligandy MHC peptidii
jasn¢ ukdazaly, ze je nutny ptimy fyzicky kontakt. Kdyz napi. mo¢ mySiho kmene byla
doplnéna MHC peptidovym ligandem jiného kmene a byla umisténa za bariérou-miizkou,
mys nedokazala ptivodni a modifikovany vzorek rozlisit (Kelliher 2007).

Analyza vice chemosenzorickych podnéti nebo dokonce zapojeni vice senzorickych
systémil pro individudlni rozpoznavani je tak asi mnohem pravdépodobnéjsi. Reakce na
geneticky (ne)ptibuzné chemosenzorické podnéty se Casto liSi v zavislosti na kontextu
detekce. Zda probiha pii parovani, mateiském nebo neonatalni rozpoznavani, anebo za
ruznych prostorovych podminek - pfi rozpoznavani jedince z déalky ¢i pti pfimém fyzickém
kontaktu. Proces individualniho rozpoznani vyzaduje mnohem vice neZ jen jednu substanci

nebo dokonce jediny chemosenzoricky systém (Asaba et al. 2014).
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5.3 O ¢em informuji feromony?

Feromony patii mezi tzv.semiochemikalie a jak jiz bylo naznaceno, jsou to latky,
které se ucastni vnitrodruhové komunikace a maji pfimy ucinek na fyziologické procesy
(Asaba et al. 2014). U hlodavct jsou to mocové proteiny Major urinary proteins (MUPS),
které patii mezi lipokaliny (Logan et al. 2008). Konkrétn¢ hraji pfedevsim velkou roli v
socialnich interakcich. Ugastni se mechanismd, které vyvolavaji a udrzuji sexualni chovani u
samcll i samic, a dale mechanismii ovliviujicich graviditu, estrdlni cyklus a i pubertu a
dokonce nékdy takeé pii detekci potravy (Segovia & Guillamén, 1993, Pickett et al. 2014).

Jednu z prvnich studii v tomto sméru provedli Powers a Winans (1973). Pokus byl
proveden u kieckd, ktefi byli doGasné zbaveni &ichu siranem zine¢natym. Uginnost
eliminace Cichovych schopnosti byla ovéfena tréninkem na vniméani pachu. Jejich studie
ukéazala, Ze samci kiecki, kterym byl Cich docasné odstranén, vykazovali pfi péteni
vyznamné nedostatky v chovani a nedokazali poznat samici, ktera zrovna byla v fiji. Tedy
pravdépodobné nebylo spuSténo naprogramované instinktivni sexualni chovéni ftizené

limbickym systémem (viz ptedchozi kapitola).
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6. Test disasortativniho parovani podle pachové
preference u hrabose polniho

6.1 Hrabos polni (Microtus arvalis)

Zde je titeba uvést zdkladni poznatky o hrabo$i polnim, u n€¢hoz jsem pachovou
preferenci testovala. Hrabo$§ polni Microtus arvalis je drobny zemni hlodavec podceledi
hraboSoviti (Arvicolinae), ¢eledi mySoviti (Muridae) (Obr. 8). Hmotnost dospélého jedince
se pohybuje v rozmezi 15 az 40 g. Délka téla dosp€lého hrabose se pohybuje mezi 80 az 130
mm, ocas meii 21 az 51 mm (Andéra & Horacek 2005). Primarné osidluje stepni ptipadné
lesostepni habitaty. V kulturni krajiné pak nejvétSich popula¢nich hustot dosahuje
V agrocendzach, a to zvlasté s jetelem ¢i vojtéskou. Hrabo§ polni je z hlediska potravni
specializace striktné byloZravy ale ptilezitostné zkonzumuje 1 drobnéjS$i hmyz (Pikula et al.
2001, Janova et al. 2015). Je rozSifen od pobiezi Atlantského ocednu ve Francii a s
izolovanymi populacemi na Iberském poloostrové az po centralni Rusko (Yigit et al. 2016)

Hrabosi si hrabou v zemi nory v hloubce cca kolem 20-30 cm pod povrchem. Tyto
casto jednoduché nory, mivaji jednu komoru ale nékolik vychodi. Na povrchu na né
navazuji vykousané ochozy. Pfi orientaci v prostoru dévaji ale piednost vnimani celkového
sméru pred detailni pachovymi stopami na téchto ochozech (Dobly 2001). Casto vytvéieji
kolonie, které tvofi ptibuzné samice (Heise & Rozenfeld 2002). Samci Ziji solitérné¢ na
nékolikanasobné vétsim domovském okrsku (fadové 1000 m?). Tento socialni systém je
mozno oznacit za promiskuitni, pfi némz se samci na vychové mlad’at nepodileji. Nicméné
za urCité situace, ziejm¢ pi1 nizké populacni hustoté, mize mit hrabos polni i tendenci
k monogamii (Corbet & Harris 1991). Coz neni az tak piekvapivé, kdyz jedinci pii parovani
davaji prednost spiSe znamym jedincim pied nezndmymi (Ri¢ankova et al. 2007). Tyto
slozité socialni interakce Cini z hrabose polniho vhodny objekt pro testovani pachové
preference s naslednym ovéfenim produkce potomstva (fitness testovanych jedinct).

Doba biezosti samice trva vétSinou 19-21 dni, stejnou dobu samice i koji. Pohlavni
dospélost samic nastupuje v jiz velmi brzkém véku, a to sice jiz 13. den od jejich narozeni
(Tkadlec & Krejcova 2001). Nejcastéji se pocet mlad’at ve vrhu pohybuje od 3 do 10, pocet
vrhli za rok se podle podminek pohybuje od 3 do 7. Dozivaji se jednoho az dvou let. Diky
kratké dobé biezosti, brzké vyspélosti a vysokému poctu mladat ve vrhu dochdzi k
cyklickym pfemnozenim hrabostu. K pfemnoZeni dochazi v 3-6letych intervalech. Po
dosazeni vrcholu, populace za¢nou kolabovat z divodu nedostatku potravy a celkového
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fyziologického vycerpani organismu ze zvySenych interakci a sdileni nejriznéjSich
onemocnéni, ale i ze zvySeného predacniho tlaku ze strany Selem, dravcti a sov (Niethammer

& Krapp 1982).

Obr. 8 Hrabos polni (Microtus arvalis) (www.nohelgarden.cz)

6.2 Navrh laboratorniho testu

K ptipravé vlastniho experimentu byla uinéna literdrni reSerSe piimo zamétfena
predevsim na disasortativni parovani a laboratorni testy pachové preference u hlodavcu (Tab.
2). Pokud byly ziskény dilezit¢ informace také u jinych taxont, byly také do reSersSni
tabulky zahrnuty. Z databaze ,,Web of Science byly do tabulky vybrany literarni zdroje na
zaklad¢é hledani kombinaci nasledujicich hesel: assortative, disassortative, mating, odour,

scent, smell, preference, mammal, rodent, mouse, vole.
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Tab. 2 Ptehled literarnich zdroju ptifazenych k laboratornimu testu

P?r' Citace Druh Vybiraj el Vyblran,e Poznatek
C. pohlavi | pohlavi
yamazaki et uzito podminovani - odliseni MHC
1 al. 1979 mys laboratorni F, M M, F mize byt oddéleno od pohlavnich
' rozdild a parovani
chovani, ohroZeni nemoci a
5 Jerram et al. | pfedevsim primati molekularni genetiku je moZno
1994 a hlodavci propojit v kontextu evoluce a
pfirozeného vybéru.
Meikle et al. pokus s vyzivou - t&éz$i, dobie
$ Aci F M o, ’
3 1995 myS domdci vyvinuty - preference podle pachu
Johnston et hrabog preference jedince podle posledni
4 al. 1997 o, F M (vrchni) znatky moé&i preference
pensylvansky . , L .
znamého vice nez neznadmeho pachu
Wedekind et MHC tél.esn}'f pach ovliviiuje vybér
5 Firi clovek E M F M |Partneraiu lidi. Pozorované
’ ’ preference by vedly ke zvySeni
1997 heterozygostnosti u potomkd.
Penn & Potts cross-foster, MHC rodinny
5 1998 mys domaci (M. F M imprinting je efektivné;jsi
m. domesticus) mechanismus vyhnout se
inbreedingu nez "self inspect"
Swaisgood et . preference v estru vice nez anestru -
! al. 2000 panda velka M F vokalizace, pach?
. N , preference celého jedince nebo
8 | Pillay 2000 my$ Ctyfpruhd F M pach, jen u samice v estru!
5 ) volba cesty je zaloZena spiSe na
9 | Dobly 2001 hrabos polni M obecném sméru cile nez na
¢ichovych stopach konkrétni trasy.
Drickamer et FMM | MFEM preference vétsi ano-genitalni
al. 2001 distance (AGD) = agresivni jedinec,
lepsi rodi¢ - podle pachu
10 myS doméci preference mensi AGD = lepsi

(M.m.d.)

matka, vice mlad’at - podle pachu

vyhybani se vétsi AGD - podle
pachu
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potkan laboratorni,

pfi pohlavnim vybéru u mysi,

Henley et al. fretek a potkant je dilezita role
11 mys$ laboratorni, steroidnich hormonti. Reagujici
2001 fretka oblasti mozku jsou zapojené do
¢ichu a sexualniho chovani.
Ehman & y , preferovany - neinfekéni pach
12 Scott 2002 | ™MY° laboratorni F M celého jedince
samice stravily vice ¢asu
Heise a V pfitomnosti matky, sester,
Rozenfeld y . ptibuznych jedinct a jedinci z
13 hrabo§ polni F F domovské oblasti. Maji sklon zistat
2002 u své matky a oddalit tim vlastni
reprodukci.
X sci reference dominantniho jedince
Rollan L myS domaci p Nino Je
14 |"° ;og:t a F M podle pachu nebo celého jedince, F
(M.m.d.) musf byt v estru!
Roberts & preference odlisného MHC a
15 Gosling mys laboratorni F M dobrych genti (napf. velikosti
2003 pachové znacky) - vysledkem
optimalizace
16 Schwanz & (gtz?]?rﬁos M F samci reagovali (preferovali) vice
Lacey 2003 SociabiIiZ) na samici mo¢ nez na sam¢i
preference samce pied samici podle
17 Woodley & fretka £ M M. E pachu analni zlazy
Baum 2003 , , preference F pfed samcem podle
pachu analni zlazy
mys panonska (M. '
Heth et al. spicilegus) MEM | MEM ¢im vice Casu je zkouman ano-
18 2003 ’ F ’ ' F, " | genitalni pach - tim vice jsou jedinci
mys domaci (M. podobni geneticky
musculus)
pracovni pamét’ je reprezentace
predmétu, podnétu nebo
19 Dudchenko laboratorni prostorového umisténi, které se
2004 hlodavci obvykle pouziva v ramci jedné
testovaci relace ale ne mezi
relacemi.
Busquet & pomoci postupu ,.habituation—
20 Baﬂ doin mve panonsk4 M M generalization” bylo mozné stanovit
2005 ySP korelaci mezi pachem a geny u

blizkych piibuznych.
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Santos et al.

21 2005 clovek F M pouze podle potu je odlisen MHC
29 Smadja & | mys domaci (M. M F preference M. m. musculus pied M.
Ganem 2007 m. m.) m. domesticus - podle pachu moce
Ricankova et ] , prefe,rer,lce znamého ]E}dln(_:e pred
23 hrabos polni F M nezndmym - podle celého jedinec,
al. 2007 :
jeho pachu?
preference vlastniho druhu - podle
24 '
2008 mys$ (M. m. d.) M F preference vlastniho druhu - podle
pachu moce
preference jedince z habitatu horsi
kvality - podle moce
g5 | Nunesetal | em.md) | MF F, M
2009 preference jedince z habitatu lepsi
kvality - podle moce
preference geneticky piibuznych
26 Tzur et al. slepec (Spalax E M M. E jedinct - pach byl vniman jako
2009 galili) ’ ’ podobnéjsi (habituation-
generalization test)
. molekularné-geneticka data
Derti et al. o g
27 Clovek F, M F, M nepodporuji vliiv MHC na
2010 : L
disasortativni parovani
rypo$ (Fukomys) stan(.)\{en protﬁ:iﬂ \% ploéi podol?ny
F,M M, F afrodisinu (major urinary proteins -
cururo Mups)
F,M M, F p
og | Hagemeyer (Spalacopus
et al. 2011 cyanus), F.M M. F MUP zde n_ebyl stapov'en - néktefi
slepec (Spalax hlodavci nemusi mit Mups!
galili)
Vaughn hrabog prefevrovar?y F S V|c’eopachov¥[r’u
29 . o M F znackami napadnikli = s vyssi
Ferkin 2011 pensylvansky .
receptivitou?
Garratt et al. . preferovani stfedné stafi jedinci
30 2011 my$ (M. m. d.) F M pted starymi - podle pachu moce
mandril (M.
31 Setchell et al. sphinx) E M E M podobnost pachova je silné
2011 ' ' korelovana s podobnosti MHC
32 Ran;(lJJ](_jzet my§ panonskd F M pachy bratrd jsou vnimany

podobnéji, nez neptibuzni na stejné
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potraveé

33

Vaughn et al.
2012

hrabos
pensylvansky

F "blond"

preference jedinct se svétlou srsti
"blond" genotypu - podle moce!

34

Gildersleeve
et al. 2012

¢lovék

preference zen, které jsou v
okamziku kolem ovulace nez mimo
- podle pachu

35

Roberts et al.
2013

¢lovek

zkoumani preference télesného
pachu a zda — li je tato preference
stabilni. Vysledky ukazaly stabilitu.
Té&lesny pach ptedstavuje
smysluplnou narazku kvality ,
kterou Ize pouZit pfi individualnim
hodnoceni béhem lidskych
interakci.

36

Sabau &
Ferkin 2013

hrabos
pensylvansky

vyhybani se samicim v post partum
estru, které jsou podvyzivené -
podle ano-genitalniho pachu

37

Sturm et al.

2013

mys laboratorni

Schopnost VNO detekovat
SIHNFEKL (MHC zavisly peptid),
zaklad pro hodnoceni genotypu.

38

Kavaliers et
al. 2014

mys domaci

mo¢ neznamého samce stimulovala
¢ich k rozpoznani parazitovaného
samce podle pachu

moc¢ parazitovaného samce utlumila
preferenci ciziho samce podle pachu

39

Raveh et al.
2014

mys$ (M. m. m.)

sparovani s preferovanym samcem
zvysuje odolnost (toleranci)
potomstva proti infekci, nikoliv jeho
imunitu!

40

Dougherty et
al. 2015

Zivoc¢ichové

F, M

velky rozdil mezi testovanim
s moznosti volby (T-labyrint, u FF
preference precenéna) a bez volby
(serialni usporadani, u FF
podcenéna).

41

Edward 2015

Zivoc¢ichové

F, M

navrh alternativniho ptistupu
K popisu vybéru partnera — CO je
preferovano a o kolik, to mize
napomahat k porovnani naptic
taxony. Riizné deskriptory vybéru
partnera lze lépe pochopit
porovnanim s nulovymi
ocekavanimi, tj. o¢ekévanou variaci
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ve znaku, kdyZ volba neni pfitomna.

pary s podobnym osobnostnim
skore uzkosti mély vyssi
pravdépodobnost rozmnozovani a

42 Zinja;?gy my§ panonské F,M M, F rychlej§i néstup do néj. Mohl by to
' byt jeden z mechanismti vedoucich
k udrzeni osobnostnich rysii
v populaci.
Toor et al. o hlavni ¢ichovy systém neni
42 2015 rypos lysy k.M M. F nezbytny pro sociélni interakce
pohlavni rozdily jsou vysledkem
kombinovanych vlivil steroidnich
v e , hormont (plisobici v rané fazi
43 Bal2t giéart Zlvz(i:)cjlé(;(ve a F, M F, M vyvoje), nebo genetickych rozdila
mezi pohlavimi nebo rozdilné
pusobicich epigenetickych
mechanismi
Kromer et al. e preference odlisnosti MHC (u
44 2016 Clovek M, F F M ¢lovéka HLA) - podle pachu
Koraan et al M po konfrontaci s predatorem
45 2016 " | potkan laboratorni F M (jeho pachem) neni preferovan -
podle pachu
Dinaess et al socialni interakce, konstrukce
46 920 17 " | potkan laboratorni F M testovaci aparatury pro ¢ichové
experimenty az po kontakt zvirat
Mitchell et o preference mensi zatéze parazity -
47| al 017 | mangustazihand | F, M M, F podle sekretu anlni Zlézy
stars$i vybira do society mladSiho
nepiibuzného - podle pachu!
48 Santos et al. myval severni M, F M, M
2017 preference odlisného MHC - podle
pachu
Linnenbrink preference samce podle MHC
49 & von mys (M. m. d.) F M odlisnosti svého otce, muiize se
Merten 2017 ¢asem menit
Hurst et al mys (M.m.d.) M EM | M E M major urinary proteins (MUPS) jsou
50 2017 ' (M m.m.). ' ' F ' ' F' ' kandidati pro semiochemickou
T bariéru proti hybridizaci
Kotenkova et u savci je vyvinuta schopnost
51 al. rodents F, M M, F | posoudit stupefi piibuzenskeho
2017 vztahu na zéklad€ pachti vnimanych

béhem raného postnatalniho obdobi.
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Prezentované vysledky ukazuji
¢ichovy systém u savct jako vysoce
flexibilni.

testovano 18 samic ve dvou-
vybérovém testu na preferenci
sam¢iho pachu moce a trusu. Potom
mély samice moznost skute¢né

52 Noer etal. | Neovison vison volby v pafeni se dvéma samci. 13
2017 norek americky samice mélo mlad’ata s jednim
Z testovanych samcu. 9 z nich
ptedtim preferovali podle pachu.
Vybér partnera je ovlivnén nejen
pachem ale vice aspekty.
53 Takahashi & mys laboratorni konstrukce olfaktometru pro
Tsuboi 2017 "habituation - dishabituation™ test
zmény v koncentraci IBA
(isobutylamine) v mo¢i predstavuji
) jednoduchy ¢ichovy stimul pro
5q | Harmeleret |« laboratorni receptory TAAR (trace
al. 2018 amineassociated receptor) u samct
k rozpoznani vnimavych samic.
zkoumani zajmu samic ze vzorku
moc¢i samct rtiznych genetickych
. vzdalenosti. Samice travily vice
Mossotti et e < , . o
55 al. 2018 gepard Stihly ¢asu v blizkosti pachu nejméné
pribuznych samct. Vliv nemély
koncentrace testosteronu, vék
samice nebo estralni cyklus..
Meléndez- populaéné geneticka analyza - zadné
56 | Rosaetal. |kiecek kalifornsky MHC disasortativni parovani, spise
2018 adaptace na infek¢ni zatéz
zkoumani genii chemosensorickych
receptortt TAAR a OR umoziujici
samicim posoudit sam¢i geny
Santos et al. pomoci pachtl. Samice s vice
57 myval severni alelami TAAR nebo OR castéji
2018 vybiraly samce s odlisnym MHC.
Geny MHC tfidy I vétsi vliv na
vybér partnera nez geny MHC tfidy
I.
58 | screven& | mys laboratorni zkoumani preferenci samic pro

akustické, ¢ichové a soucasné
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Dent 2018

akustické+cichové signaly samctl.
Ptedchozi zkusenost se samcem
muze hrat roli pti vybéru partnera,
ukaze siln¢jsi preferenci podle
pachovych signali.

vyvinuti aparatu pro monitorovani

Sonum et al. chovani nose-poking u mysi pro
59 mys laboratorni F, M etologicky a neetologicky relevantni
2018 pachy. Preference pachii byly
variabilni inter- i intraindividualng.
vyssi fyzickd aktivita pred
Zhang et al. graviditou (vys$$i mitochondrialni
S1 i F .
60 2018 mys laboratorni funkce, biogeneze) - vede k vyssi
reprodukci!
dodavany zapach z olfaktometru je
Burton et al. ] , dobie pror_nlchany a spolehlivy na
61 2019 mys laboratorni koncentraci od pokusu k pokusu, to
umoznuje rychlé zmény v testu
rozliSovani zédpachu
y referovany samec — vyssi pocet
k Y
Vi omys’ vrhii a kratsi doba do dal$iho
tvafopruha wsl
Parrott et al. Sminthopsis porodu, znalost partnera — zadny
62 F vliv na preference, ale snizila
2019 macroura agresivitu, vék — zadny vliv. Samice

sparované se samcem vybranym
jejich sestrami mél vysoky tuspéch.
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Tab. 3 Kvantitativni stranka vybranych aspekta studii zahrnutych do reserse

druhy pocet jedinec vybirajici pocet
myS domaci 15 [samice 51
mys laboratorni 13 [samec 33
potkan laboratorni 6 |celkem 84
Clovek 5
hrabo§ pensylvansky 4
mys panonska 4 jedinec vybirany pocet
hrabo$ polni 4 |samec 51
fretka domaci 2 |samice 28
myval severni 2 |celkem 79
slepec (S. galili) 2
kururo 1
gepard Stihly 1
kirecek kalifornsky 1
rypos (Fukomys) 1 | odhad geneticke vzdalenosti, MHC 24
mandril ryholici 1 [rozpoznani kondice 15
mangusta zihana 1 [informace o pohlavi 14
mys Ctyipruha 1 |rozliSeni znamy-neznamy jedinec, soc. interakce 8
norek americky 1 |preference pachu - reserse 4
panda velka 1 |rozliSeni druhu, poddruhu 3
rypos lysy 1 |preference pachu - dotazeni do rozmnozovani 2
tukotuko 1 | prostorova orientaci - role ¢ichu 2
vakomys tvafopruha 1 |technicka reseni - olfactometer 2
rozliSeni relevantnich a irelevantnich pacha 1
celkem 69 |celkem 75

Jak ukazuje Tab. 3, pfevazna vétSina studii provéiuje roli ¢ichu u hlodavci ale 1 lidi.
Ostatni savei jsou zastoupeni viceméné ojedinéle. Z hlodavci jsou vcelku nejvice
zastoupeny laboratorni formy (mys a potkan), nicméné voln¢ zijici formy mysi domaci (at’
uz jako subspecie nebo druhy M. domesticus nebo M. musculus) tvoii nejvétsi samostatnou
polozku (vice nez 1/5). Na hrabosich bylo provedeno celkové 7 studii, pfi¢emz piimo na
hrabosi polnim tii studie, které se tykaly pacht a jejich role. Zadna studie viak nespojovala
pachovou preferenci s uspé&snosti pii rozmnozovani. Tedy jiz ted’ je mozno piedpoveédét, ze
toto testovani hraboSe polniho bude pro problematiku pachové preference v kontextu
asortativniho parovani dosti pfinosné, nehled¢ na to, Ze v planu je také provétit vysledek
parovani na zakladé poctu potomkil ze sparovanych para.

Pti preferenci jednoho z pohlavi prevladaji jako vybirajici jedinci samice a vybirani
jednici samci. Tento aspekt parovani byl studovan nejvice. Tim druhym je ziskavani
informace o pohlavni aktivité¢ samice, 0 odhadu faze estralniho cyklu samcem. Tento aspekt

byl studovan pon€kud méné Casto. Pfi téchto preferencich vstupovaly do hry pachy, které
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byly davany do souvislosti s produkty geni MHC. Tento typ studii zcela dominoval, tvofil
prakticky 1/3 vSech studii. Vedle tohoto propojeni pachu a imunitniho systému byla
pozornost vénovany také vyuziti pachové informace k rozpoznani kondice ptipadného
partnera, podil studii tvofil 1/5. Studie byly také relativné ¢asto zamétfeny na schopnost
samcll ziskat z moce samic nalezité informace o jejich receptivité, ale v této skupiné jsou
zahrnuty 1 testy samic, které¢ hodnotily kondici samcii (cca 1/5). Posledni vyraznou skupinu
tvofi studie, které analyzuji schopnosti zvifat pomoci pachu rozpoznat zndmého jedince od
neznamého (cca 1/10). Z ostatnich studii byly vyuzity ¢asti, slouzici k inspiraci v konstrukci
spiSe technické stranky budouciho experimentu. Z reSerSe uvedené v piehledu v Tab. 1.

vyplynuly pro budouci studii nékolik nasledujicich bodd.

6.2.1 Situace pfi negativnim asortativnim parovani u savci

Negativni asortativni (disasortativni) parovani je spojeno prakticky piedevSim s
variabilitou MHC gent, kterd pifinasi vet§i pravdépodobnost vypotfaddni se s rtiznym
mikrobnimi nebo parazitarnimi onemocnénimi a kterd je signalizovdna prostfednictvim
télesnych pachit (Jerram et al. 1994, Setchell et al. 2011, Sturm et al. 2013, Santos et al.
2017, 2018, Linnenbrink & von Merten 2017, Meléndez-Rosa et al. 2018 aj.). Mechanismy,
které prichazeji v tvahu, jsou bud’ rodinny pachovy imprinting nebo tzv. "self inspection® —
tedy porovnani s vlastnim genotypem (Penn & Potts 1998). U hlodavct bylo zjisténo na
zakladé tzv. ,cross fostering™ pokust, Ze vtistén v ranych fazich mize byt ale také pach
geneticky vzdalenéjSich rodict (Kotenkova et al. 2017).

Vliv MHC a jeho tc¢inku na vybér partnera byl prokazan i u lidi (Wedekind et Fiiri
1997, Santos et al. 2005, Roberts et al. 2013, Kromer et al. 2016). U ¢lovéka je ale ve hie
vice faktort, které nemusi byt asi vzdy zcela pod kontrolou (Derti et al. 2010) a mohou
pachovou preferenci narusit napf. estralni cyklus (Gildersleeve et al. 2012). Asi nakonec
vzdy zavisi na podminkach prostiedi, jestli se mize mechanismus odlisného pachu pro
kombinovani odlisnych MHC profild prosadit, protoZze ve hife jsou i jiné ,dobré geny* a
krom¢ pohlavniho vybéru probihd také piirodni vybér, ktery mize vytvatet specifické
subpopulace (Roberts & Gosling 2003, Raveh et al. 2014, Meléndez-Rosa et al. 2018).
Dtlezité bude proto jesté pied vlastnim pokusem sledovat v pilotnim testu, jestli samice
hrabosi budou rozliSovat samce dostate¢né vyrazné. To by mélo byt zajiSténo vlivem
steroidnich hormonti (Balthazart 2016, Henley et al. 2001), tedy bude nutné¢ pouzivat jen
pohlavné aktivni samce a samice v estru (Pillay 2000, Rolland et al. 2003), coz bude

vyZadovat jejich kontrolu pomoci obarveného vagindlniho stéru na podloznim sklicku.
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6.2.2 Stanoveni preference - testy pachové preference v laboratornich
podminkach

Preference partnerti/pachii je mozné studovat i nepfimo prostfednictvim populacné-
genetickych metod na velkych vzorcich. K tomu je vhodna napft. lidskéa populace (Derti et al.
2010). Pokud se preference opira o hodnoceni pachd v laboratornim testu, mé preferen¢ni
dvou-vybérovy labyrint vétSinou chodby sestaveny do tvaru pismena ,,T* nebo ,,Y* (Raveh
et al. 2014). Uinnost miize byt navic podpofena nucenym proudénim vzduchu v chodbach
labyrintu (Yamazaki et al. 1979). Proudéni vzduchu s pachem mize byt ale také
konstruovano pfimo prostiednictvim tzv. Olfaktometru (Takahashi & Tsuboi 2017, Sonum
et al. 2018, Burton et al. 2019). Vlastni testovani pak milize byt provedeno pomoci tzv.
,habituation-generalization* testu (Busquet & Baudoin 2005, Tzur et al. 2009). Zde ale vétsi
pozornost vybudily pfibuznéjsi jedinci. Pomoci tohoto testu také bylo odhaleno, ze MUP
proteiny s feromonovym tG¢inkem se nemusi vyskytovat u vSech hlodavci (Hagemeyer et al.
2011). Uvedeny ,,habituation-generalization* testu je zalozen na stalém ptedkladani stejneho
pachu (napf. vlastniho, sestry, bratra) az dojde k habituaci, a pak je pfedloZzen novy pach, u
kterého se mlze projevit rizné intenzivni zajem podle odliSnosti. Tento postup by tak mohl
byt vhodnym ptikladem pro serialni stanoveni pachové preference véetné olfaktometru podle
Takahashi & Tsuboi (2017). Serialni stanoveni, tedy testovani vzdy pouze jednoho jedince a
hodnoceni podle délky setrvani ve vymezeném prostoru, je dileZitou alternativou k dvou-
vybérovému testu. V tom prvnim usporadani je volba, ve srovnani s voln€ Zijicimi zvifaty,
pon¢kud podcenéna a naopak u dvou-vybérového testu je piecenéna (Dougherty et al. 2015).
Toto doklada také dvou-vybérovy test u norka amerického, kde nakonec mlad’ata méla jen
polovina preferovanych samcti (Noer et al. 2017). V nasledujicim odstavci je metodika
serialniho testovani s pouzitim olfaktometru popsana ponékud podrobngji.

Pro charakteristiku schopnosti detekovat néjaky pach u laboratornich mysi jsou pokusy
vétSinou provadéné pomoci filtraéniho papiru, bavinéného tamponku nebo podestylky s
urcitym zapachem. Metoda pomoci olfaktometru ma vyhodu v tom, Ze mysi jsou vystaveny
pachu pfi stalych koncentracich ve srovnani s filtracnim papirem c¢i podestylkou. Konkrétni
postup byl nasledujici. Kazdd my$ byla pro toto testovani pouZzita jen jednou, aby se
zabranilo zkresleni reakce ucenim. Pét dni pfed testem si mysi zvykaly na mistni laboratorni
podminky. Kazdy den v testovaci mistnosti vzdy stejny experimentator uchopil mys
v latexovych rukavicich do ruky po dobu 10 minut. V den testovani byla my$ pievedena z
jeji domaci klece do klece testovaci. Do této klece byl ptivadén vzduch po dobu 15 minut,

aby se my$ mohla habituovat. Vzhledem k tomu, Ze mysi ¢asto béhem testovani vylucovali
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trus 1 moc, a to zejména na pocatku habituace, tak kazdych pét minut byla v testovaci kleci
CiSténa podlaha pomoci papirovych ruénikii, aby nedochazelo k rozSifovani zapachu
z vykalti a moc¢i. Béhem testovani kontinudln¢ kazd¢ tfi minuty jim byl dodavéan vzduch pro
navyknuti, pak byl spina¢ na proudéni vzduchu piepnut a mysi byly vystaveny po dobu tii
minut testovacimu pachu. Testovaci klec pak byla fadné vycisténa a cely cyklus se opakoval
S novou mysi. VSe bylo zaznamendvano digitadlni kamerou. Jejich vysledky ukazaly, ze mysi
stravily mnohonasobné vice ¢asu zkoumanim pachu, ktery jim byl do klece vpoustén, nez u
Cistého pripadné srovnavaciho vzduchu. Pro takovy experiment je tieba pouzit bud’ pouze
samce mysi, nebo samice v estru (Pillay 2000, Rolland et al. 2003). Také je tfeba, aby
experimentator provadejici pokusy, byl stale stejné co mozna nejvice pachové neutralni, aby

neovliviioval testovanou pachovou latku (Takahashi & Tsuboi 2017).

Habituation

e a

olfactoeter *

' 2nd : investigation
' | ) b - |

Obr. 9 Schéma experimentalniho uspofadani (A) a nahled do testovaci klece (B) (Takahashi
et al. 2017)

gasport  vent

[ |
‘inside | inside

Obr. 10 Olfaktometr — zafizeni na Cichové testy ,,habituace — dishabituace* (Takahashi et al.
2017).

Experimentalni labyrint by mél ale také umoznit prezentaci jak pouhého pachu, tak
zivych zvifat nejprve mimo zrakovy kontakt (Vaughn et al. 2012), ale posléze i kontakt
dotykem cenichli (Dingess et al. 2017). Pokud jsou testovani celi Zivi jedinci, neni moZzno
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zcela vyloudit také jest€ puasobeni jinych informacnich kandlii pfedev§im zvukovych
v ultrazvukové oblasti (Swaisgood et al. 2000), ale i produkce dalsi pachu, které v okamziku
mohou byt rozhodujici (Pillay 2000, Rolland et al. 2003). Urcité optické oddé€leni
testovacich segmentll a zamezeni piimého proudéni vzduchu by tak mohlo byt ur¢itym
kompromisem. Z tohoto hlediska je vhodné uvést pon¢kud podrobnéji experiment Dingesse
et al. (2017).

V této studii se potkani, kromé jiného, naulily rozliSovat zvite injikované kokainem a
druhé injikované pouze fyziologickym roztokem (kontrolni). K tomuto ucelu byl sestaven
testovaci box z plexiskla — viz Obr. 9. Pro nase cile je ovSem duleZité jen konkrétni
provedeni experimentu, ve kterém hraje roli predevS§im vnimani pachu a také forma
projeveni preference. Ta je dana celkovou dobou stravenou u jednoho ¢i druhého zvifete, ale
take paletou chovani, ktera ukazuje zajem detailnéji. Sledovano bylo 1) Strkani ¢enichu do
otvoru (nose pokes) — chovani, kdy ¢enich testovaného potkana fyzicky pronikl skrz otvory
ve sténé. 2) Umisténi obou ptednich tlapek na sténu (pawing) — chovani, kdy potkan umistil
ob¢ své tlapky na sténu boxu s jednim z obou porovnavanych zvitat. 3) Prizkumové chovani
(exploration) — pohyb podél boxu s porovnavanym zvifetem, pfi¢emz je testovana cela sténa
(mimo ptedchozi dvé kategorie). 4) Bezprosttedni interakce dvou potkant (initiation events)
— kontakt dvou zvifat tvaii v tvar. Cilem této studie bylo zjistit, zda potkani maji vétsi
preferenci pro jedince s kokainovou zkuSenosti ¢i jedince se solnou zkuSenosti (s
fyziologickym roztokem). Preference byla vétsi pro kokainové jedince. Toto uspotfadani je
tak vhodné pro paralelni testovani preference ze dvou jedinct. Z vysledkli uvedené studie je
mozno se nechat inspirovat kromé jiného také celkovym hodnocenim chovani. Nicméné asi
nejcitlivéj§im meétitkem preference je nejspiSe strkani nosu do otvoru ve sténé (Dingess et
al., 2017).

Pro realizaci pachovych experimentli byla zdrojem vhodnych konstrukénich podnétt
také studie, ve které byla rozebrina role paméti u hlodavcl testovanych v rGznych
labyrintech (Dudchenko, 2004). Pracovni pamét u hlodavci je v této piehledové studii
definovana jako typ kratkodobé paméti pro objekt, misto nebo stimul, ktera najde uplatnéni
Vramci pokusu ale uz ne ve vice pokusech. Na druhé stran€é mame pamét referencni,
dlouhodobou, kterd se ziskdva opakovanym vycvikem a kterd by vytrvala nékolik dni nebo
mésicil. S roli paméti je tfeba pocitat pii kazdém experimentu se zvifaty a bude tieba ji vzit

Vv uvahu, samoziejmé, také pii mém budoucim testovani pachové preference.
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Obr. 11 Schéma experimentalniho uspotadani testu pfitomnosti kokainu u potkand podle
Dingess et al. (2017). A — ¢asové rozvrzeni testu, B — schéma interak¢éni komory (vlevo) a
hraniéni sténa (vpravo), C — adaptace testovanych jedinct pro ¢ast pokusu, D — fotografie
interak¢ni komory s momentem interakce tvari v tvar.

V pokusu byla konkrétné provéfovdna schopnost potkana zapamatovat si soubor
diive prezentovanych podnéti — pachii proti novému pachu. Potkanovi byla nejprve
predloZena miska s piskem, kterd vonéla kofenim. Odména byla ziskana vyhrabanim pisku z
misky. Po kratké pauze byla potkanovi opét piedlozena miska s vini prvni viné a miska s
piskem vonicim novym pachem. Odména byla k dispozici pouze v misce s piskem s novym
pachem. Po dalSi pauze byly potkanovi pfedlozeny tii misky s piskem, z nichz dvé byly
pfedtim pfedloZeny, a jedna s novym pachem. Stejné¢ jako dfive, odména byla k dispozici
pouze v misce s novym pachem. Potkani tento tikol snadno zvladli s dosti vysokou pfesnosti,
1 kdyz museli hodnotit 24 pachi. Timto zpisobem byla u potkanli hodnocena kapacita
paméti pro vice pachit (Obr. 10, Dudchenko 2004). Z tohoto experimentu kromé jiného

vyplyva, Ze pokud to bude mozné, je tfeba se opakovanému kontaktu jedincti nejlépe zcela
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vyhnout, nebot’ jedinci v opakovanych testech by mohli byt povazovani jiz za jedince

Zname.
A+ @
Span 0 —_— Span 1 — Span 2 — —  Span 11

Obr. 12 Schéma testu potkana pro zapamatovani si vice pachi (Dudchenko, 2004).

6.2.3 Podminky pro realizaci laboratorniho testu

Testovany jsou vétSinou samice, at’ uz se jednd o monogamni nebo polygamni ¢i
promiskuitni systémy. Konkrétné jsou samice sledovany, u kterého samce se zdrzi déle. Jak
jiz bylo uvedeno, dost zalezi na tom, jestli se samice nachazi v estru, nebot’ pak vyhledava
samce s odlisSnym pachem, ktery vice ¢i méné koreluje s MHC (Pillay 2000, Rolland et al.
2003). Pokud ale samice neni v estru, pak s dosti velkou pravdépodobnosti vyhledava
naopak podobnéjSiho ¢i znaméjSiho jedince (Johnston et al. 1997, Heth et al. 2003,
Ricankova et al. 2007). V nékterych ptipadech muze byt preference opa¢ného pohlavi
celkové slabsi, napt. u tukotuko (Schwanz & Lacey 2003) nebo u fretky podle analni Zlazy
(Woodley & Baum 2003). V kazdém ptipad¢é provéfeni estralniho cyklu u testovanych
samic, jak jiz bylo uvedeno, bude zcela zasadni. Kdyby testovani prob&hlo obracené a samec
by si vybiral mezi dvéma samicemi, byl by tento vybér jest€¢ choulostivéjsi na piesnost
stanoveni estru u obou samic. Samec napi. u laboratorni mySi vybira vnimavou samici dosti
pfimocafe podle koncentrace isobutylamine (IBA) v mo¢i (Harmeier et 2018). Aby se
prosadil jiny faktor vybéru, musely by byt samice prakticky v piesné stejné fazi. Zcela jiny
systém preference samic byl zjistén u hraboSe pensylvanského, kdy atraktivnéjsi se stala

samice s vice pachovymi znackami napadniki (Vaughn & Ferkin 2011). Tento postup ale

vypovida o kvalit€ samice jiz hodné zprostfedkované a vyZaduje samce navic.
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6.2.4 Priprava testovaného materialu

S jakymi pocty jedinct je tfeba pocitat? Pokud studie vyuziva behaviordlni metody,
soubory v publikovanych studiich obsahuji nékolik desitek jedincti, pokud mozno jen jednou
testovanych. Protoze je planovana také jesté dalsi studie, ve které budou testovany
osobnostni rysy téchto zvifat (Lantova et al. 2011), a je planovano dotazeni studie k
logickému konci tj. stanoveni poctu mlad’at u sestavenych part, je planovdna pocetnost
souboru v poctu cca 40 para hrabosi (viz napt. Ganem et al. 2008).

K testovani urceni hrabo$i museji byt odchyceni na vétSim Gzemi, aby byla zajisténa
jejich geneticka odlisnost, ale vSechny plochy museji zajistovat hrabo$im stejnou vyzivu.
Jinak jsou zvifata pravdépodobné schopna se soustfedit na ptiznaky, které napovidaji, z
jakych podminek pochézeji, a mezi pohlavimi je pak v preferenci velky rozdil. U mysi
domaci samci podle moce preferuji samice z habitatu horsi kvality a naopak samice podle
moce zase samce z habitatl lepsi kvality (Nunes et al. 2009). Nezadouci rozdily by mohly
vzniknout 1 v ptipad¢, Ze odchytova mista by se liSila podle predacniho tlaku, ktery by ale asi
musel byt velmi silny, aby z4téZ zanechala v organismu hraboSe vyraznéjsi stopy (Korgan et
al. 2016). Pripadné by jedinci pochézeli z jiz tak vzdalenych populaci, Ze by jiz mohli vnimat
urcitou genetickou bariéru, jaka se napt. projevuje mezi dvéma poddruhy mysi (Smadja &
Ganem 2007, Hurst et al. 2017).

Diilezité je také celkova zdravotni kondice jedinctli, protoze je vybirajicimi partnery
dobfe vnimano onemocnéni (parazitace) (Ehman & Scott 2002, Mitchell et al. 2017).
Vyrovnané by mélo byt také stafi zvirat a do pokusu by neméli vstupovat stafi jedinci,
kterym se samice vyhybaji (Garratt et al. 2011). Samoziejmym piedpokladem je v chovech
stejnd potrava u vSech jedincii a to ad libitum. Nevyrovnana vyZziva by silné poznamenala
vybér partnera (Meikle et al. 1995, Raynaud et al. 2012, Sabau & Ferkin 2013). Tato stranka
by ale byla samoziejmé zajisténa standardnim krmenim granulemi pro mysi a potkany ,,.LLD
dieta® spolu s granulemi pro morcata a kraliky ,,MOK* a navic ¢erstvou zeleninou, nejcastéji

mrkvi.
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6.2.5 Zajisténi vhodnych chovnych podminek chovu

Dale je dilezité, aby hrabosi v chovnych nadobach méli moznost dostatecného
pohybu, a tedy méli dostatecné ¢lenité prostfedi. Obecné pohybova aktivita zvySuje intenzitu
metabolismu, mitochondrialni funkce, biogenezi a ta je dulezita pro reprodukci. Tedy chovné
nadoby musi dostate¢né veliké, shodné vybavené Clenitym prostiedim (Zhang et al. 2018). Je
mozné uvazovat o ur¢ité stimulaci vnimani néjakym pro hrabose zajimavym pachem, ktery
naladi zvite k ¢ichani (Screven & Dent 2018). Vybér pachu ale musi byt opatrny, protoze
muze naopak vnimdni Cichem utlumit (Kavaliers et al. 2014). V nasem ptipadé by to

pravdépodobné mohla byt zdravé a geneticky/geograficky ptiméfené vzdalena samice.

6.2.6 Vyhodnoceni vysledku

I piesto, ze budou zohlednovany vyse uvedené body, bude pti vyhodnocovéani nutné
pocitat s dosti velkou variabilitou. Jednou z pti¢in mohou byt behavioralni osobnostni rysy,
které jiz byly u hrabo$t dokumentovany (Lantova et al. 2011), ale také urcité rozdily
fyziologické a behavioralni v disledku urcité intrauterinni pozice embrya, jejiz disledky je
velmi tézké jednoznacné rozpoznat (Drickamer et al. 2001). Hlavnim kritériem preference
bude doba stravena ve vymezeném prostoru pii s€ériovém uspotfadani (Dougherty et al. 2015)
a dale Casovy rozdil straveny v jednom a druhém rameni labyrintu (viz napt. Raveh et al.
2014). Jak by mohl vypadat univerzalnéjsi testovaci prostor, ukazuje obr. 11. Nicméné
prispét by méla 1 paleta prezentovaného chovani (Dingess et al. (2017). Pfi srovnavani
vysledku s literaturou by méla pomoci studie Edwarda (2015), kterd pracuje s terminem
deskriptor vybéru partnera a porovnava nalez s tzv. nulovym stavem, kdyz volba neni
ptitomna. To mize byt uzitecné, kdyz literdrni udaje nabidnou piekvapivé vysledky, napt. ze
u rypose lysého ¢ichovy systém neni nezbytny pro sociélni interakce (Toor et al. 2015), jak
vlastné by mél preferovany znak vypadat. Z vykonané reSerSe vyplynulo, Ze dosud existuje
velmi malo studii, které by mohly byt povazovany za modelové pro nas ptipad laboratorniho
ovefeni disasortativniho parovani u hrabose polniho. Jednou z nich je studie na vakomysi
tvafopruhé (Sminthopsis macroura), ve které byla studovana vazba preferovaného samce na
reprodukéni uspéch (Parrott et al. 2019). Druhou studii, kde byla pachovd preference
dotazena do uspéchu v rozmnozovani, byla studie na norku americkém (Noer et al. 2017).
K findlnimu porovnani fitness pak budou sestaveny dva soubory part, jeden z kladnych
preferenci a druhy ze zapornych (Raveh et al. 2014). Uspéch v rozmnozovani bude

pravdépodobné hodnocen podle podil rozmnozenych para, délky gravidity od parovani,
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poctu mlad’at narozenych, podilu mladat uhynulych a poctu mladat v dobé odstavu

(Rangassamy et al. 2015, Noer et al. 2017, Parrott et al. 2019).
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7. Z.avér

Je jasné, Zze mezi zviraty neni vybirdni partnera automatickd, prosta véc, jak by se na
prvni pohled mohlo zdat. Ve hie je velké mnozstvi parametri a okolnosti, které jsou
navzajem propojeny. Proto je dulezité budouci studii na hrabosi polnim zaméfit nejen na
jednotlivé aspekty vybéru partnera, ale i na jejich vzajemnou propojenost. K rozkryti téchto
interakci by mohlo pomoci testovani jak zivych zvitat, tak materidlti s pachovymi latkami a

to jak serialné tak v paralelnim vybéru.

i) ii)

C1 2

-

Bl

Obr. 13 Plan hypotetického uspotadani testovaciho prostoru

37



8. Literatura

1. Adams G. P., Ratto M. H., Ovulation- inducing factor in seminal plasma: A review
(2013). Animal Reproduction Science, 136:148-156, doi:10.1016/j.anireprosci.2012.10.004

2. Ah-King M., Ahnjeso I., "The Sex role" concept: An overview and and evaluation
(2013). Evolutionary biology 40:461-470, doi:10.1007/s11692-013-9226-7

3. Andéra, M., Horacek, I., Poznavame nase savce, 2. vyd., Praha, MF, 2005, 327 s.,
ISBN:8086817083

4. Arak, A., Male-male competition and mate choice in anuran amphibians (1983).

Pages 181-210 in P. Bateson, ed. Mate choice. Cambridge University Press, Cambridge.

5. Asaba A., Hattori T., Mogi K., Kikusui T., Sexual attractiveness of male chemical
sand vocalizations in mice (2014). Department of Animal Science and Biotechnology 8:231,
doi:10.3389/fnins.2014.00231

6. Balthazart J., Sex differences in partner preferences in humans and animals (2016).
Phil. Trans. R. Soc. B 371: 20150118, doi:10.1098/rstb.2015.0118

7. Bastos, R. P., and C. F. B. Haddad, Breeding activity of the Neotropical treefrog
Hyla elegans (Anura, Hylidae) (1996). Journal of Herpetology 30:355-360,
d0i:10.2307/1565172

8. Bearhop, S., W. Fiedler, R. W. Furness, S. C. Votier, S. Waldron, J. Newton, G. J.
Bowen, P. Berthold, and K. Farnsworth (2005). Assortative mating as a mechanism for rapid
evolution of a migratory divide. Science 310:502-504, doi:10.1126/science.1115661

9. Bengtson S. A., Owen D. F., Polymorphism in arctic skua stercorarius parasiticus in
iceland (1973). Ibis, 115:87-92, doi: 10.1111/j.1474-919X.1973.th02625.x

10. Boehm T., Zufall F., MHC peptides and the sensory evaluation of genotype (2006).
Trends in neurosciences 29:100-107, doi:10.1016/j.tins.2005.11.006

11.  Boonstra R., Xia X. H., Pavone L., Mating systém of the meadow vole, microtus-
pennsylvanicus (1993). Behavioral ecology 4:83-89, doi:10.1093/beheco/4.1.83

12.  Burton S.D., Wipfel M., Guo M., Eiting T.P., Wachowiak M., A novel olfactometer
for efficient and flexible odorant delivery (2018). Chemical senses 44:173-188, doi:
10.1101/461582

38



13.  BusquetN., BaudoinC., Odour similarities as a basis for discriminating degrees of
kinship in rodents: evidence from Mus spicilegus (2005). Animal behaviour 70:997-1002
doi:10.1016/j.anbehav.2004.12.023

14.  Cecchetto C., Lancini E., Bueti D., Rumiati R. I., Parma V., Body odors (even when
masked) make you more amotional: behavioral and neural insights (2019). Scientic reports
9:5489, doi: 10.1038/s41598-019-41937-0

15.  Clutton-Brock T. H., Parker G. A., Punishment in animal societies (1995), Nature
373:209-216, doi:10.1038/373209a0

16.  Clutton-Brock T. H., Review Lecture: Mammalian mating systems (1989). The royal
society 236:1285, doi:10.1098/rspb.1989.0027

17.  Ce’zilly, F., Assortative mating (2004). Pages 876-881 in M. Bekoff, ed.
Encyclopedia of animal behavior. Greenwood, Westport, CT

18. Corbet G. B., Harris S., Handbook of British mammals, Blackwell Scientific
publications, 1991, 588 s.

19.  Crespi, B. J., Causes of assortative mating in arthropods (1989). Animal Behaviour
38:980-1000

20.  Derti A., Cenik C., Kraft P., Roth F. P., Absence of evidence for MHC-dependent
mate selection withinhapmap populations (2010). Plos genetics 6:€1000925,
doi:10.1371/journal.pgen.1000925

21. Dingess P. M., Deters M. J., Darling R. A., Yarborough E. A., Brown T. E., A
method for evaluating cocaine-induced social preference in rats (2017). Journal of Biological
Methods 4:e66, doi:10.14440/jbm.2017.145

22.  Dobly A., Movement patterns of male common voles (Microtus arvalis) in a network
of Y junctions: role of distant visual cues and scent marks (2001). Canadian Journal of
Zoology-revue canadienne de zoologie 79:2228-2238, doi:10.1139/cjz-79-12-2228

23.  Dougherty L.R., Shuker D.M., The effect of experimental design on the measurement
of mate choice: a meta-analysis (2015). Behavioral Ecology 26:311-319,
doi:10.1093/beheco/arul25

24.  Downer A., Elephant talk: the surprising science of elephant communication (2011).
Minneapolis: Twenty-First Century Books, 112 s., ISBN 978-0-7613-5766-7.

25.  Drickamer L. C., Sessions Robinson A., Mossman C. A., Differential responses to
sameand opposite sex odors by adult house mice are associated with anogenital distance

(2001). Ethology 107:509-519, doi:10.1046/].1439-0310.2001.00677.x
39




26.  DudchenkoP. A., An overview of the tasks used to test working memory in rodents
(2004). Department of Psychology, University of Stirling, Neuroscience and Biobehavioral
Reviews 28:699-709,d0i:10.1016/j.neubiorev.2004.09.002

27.  Edward D.A., The description of mate choice (2015). Behavioral Ecology 26:301—
310, doi:10.1093/beheco/arul42

28. Ehman K. D., Scott M. E., Female mice mate preferentially with non-parasitized
males (2002). Parasitology 125:461-466, doi:10.1017/S003118200200224X

29.  Emlen D. J., The evolution of animal weapons (2008). Annual review of ecology
evolution and systematic 39:387-413, doi:10.1146/annurev.39.110707.173502

30. Gaisler J., Zima J. 2007: Zoologie obratlovcli. Academia, Praha, 692 str., ISBN:
978-80-200-1484-9

31. Ganem G., Litel C., Lenormand T., Variation in mate preference across a house
mouse hybrid zone (2008). Heredity 100:594-601, doi: 10.1038/hdy.2008.20

32.  Garrat M., Stockley P., Armstrong S. D., Beynon R. J., Hurst J. L., The scent of
senescence:sexual signalling and female preference in house mice (2011). Journal of
evolutionary biology 24:2398-2409, d0i:10.1111/§.1420-9101.2011.02367.x

33.  Gildersleeve K. A., Haselton M. G., Larson CH. M., Pillsworth E. G., Body odour
attractiveness as a cue of impending ovulation in women:Evidence from a study using
hormone-confirmed  ovulation (2012). Hormones and behaviour 61:157-166,
doi:10.1016/j.yhbeh.2011.11.005

34.  Hagemeyer P., Begall S., Janotova K., Todrank J., Heth G., Jedelsky P. L., Burda H.,
Stopka P., Searching for major urinary proteins (MUPs) as chemosignals in urine of
subterranean rodents (2011). Journal of chemical ecology 37:687-694, doi: 10.1007/s10886-

011-9971-y

35.  Harmeier A., Meyer C. A., Staempfli A., Casagrande F., Petrinovic M. M., Zhang Y -
P., Kinnecke B., Iglesias A., Honer O. P., Hoener M. C., How Female Mice Attract Males:
A Urinary Volatile Amine Activates a Trace Amine-Associated Receptor That Induces Male
Sexual Interest (2018). Frontiers in Pharmacology 9:924. doi: 10.3389/fphar.2018.00924

36. Heath and Carbone, Cross-presentation, dendrttic cells, tolerance and immunity
(2001). Annual review of immunology 19:47-64, doi: 10.1146/annurev.immunol.19.1.47

40



37.  Hedrick P. W., Smith D. W., Stahler D. R., Negative-assortative mating for color in
wolves (2016). Evolution 70:757-766, doi:10.1111/ev0.12906

38.  Hedrick P.W., Tuttle E.M., Gonser R.A., Negative-Assortative Mating in the White-
Throated Sparrow (2017). From the school of life sciences, Arizona state university,
109:223-231, doi:10.1093/jhered/esx086

39.  Heise S. R., Rozenfeld F. M., Effect of odour cues on the exploratory behaviour of
female common voles living in matriarchal grou
ps (2002). Behaviour 139:897-911, doi:10.1163/156853902320387882

40. Henley C. L., Nunez A. A, Clemens L. G., Hormones of choice: The
neuroendocrinology of partner preference in animals (2011). Frontiers in
Neuroendocrinology 32:146-154, doi:10.1016/j.yfrne.2011.02.010

41.  Henry L., Assortative mating and the role of phenotypic plasticity in male
competition: implications for gene flow among hostassociated parasitoid populations (2008).
Biology Letters 4:508-511, doi:10.1098/rsbl.2008.0369

42.  Heth G., Todrank J., Busquet N., Baudoin C., Genetic relatedness assessment through
individual odour similarities in mice (2003). Biological journal of the Linnean society
78:595-603, doi:10.1046/j.0024-4066.2002.00194.x

43.  Hoogland J. L., Trott R., Keller S. R., Polyandry and polygyny in social rodent: An
integrative perspective based on social organization, copulations, and genetics (2019).
Frontiers in ecology and evolution 7:3, doi:10.3389/fev0.2019.00003

44.  Hume, K., R. Elwood, J. Dick, K. Connaghan, Size-assortative pairing in Gammarus
pulex (Crustacea: Amphipoda): a test of the timing hypothesis (2002). Animal Behaviour
64:239-244, doi: 10.1006/anbe.2002.3045

45.  Hurst, J. L. Urine marking in populations of wild house mice Mus domesticus Rutty.
I1l.  Communication between the sexes (1990). Animal Behaviour 40:233-243,
d0i:10.1016/S0003-3472

46.  Hurst J. L., Beynon R. J., Armstrong S. D., Davidson A. J., Roberts S. A., Gdmez-
Baena G., Smadja C. M., Ganem G., Molecular heterogeneity in major urinary proteins of
Mus musculus subspecies:potential candidates involved in speciation (2017). Scientific
reports 7:44992, doi:10.1038/srep44992

41



47.  Janova E., Bryja J., Cizmar D., Cepelka L., Heroldova M., A new method for
assessing food quality in common vole (Microtus arvalis) populations (2015), European
journal of wildlife research 61:57-62, doi:10.1007/s10344-014-0873-5

48.  Jerram L. B., Eklund A., Kin recognition and the major histocompatibility complex:
an intergrative review (1994). The American naturalist 143:435-461

49.  Jiang Y., Bolnick D. I., Kirkpatrick M., Assortative Mating in Animals (2013).
Section of Integrative Biology, University of Texas, Austin, Texas 78712; 2. Howard
Hughes Medical Institute and Section of Integrative Biology, University of Texas, Austin,
Texas 78712, 181:E125-E138, doi:10.5061/dryad.r706v.

50. Johnson K. V. A., Aplin L. M., Cole E.F., Farine D. R., Firth J. A., Patrick S. C.,
Sheldon B. C., Male great tits assort by personality during the breeding season (2017).
Department of Eperimental Psychology 128:21-32, doi:10.1016/j.anbehav.2017.04.001

51. Johnston R. E., Sorokin E. S., Ferkin M. H., Female voles dicriminate males over-
marks and prefer top-scent males (1997). Animal behaviour 54:679-692,
doi:10.1006/anbe.1997.0471

52.  Johnston S. G., Johnson R. F., A multifactorial study of variation in inter-clutch
interval and annual reproductive success in the feral pigeon columba-livia (1989). 80:87-92,
doi: 10.1007/BF00789936

53.  Jones A. G., Moore G. I., Kvarnemo C., Walker D., Avise J. C., Sympatric speciation
as a consequence of male pregnancy in seahorses (2003). Proceedings of the National
Academy of Sciences of the USA 100:6598-6603, doi:10.1073/pnas.1131969100

54, Kavaliers M., Colwell D. D., Cloutier C. J., Ossenkopp K-P., Choleris E., Pathogen
threat and unfamiliar males rapidly bias the social responses of female mice (2014). Animal
behaviour 97:105-111, doi:10.1016/j.anbehav.2014.09.006

55. Kelliher K. R., The Combined Role of the Main Olfactory and Vomeronasal Systems
in Social Communication in Mammals (2007). Department of Biological Sciences 52:561—
570, doi:10.1016/j.yhbeh2007.08.012

56.  Kirkpatrick M., Good genes and direct selection in evolution of mating preferences
(1996). Evolution 50:2125-2140, doi:10.2307/2410684

57. Klapilova K., Cobey K. D., Wells T., Current hormonal contraceptive use predicts
female extra-pair and dyadic sexual behaviir: Evidence based on czech national survey data

(2014). Evolutionary psychology 12:36-52, d0i:10.1177/147470491401200103
42



http://dx.doi.org/10.5061/dryad.r706v

58.  Klein S. L., Gamble H. R., Nelson R. J., Trichinella spiralis infection in voles alters
female odor preference but not partner preference (1999). Behavioral Ecology and
Sociobiology 45:323-329, doi:10.1007/s002650050567

59. Korgan A. C., O'Leary E., Bauer J., Fortier A., Weaver I. C. G., Perrot T. S., Effects
of paternal predation risk and rearing environment on maternal investment and development
of defensive responses in the offspring (2016). ENEURO 3:UNSPe0231,
doi:10.1523/ENEUROQ.0231-16.2016

60. Kotenkova, E. V., Maltsev A. N., Ambaryan A. V., Influence of early olfactory
experience on mate choice in mammals: Evolutionary aspects (2017). Zhurnal Obshchei
Biologii 78:21-39

61. Kromer J., Hummel T., Pietrowski D., Giani A. S., Sauter J., Ehninger G., Schmidt
A. H., Croy I., Influence of HLA on human partnership and sexual satisfaction (2016).
Scientific reports 6:32550, doi:10.1038/srep32550

62.  Kuramoto M., Correlations of quantitative parameters of fecundity in amphibians
(1978). Evolution 32:287-296, doi:10.2307/2407596

63. Lantova P., Sichova K., Sedlacek F., Determining behavioural syndromes in voles —
the effects of social environment (2011). Ethology 117:124-132, d0i:10.1111/j.1439-
0310.2010.01860.x

64. Leclaire S., Strandh M., Mardon J., Westerdahl H., Bonadonna F., Odour-based
discrimination of similarity at the major histocompatibility complex in birds (2017). Proc. R.
Soc. B 284:20162466, .doi:10.1098/rspb.2016.2466

65.  Leinders — Zufall, Zufall T., Ukhanov K., Lucas P., Neurobiology of TRPC2:from
gene to behavior (2005). Pflugers archiv — European journal of physiology 451:61-71, doi:
10.1007/s00424-005-1432-4

66.  Lehtonen J., Parker G. A., charer L., Why anisogamy ancestral sex roles? (2016).
Evolution 70:1129-1135, doi:10.1111/ev0.12926

67.  Linnenbrink M., Merten S., No speed dating please! Patterns of social preference in
male and female house mice (2017). Frontiers in zoology 14:38, do0i:10.1186/s12983-017-

0224-y

68. Logan D. W., Marton T. F., Stowers L., Species specifity in major urinary proteins
by parallel evolution (2008). Plos one 3:e3280, doi:10.1371/journal.pone.0003280

43


http://dx.doi.org/10.1098/rspb.2016.2466

69.  Lott D.F., Intraspecific variation in the social systems of wild vertebrates (1984).
Behaviour 88:266-325, doi: 10.1163/156853984X00353

70.  Manzini I., Korsching S., The peripheral olfactory system of vertebrates: molecular,
structural and functional basics of the sense of smell (2011). Neuroforum 110-118, ISSN:
0947-0875

71.  Meikle D. B., Thornton M. W., Premating and gestational effects of maternal
nutrition on secondary sex ratio in house mice (1995). Journal of reproduction and fertility
105:193-196

72.  Meléndez-Rosa J., Bi K., Lacey E. A., Genomic analysis of MHC-based mate choice
in the monogamous California mouse (2018). Behavioral ecology 29:1167-1180,
doi:10.1093/beheco/ary096

73. Metz J. A. J., Nisbet R. M., Geritz S. A. H., How should we define fitness for general
ecologival scenatios? (1992). Trends in ecology and evolution 7:198-202, doi:10.1016/0169-
5347(92)90073-K

74.  Milinski M., Croy I., Hummel T., Boehm T., Major histocompatibility complex
peptide ligands as olfactory cues in human body odour assessment (2013). Proc R Soc B
280: 20122889, doi:10.1098/rspb.2012.2889

75.  Mitchell J., Cant M. A., Vitikainen E. I. K., Nichols H. J., Smelling fit:scent marking
exposes parasitic infection status in the banded mongoose (2017). Current zoology 63:237-
247, doi:10.10936/cz/z0x003

76.  Morina et al., While males fight, females choose: male phenotypic quality informs
female mate choice in  mammals (2018). Animal Behaviour 138:69-74,
doi.org/10.1016/j.anbehav.2018.02.004

77.  Moshkin, M., Gerlinskaya, L., Morozova, O., Bakhvalova, V. & Evsikov V.,
Behaviour, chemosignals and endocrine functions in male mice infected with tick-borne
encephalitis virus (2002). Psychoneuroendocrinology 27:603-608, doi:10.1016/S0306-
4530(01)00096-8

78.  Mossotti R. H., Baskir E. A., Kozlowski C. P., Franklin A. D., Feldhamer G. A., Asa
C. S., Reactions of female cheetahs (Acinonyx jubatus) to urine volatiles from males of
varying genetic distance (2018). Zoo Biology 37:229-235, doi:10.1002/z00.21420

44


http://dx.doi.org/10.1098/rspb.2012.2889

79.  Niethammer J., Krapp, F., Handbuch der S&ugetiere Europas. Band 2/
Rodentia2:Cricetidae, Arvicolidae, Zapodidae, Spalacidae, Hystricidae, Capromyidae
(1982). Akademische Verlagsgesellschaft, Wiesbaden, ISBN: 3-400-00459-6

80.  Noer CH. L., Balsby T. J. S., Anistoroaei R., Stelvig M., Dabelsteen T., Mate choice
screening in captive solitary carnivores: The role of male behavior and cues on mate
preference and paternity in females of a model species, American mink (Neovison vison)
(2017). Zoo Biology 36: 367-381, doi:10.1002/z00.21383

81.  Nunes A. C., Mathias M. L., Ganemb G., Odor preference in house mice: influences
of habitat heterogeneity and chromosomal incompatibility (2009). Behavioral Ecology
20:1252-1261, doi:10.1093/beheco/arp122

82.  Ophir A. G., Phelps S. M., Sorin A. B., Social but not genetic monogamy is
associated with greater breeding success in prairie voles (20088). Animal behaviour
75:1143-1154, doi:10.1016/j.anbehav.2007.09.022

83.  Parrott M. L., Nation A., Selwood L., Female mate choice significantly increases
captive breeding success, and scents can be frozen to determine choice, in the stripe-faced
dunnart (2019). Applied Animal Behaviour Science 214:95-101,
doi:10.1016/j.applanim.2019.03.006

84.  Penn D., Potts W., MHC-disassorttive mating preferences reversed by cross-fostering
(1998). Proceedings of the royal society B-Biological sciences 265:1299-1306,
d0i:10.1098/rspb.1998.0433

85. Penn D., Potts W. K., Chemical signals and parasite-mediated sexual selection
(1998). Trends in Ecology & Evolution 13: 391-396, doi:10.1016/S0169-5347(98)01473-6

86.  Pickett J. A., Barasa S., Birkett M. A., Vertebrate pheromones and other
semiochemicals: the potential of accommodating complexity in signalling by volatile
compounds for vertebrate management (2014). Biochemical society transactions 42:846-850,
doi:10.1042/BST20140134

87. Pikula P., Beklova M., Pikula J., Obdrzalkova D., Zapletal M., Zejda J., Heroldova
M. 2001: Hrabo$ polni Microtus arvalis (Pallas, 1779) v Ceské republice. Akademické
nakladatelstvi CERM, 128 str. ISBN 80-7204-192-4

88.  Pillay N., Eborall J., Ganem G., Divergence of mate recognition in the African
striped  mouse  (Rhabdomys) (2006). Behavioral Ecology 17: 757-764,
doi:10.1093/beheco/arl014

45



89.  Pillay N., Reproductive isolation in populations of the striped mouse rhabdomys
pumilio (2000). Behaviour 137:1431-1441, doi:10.1163/156853900502655

90. Powers B. J.,, Winans S., Sexual behavior in peripherally anosmic male hamsters
(1973). Physiology and Behavior 10:361-368, doi:10.1016/0031-9384(73)90323-5

91. Rangassamy M., Dalmas M., Féron C., Gouat P., Rodel H.G.,Similarity of
personalities speeds up reproduction in pairs of a monogamous rodent (2015). Animal
Behaviour 103: 7-15.

92.  Raveh S., Sutalo S., Thonhauser K. E., ThoB M., Hettyey A., Winkelser F., Penn D.
J., Female partner preferences enhance offspring ability to survive an infection (2014). BMC
Evolutionary Biology 14, doi:10.1186/1471-2148-14-14

93.  Raynaud J., Messaoudi F., Gouat P., Reliability of odour-genes covariance despite
diet changes:a test in mound-building mice (2012). Biological journal oif the Linnean
society, 106:682-686, doi:10.1111/j.1095-8312.2012.01888.x

94.  Ricankova V., Sumbera R., Sedlacek F., Familiarity and partner peferences in female
common voles Microtus arvalis (2007). Journal of ethology 25:95-98, doi: 10.1007/s10164-
006-0211-9

95.  Roberts S. C., Complexity and context of MHC-correlated mating preferences in wild
populations ~ (2009).  Molecular ~ Ecology  18:3121-3123, doi:10.1111/j.1365-
294X.2009.04244.x

96.  Roberts S. C., Gosling L. M., Genetic similarity and quality interact in mate choice
decisions by female mice (2003). Nature genetics 35:103-106, doi:10.1038/ng1231

97.  Roberts S. C., Havlicek J., Petrie M., Repeatability of odour preferences across time
(2013). Flavour and Fragrance Journal 28:245-250, doi:10.1002/ff].3142

98. Rolland C., MacDonald D. W., De Fraipont M., Berdoy M., Free female choice in
house  mice: Leaving best for last (2003). Behaviour 140:1371-1388,
doi:10.1163/156853903771980639

99.  Sabau R. M., Ferkin M. H., Food restriction affects the maternal behavior provided
by female meadow voles (Microtus pennsylvanicus) (2013). Journal of mammalogy
94:1068-1076, doi:10.1644/13-MAMM-A-060.1

46


https://doi.org/10.1016/0031-9384(73)90323-5

100. Salthe, S. N., Duellman W. E., Quantitative constraints associated with reproductive
mode in anurans (1973). Pages 229-249 in J. Vial, ed. Evolutionary biology of the anurans:
contemporary research on major problems. University of Missouri Press, Columbia

101. Santos P. S. C., Schinemann J. A., Gabardo J., Bicalho M. G., New evidence that the
MHC influences odor perception in humans: a study with 58 Southern Brazilian students
(2005). Hormones and behaviour 47:384-388, doi:10.1016/j.yhbeh.2004.11.005

102. Santos P. S. C., Michler F.-U., Sommer S., Can MHC-assortative partner choice
promote offspring diversity? A new combination of MHC-dependent behaviours among
sexes in a highly successful invasive mammal (2017). Molecular ecology 26:2392-2404,
doi:10.1111/mec.14035

103. Santos P. S. C., Mezger M., Kolar M., Michler F.-U., Sommer S., The best smellers
make the best choosers: mate choice is affected by female chemosensory receptor gene
diversity in a mammal (2018). Proceedings of the royal society B-Biological sciences
285:20182426, doi:10.1098/rspb.2018.2426

104. Schwanz L. E., Lacey E. A., Olfactory discrimination of gender by colonial tuco-
tucos (Ctenomys sociabilis) (2003). Mammalian biology 68:53-60,_doi:10.1078/1616-5047-
00062

105. Screven L. A., Dent M. L., Preference in female laboratory mice is influenced by
social experience (2018). Behavioural Processes 157: 171-179,
doi:10.1016/j.beproc.2018.09.011

106. Segovia S., Guillamén A., Sexual dimorphism in the vomeronasal pathway and sex
differences in reproductive behaviors (1993). Brain Research Reviews, 18:51-74.,
d0i:10.1016/0165-0173(93)90007-M

107. Setchell J. M., Vaglio S., AbbottK. M., Jacopo Moggi-Cecchi, Boscaro F., Pieraccini
G., L. A. Knapp, Odour signals major histocompatibility complex genotype in an Old World
monkey (2010). Proceedings of the royal society b-biological sciences, 278:274-280
doi:10.1098/rspb.2010.0571

108. Smadja C., Ganem G., Asymmetrical reproductive character displacement in the
house mouse. J Evol Biol 18: 1485-1493, doi:10.1111/j.1420-9101.2005.00944.x

109. Snowberg L. K., Bolnick D. I., Assortative mating by diet in a phenotypically
unimodal but ecologically variable population of stickleback (2008). American Naturalist
172:733-739, doi:10.1086/591692

47



110. Sonum J., Milton A. J., Stetzik L. A., Liu S., Pai K., Arakawa K., Mandairon N.,
Wesson, D. W., Inter- and intra-mouse variability in odor preferences revealed in an
olfactory  multiple-choice  test (2018). Behavioral = Neuroscience, 132:88-98,
doi:10.1037/bne0000233

111.  Sturm T., Zufall T., Macek B., Walzer M., Jung S., Pommerl B., Stevanovic S.,
Zufall F., Overath P., Hans-Georg Rammensee, Mouse urinary peptides provide a molecular
basis for genotype discrimination by nasal sensory neurons genome available for
chemosensory assessment by other individuals (2013), 4:1616, doi: 10.1038/ncomms2610

112. Swaisgood R. R., Lindburg D. G., Zhou X., Owen M. A., The effects of sex,
reproductive condition and context on dicrimination of conspecific odours by giant pandas
(2000), Animal Behaviour, 60:227-237, doi:10.1006/anbe.2000.1464

113. Takahashi T., Hori M., Evidence of disassortative mating in Tanganyikan cichlid fish
and its role in the maintenance of intrapopulation dimorphism (2008). Biology letters,
4:497-499, doi:10.1098/rsbl.2008.0244

114. Takahashi H., Tsuboi A., Olfactory Habituation-dishabituation Test (Mouse) (2017).
Bio-protocol, 7:€2154, doi:10.21769/BioProtoc.2154

115. Taniguchi K., Taniguchi K., Phylogenic studies on the olfactory system in vertebrates
(2014). Journal of veterinary medical science 76:781-788, doi: 10.1292/jvms.13-0650

116. Tkadlec E., Krejcova P., Age-specific effect of parity on litter size in the common
vole (Microtus arvalis) (2001). Journal of mammalogy 82:545-550, d0i:10.1644/1545-
1542(2001)082<0545:ASEOP0O>2.0.C0;2

117. Toor I., Clement D., Carlson E. N., Holmes M. M., Olfaction and social cognition in
eusocial naked mole-rats, Heterocephalus glaber (2015). Animal behaviour 107:175-181,
doi:10.1016/j.anbehav.2015.06.015

118. Tzur S., Todrank J., Juergens A., Nevo E., Heth G., Odour-genes covariance within a
natural population of subterranean Spalax galili blind mole rats (2009). Biological journal of
the Linnean societa 96:483-790, doi:10.1111/j.1095-8312.2008.01155.x

119. Vaughn A. A., Ferkin D. A., Barco-trillo J., Ferkin M. H., The duration of
sociosexual behaviors in male meadoq voles Microtus pennsylvanicus varies before, during,
and after copulation (2011). Current zoology 57:49-49. doi:10.1093/czoolo/57.1.43

48



120. Vaughn A. A., Finger A. A., Gibbs P. E., Ferkin M. H., Coat color and its effect on
preference for the scent marks of opposite-sex conspecifics in the meadow vole Microtus
pennsylvanicus (2012). Current zoology 58:221-227, doi: 10.1093/czpplo/58.2.221

121.  Wagner A. P., Creel S., Frank L. G., Kalinowski S. T., Patternd of relatedness and
parentage in an asocial, péolyandrous striped hyena population (2007). Molecular ecology
16:4356-4369, doi:10.1111/j.1365-294X.2007.03470.x

122.  Wedekind C., Furi S., Body odour preferences in men and women: do they aim for
specific MHC combinations or simply heterozygosity? (1997) Proc. R. Soc. Lond. 264:1471-
1479, doi:10.1098/rspb.1997.0204

123.  Woodley S. K., Baum M. J., Effects of sex hormones and gender on attraction
thresholds for volatila anal scent gland odors in ferrets (2003). Hormones and Behaviour
44:110-118, doi:10.1016/S0018-506X(03)00126-0

124. Wogel, H., Abrunhosa P. A., Pombal J. P., Breeding behaviour and mating success of
Phyllomedusa rohdei (Anura, Hylidae) in south-eastern Brazil (2005). Journal of Natural
History 39:2035- 2045, doi:10.1080/00222930500044581

125. Yamazaki K., Yamaguchi M., Baranoski L., Bard J., Boyse E. A., Thomas L.,
Recognition among mice. Evidence from the use of a Y-maze differentially scented by
congenic mice of different major histocompatibility types (1979). The journal of
experimental medicine 150:755-760, doi:10.1048/jem.150.4.755

126. Yigit, N., Hutterer, R., Krystufek, B., Amori, G., Microtus arvalis (2016). The IUCN
Red List of Threatened Species 2016: €. T13488A22351133. http://dx.doi.org/10.2305

127. Zala S. M., Bilak A., Perkins M., Potts W. K., Penn D. J.. Female house mice initially
shun infected males, but do not avoid mating with them (2015). Behavioral Ecology and
Sociobiology 69:715-722, doi:10.1007/s00265-015-1884-2

128. Zhang Y. F., Brasher A. L., Park N. R., Taylor H. A., Kavazis A. N., Hood W. R.,
High activity before breeding improves reproductive performance by enhancing
mitochondrial function and biogenesis (2018). Journal of experimental biology 221:UNSP
jeb177469, doi:10.1242/jeb.177469

129. Zuk M., Popma S. L., Johnsen T. S., Male courtship displays, ornaments and female
mate choice in captive red jungle fowl (1995). Behaviour 132:821-836,
doi:10.1163/156853995X00027

49



	1. Úvod
	2. Jak je vybírán partner k rozmnožování?
	2.1 Pohlavní výběr
	2.2 Biologická zdatnost
	2.3 Složky pohlavního výběru

	3. Do jakých interakcí se pohlavní partneři dostávají?
	3.1 Párovací systémy
	3.2 Asortativní párování
	3.3 Negativní asortativní (disasortativní) párování
	3.4 Disasortativní párování a hlavní histokompatibilní komplex (MHC)
	3.5 Je častější asortativní párování pozitivní nebo negativní?

	4. Jaké informace zprostředkovává tělesný pach?
	5.  Jakými kanály je pachová informace vysílána a jakými přijímána?
	5.1 Vysílání pachové informace
	5.3 O čem informují feromony?

	6. Test disasortativního párování podle pachové preference u hraboše polního
	6.1 Hraboš polní (Microtus arvalis)
	6.2 Návrh laboratorního testu
	6.2.1 Situace při negativním asortativním párování u savců
	6.2.2 Stanovení preference - testy pachové preference v laboratorních podmínkách
	6.2.3 Podmínky pro realizaci laboratorního testu
	6.2.4 Příprava testovaného materiálu
	6.2.5 Zajištění vhodných chovných podmínek chovu
	6.2.6 Vyhodnocení výsledků

	7.  Závěr
	8. Literatura

