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1 Abstrakt 

Geografické rozšíření a fylogeneze bodlinatých myší rodu Acomys Geoffroy I., 1838 zůstává 

stále kontroverzním a otevřeným tématem. Tato práce se zabývá vnitrodruhovou strukturou a 

geografickým rozšířením rodu Acomys ze severní, východní, střední a jižní části Afriky, 

ostrovů Středozemního moře Kypr a Kréta, Tureckého pobřeží, Arabského a Sinajského 

poloostrova a z Íránu, při využití molekulárních analýz. Molekulární analýzy byly založeny, 

jak na mitochondriálních genových sekvencích genů D-loop (publikace I) a cytochromu b, tak 

i na jaderných sekvencích genu intraretinálního vazebného proteinu (IRBP) (publikace III, IV) 

a rekombinantního aktivačního genu 1 (RAG1) (publikace II.). Dále byla data podrobena 

fylogenetickým analýzám za použití analýz Maximální pravděpodobnosti (Maximum 

likelihood, ML), Bayesovské anylýzy (BA), Maximální úspornosti (Maximum parsimony, 

MP) a metoda nejbližšího souseda (Neighbor-joining, NJ).  

Výsledky těchto analýz potvrdily, že afro-středomořské Acomys cahirinus a asijské klady 

Acomys dimidiatus jsou jasně oddělené. Velká podobnost mezi haplotypy z kontinentální 

Afriky a severního Středomoří (klad A. cahirinus sensu stricto) podporuje hypotézu, že předci 

A. nesiotes, A. cilicicus a A. minous se velmi pravděpodobně rozšířili jako komenzální 

populace, čímž je zpochybněn jejich status jako platných druhů. Byla nalezena značná 

genetická variabilita v Asii (publikace I), avšak největší genetická variabilita byla nalezena ve 

východní Africe (publikace II, III, IV). Multilokusová fylogeneze založená na čtyřech 

genetických markrech ukazuje přítomnost pěti hlavních skupin bodlinatých myší rodu Acomys: 

A. subspinosus, A. spinosissimus, A. russatus, A. wilsoni a A. cahirinus. Skupiny A. 

spinosissimus, A. wilsoni a A. cahirinus jsou dále strukturovány do fylogenetických 

subpopulací s převážně parapatrickým rozšířením.  

Tato disertační práce přináší informace o existenci nejméně 27 výlučných genetických liniích 

bodlinatých myší rodu Acomys z nichž některé byly poprvé popsány až v této práci.  
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2 Abstract 

The geographical distribution and phylogeny of the spiny mice of the genus Acomys Geoffroy 

I., 1838 remains a controversial and open topic. This doctoral thesis deals with the intraspecific 

structure and geographical distribution of the genus Acomys from the northern, eastern, central 

and southern parts of Africa, the Mediterranean islands of Cyprus and Crete, the Turkish coast, 

the Arabian and Sinai Peninsula and Iran, using molecular analyzes. Molecular analyzes were 

based on both the mitochondrial gene sequences of the D-loop genes (publication I.) and 

cytochrome b, as well as the nuclear sequences of the Intraretinal Binding Protein gene (IRBP) 

(publication IV) and recombinant activation gene 1 (RAG1) (publication II.). Furthermore, the 

data were subjected to phylogenetic analyzes using the Maximum Probability, Bayesian, 

Maximum Parsimony, and Minimum Evolution analysis. 

The results of mentioned analyses confirmed that the Afro-Mediterranean Acomys cahirinus 

and Asian Acomys dimidiatus are clearly separated. The large similarity between the haplotypes 

of continental Africa and the northern Mediterranean (A. cahirinus sensu stricto) supports the 

hypothesis that the ancestors of A. nesiotes, A. cilicicus and A. minous are very likely to spread 

as commensal populations, thereby challenging their status as valid species. Considerable 

genetic variability was found in Asia (publication I), but the greatest genetic variability was 

found in East Africa (publications II, III, IV). Multi-locus phylogeny based on four genetic 

markers shows the presence of five major groups of spiny mice of the genus Acomys: A. 

subspinosus, A. spinosissimus, A. russatus, A. wilsoni and A. cahirinus. The groups A. 

spinosissimus, A. wilsoni and A. cahirinus are further structured into phylogenetic sub-

populations with predominantly parapatric distributions. 

This doctoral thesis provides information on the existence of at least 27 lineages of spiny mice 

of the genus Acomys, some of which were first described in this thesis. 
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3 Úvod 

3.1 Jedinečnost bodlinatých myší rodu Acomys 

Bodlinaté myši rodu Acomys jsou zvláštní myšovití hlodavci, u kterých se vyvinulo několik 

jedinečných znaků, z nichž některé nejsou známy u jiných myšovitých hlodavců či dokonce 

savců. Například Bellofiore et al. (2017) zaznamenal menstruaci u Acomys cahirinus. Jde o 

první záznam menstruačního cyklu u hlodavců, což naznačuje možnost využití bodlinaté myši 

jako modelový organismus v rámci výzkumu nemocí spojených s menstruací a souvisejících 

poruch (např. endometrióza či premenstruační syndrom). Nebo je to extrémní schopnost 

regenerace kůže (Seifert et al. 2012), která v poslední době přitahuje pozornost velkého 

množství laboratorních vědců (Jiang et al. 2019, Mescher 2017, Simkin et al. 2017, Haughton 

et al. 2016, Matias et al. 2016, Seifert et al. 2014). Popřípadě nutričně indukovaný diabetes 

studovaný u A. cahirinus (Shafrir 2000, Shafrir et al. 2006), který ukazuje, že bodlinaté myši 

rodu Acomys jsou vhodným modelovým organismem v rámci biomedicínského výzkumu.  

V systematicko-ekologickém výzkumu slouží jako model v několika oblastech, např. 

ke studiu sympatrické speciace. Ta byla zdokumentována u A. cahirinus (Hadid et al. 2014) v 

„Evolučním kaňonu“ v Izraeli, který sám o sobě představuje evoluční laboratoř v přímém 

přenosu. V „Evolučním kaňonu“ dochází k situaci, kde se na malém území nachází velmi 

divergentní mikroklimata. Na jednom svahu kopce se setkáváme se suchým tropickým 

klimatem Afriky a na opačné straně svahu s evropským mírným klimatem. A právě tyto 

přirozené ostře rozdělené mikro oblasti (vzdálené od sebe pouze 200 m) na hoře Carmel 

v Izraeli zapříčinily genotypovou i fenotypovou divergenci u skupiny A. cahirinus (Hadid et 

al. 2014).  

Stručně se zmíním i o dalších oblatech výzkumu bodlinatých myší – od reprodukční 

biologie a fyziologie až po chování. Bodlinaté myši mají primárně noční aktivitu, avšak 

v případě sympatrického výskytu A. cahirinus a A. russatus, dochází u A. russatus k posunutí 

aktivní doby do časného rána či pozdního odpoledne, a tím nedochází k mezidruhové 

kompetici (Gutman & Dayan 2005, Haim et al. 1994, Kronfeld-Schor et al. 2001). A. russatus 

je schopen obývat extrémně suché oblasti, kde A. cahirinus již často chybí. Obývání velmi 

teplých stanovišť vyžaduje fyziologické adaptace pro přežití v takto extrémních životních 

podmínkách. Jednou z nich je snížení klidového metabolismu (Ehrhardt et al. 2005, Merkt & 
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Taylor 1994, Perrin & Downs 1994, Weissenberg & Shkolnik 1994), který je u A. russatus 

nejnižší v rámci rodu Acomys (Degen 1994).  

Nedostatek vody v prostředí dokáží překlenout zvýšeným příjmem živočišné stravy, 

hlavně pojídáním plžů (Degen 1994, Kronfeld-Schor & Dayan 1999, Broza & Nevo 1994, Kam 

& Degen 1993, Neal 1984). Jejich jedinečné hospodaření s vodou v nehostinném pouštním 

prostředí je také podpořeno schopností vylučovat koncentrovanější moč (Weissenberg & 

Shkolnik 1994) a udržení si plazmatické vody i přes celkovou dehydrataci organismu 

(Horowitz & Borut 1994).  

Bodlinaté myši rodu Acomys mají na svém dorzálním povrchu nápadné bodliny, které 

jsou také částečně přizpůsobeny pro potřeby přežití v horkém prostředí. Bodliny mají na svém 

povrchu hluboké rýhy, kde se během nočního ochlazení sražená vlhkost shromáždí a jemná 

rosa následně poslouží pro ochlazení organismu při jejím odpařování (Chernova & Kuznetsov 

2001). 

Bodlinaté myši rodu Acomys si neshromažďují potravu, ale dokáží si ukládat značné 

množství tělesného tuku a snížit rychlost metabolismu v případě, že dojde k omezení přísunu 

potravy (Ehrhardt et al. 2005). Během dne se střídají dvě behaviorální strategie. První, v době 

odpočinku, se projevuje jako strnulost / torpor u které dochází ke snížení tělesné teploty za 

současného snížení rychlosti metabolismu a ukládání energie v podobě tělesného tuku. U druhé 

dochází ke zvýšení aktivity během doby jejich činnosti pro nalezení potravy (Ehrhardt et al. 

2005). 

Zástupci rodu Acomys podléhají predaci, jak ze strany vzdušných (Edut & Eilam 2003, 

Eilam et al. 1999, Mandelik et al. 2000, Hendrie et al. 1998), tak i pozemních predátorů (Jones 

& Dayan 2000). Během svého života se učí rozpoznávat a následně se i vyhýbat podnětům 

signalizujícím přítomnost predátora (Jones & Dayan 2000, Carere et al. 1999). Rychlý únik 

mezi kameny se jeví jako nejlepší strategie při útoku predátora, tudíž autotomie ocasu je 

schopnost, která se považuje za fyziologickou adaptaci vzniklou jako antipredační obranný 

mechanismus (Shargal et al. 1999).  

Bodlinaté myši rodu Acomys mají i pozoruhodnou regulaci rozmnožovaní (Wube et al. 

2008a, 2008b, 2009, 2016, Medger et al. 2012, Sarli et al. 2016). Tropické i subtropické oblasti 

mají výrazné změny srážek během roku s jedním či dvěma obdobím dešťů, které následují po 

období sucha (Nicholson 1993). Ve svém důsledku srážky vedou k vyššímu množství kvalitní 

potravy ve srovnání s potravní nabídkou během období sucha. A. spinosissimus a A. dimidiatus 

využívají období dešťů, jako přírodní faktor k aktivaci své reprodukce (Sarli et al. 2016, 
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Medger et al. 2012), avšak schopnost reprodukce A. dimidiatus neztrácí během celého roku 

v případě výskytu příznivých podmínek (Sarli et al. 2016).  

Mnoho savců využívá pro aktivaci reprodukce sezóně se měnící denní a noční cyklus, 

což je zvláště účinné ve vysoce předvídatelném prostředí (Bradshaw & Holzapfel 2007), avšak 

v případě A. cahirinus jsou obě pohlaví schopná si udržet rozmnožovací aktivitu, jak v krátké, 

tak i v dlouhé fotoperiodě. Zatímco u A. russatus si dokáže udržet schopnost reprodukce 

nezávisle na fotoperiodě pouze samice, ale jejich samčí protějšek není schopen udržet 

testikulární aktivitu během krátké fotoperiody (Wube et al. 2008a). Okolní teplota prostředí 

společně s dešťovými srážkami je také důležitým faktorem, který je vysoce korelován s 

reprodukční aktivitou u bodlinatých myší A. spinosissimus z jižní Afriky, ale koncentrace 

testosteronu se zvyšuje již asi dva měsíce před začátkem období dešťů (Medger et al. 2012). 

V průběhu suchého období dochází ve volné přírodě k výraznému odpaření vody obsažené ve 

vegetaci a tím dochází ke koncentraci rostlinné tkáně, která je součástí potravní složky 

bodlinatých myší. Konzumací takovéto rostlinné stravy jsou myši vystaveny stravě se 

zvýšeným obsahem soli. Wube et al. (2009) zaznamenal, že zvýšený příjem soli v potravě vede 

u samců xerické populace A. russatus k regulaci reprodukce s pravděpodobným signálem o 

postupujícím období sucha. Avšak v případě mezické populace A. cahirinus, žádná regulace 

reprodukce nebyla pozorována.  

Velmi zajímavým znakem v rámci reprodukční strategie u bodlinatých myší rodu 

Acomys je, že rodí prekociální mláďata (Dieterlen 1963, Dewsbury & Hodges 1987, Dempster 

et al. 1992). Samice mají malý počet mláďat v jednom vrhu, po asi 2x tak delší době gravidity 

(36-42 dnů) (Brunjes 1990, Nováková et al. 2010), než u běžné myši domácí, což umožňuje 

mláďatům se velmi dobře vyvinout ještě v prenatálním vývoji. Byl zaznamenán pohlavní 

dimorfismus ve velikosti těla při narození mláďat. Samčí mláďata jsou signifikantně větší, 

tento rozdíl se již během života nezvětšuje. Samice tedy v průběhu gravidity více investují do 

samčího pohlaví svých potomků, přestože sekundární poměr pohlaví se neliší od poměru 1:1 

(Nováková et al. 2010). Po porodu dochází u samic k estru postpartum (Dieterlen 1961, Peitz 

1981). 

Samčí rodičovská péče (Dieterlen 1962, Makin & Porter 1984) pozitivně ovlivňuje růst 

a fyziologický vývoj mláďat (Elwood & Broom 1978). Samci bodlinatých myší se účastní péče 

o potomky, kdy pomáhají již při porodu olizováním částečně vytlačeného plodu (Dieterlen 

1962). V rozvoji paternálního chování je důležitá předchozí zkušenost. Doba strávená 

s mláďaty se postupem času prodlužuje, jde o dobu, kdy samice opouští mláďata a samec 
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mezitím zajišťuje termoregulaci a ochranu mláďat (Szjiarto et al. 1985, Makin & Porter 1984, 

Porter et al. 1980). 

Schopnost samic individuálního rozpoznání vlastních mláďat od cizích je zajištěno 

přenesením čichové značky na svá mláďata během mateřské péče, jako je olizování, společné 

choulení či kojení (Porter 1986). Samci také dokáží rozeznat vlastní mláďata od cizích (Makin 

& Porter 1984). Feromon, který samice bodlinatých myší produkují při kojení, mláďata 

následují od prvního dne života (Porter & Ruttle 1975), avšak tato preference se snižuje 

s věkem mláďat až je kolem 25. dne života ignorován (Janus 1988, Porter & Doane 1979).  

Sociální stres, u samců a samic různého stáří i sociálního postavení v rámci rodinné 

skupiny, byl testován na základě stanovení hladin glukokortikoidů (Nováková et al. 2008). 

Testovány byly komenzální a nekomenzální populace A. cahirinus, které se liší jak vzhledem, 

tak chováním. Bazální hladiny glukokortikoidů se nelišily ani v jednom sociálním postavení. 

Ať už se jednalo o samce či samice, či různé stáří zvířat, přestože jsou mladí samci, kteří mají 

snahu se zapojit do reprodukce, terčem agrese dospělým samcem-otcem (Nováková et al. 

2008). Avšak při porovnání dvou rozdílných populací se rozdíly ukázaly a bylo zjištěno, že 

komenzálně žijící myši mají vyšší hladiny glukokortikoidů, což je přičítáno jejich zvýšenému 

predačnímu tlaku, kterému je každá komenzální populace vystavena v lidských obydlích 

(Nováková et al. 2008).  

Bodlinaté myši rodí nejčastěji dvě mláďata (shrnutí viz Frynta et al. 2011). Velikost 

vrhu závisí na hmotnosti samice a počtu juvenilních samic ve skupině. To může být vysvětleno, 

jako výsledek pozitivního sociálního nastavení ve skupině. Mezipopulační srovnání naznačuje 

pozitivní korelaci mezi délkou chování zvířat v laboratorních podmínkách a průměrnou 

velikostí vrhu (Frynta et al. 2011 a nepublikované výsledky). U laboratorně chovaných zvířat 

po desetiletí patrně dochází k adaptaci na odlišné selekční tlaky, které jsou následně spojeny 

se změnami plodnosti.  

 Bodlinaté myši rodu Acomys patří k taxonům hlodavců, které byly rozsáhle studovány 

po celá desetiletí a staly se tak vzorem v mnoha oborech ekologie, fyziologie a evoluce. 

Nicméně velká většina výše uvedených studií byla provedena na druzích A. cahirinus, A. 

dimidiatus či A. russatus, což je na těch druzích, které obývají Izrael a sousední oblasti 

Blízkého východu a představují pouze terminální odnož fylogenetického stromu rodu Acomys. 

Pro správnou interpretaci všech výše uvedených výsledků je velmi důležitá fylogeneze 

jednotlivých druhů a stejně tak i poznání celého fylogeografického vývojového scénáře. 
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3.2 Biogeografie rodu Acomys 

Současné fylogenetické hypotézy řadí rod Acomys do jasně oddělené podčeledi 

Deomyinae, která zahrnuje tři další rody: Uranomys, Deomys a Lophuromys, přičemž dvě 

poslední jmenované představují sesterský klad k Acomys (Chevret et al. 2001, Jansa & 

Wechsler 2004, Alhajeri et al. 2015). Protože tyto tři rody mají výhradně africké rozšíření, je 

předpoklad, že i původ rodu Acomys je na Africkém kontinentu (Alhajeri et al. 2015).  

Africký kontinent můžeme rozdělit na sedm dobře definovaných a konzistentních 

biogeografických regionů: Jihoafrický, Zambijský, Kongský, Somálský, Etiopský, Súdánský a 

Saharský (Linder et al., 2012). Jednotlivé záznamy o výskytu rodu Acomys jsou obecně spojeny 

s (polo)suchým prostředím (Kingdon 2013) až do výšky 2 500 m nad mořem (Monadjem et al. 

2015). Většina druhů Acomys se vyskytuje v savanovém, somálsko-masaiském, zambijském a 

částečně také súdánském regionu. Rozšíření A. subspinosus v jižní části Afriky je vázána na 

vegetaci fynbos. Několik druhů či populací Acomys je petrikolní, jejich život je tak těsně spjat 

s kamenitým stanovištěm. To je obzvlášť patrné u druhů obývajících suché savany, polopouště 

a pouště. Tyto nároky, na své životní prostředí, vysvětlují, proč druhy Acomys typicky chybí v 

tropické západní a střední Africe (= konžská oblast), ačkoli několik druhů se vyskytuje na 

severu v oblastech Sahelu a Sahary. Ve srovnání s Jižní Afrikou je druhová bohatost Acomys 

ve východní Africe vyšší, což lze vysvětlit historickým vývojem prostředí. Lorenzen et al. 

(2012) zjistil překvapivě malou fylogenetickou strukturu u pleistocenních taxonů kopytníků s 

rozšířením v jižní Africe ve srovnání s populacemi z východní Afriky, což naznačuje, že savany 

v jižní Africe uchovaly populace / druhy díky stabilnímu životnímu prostředí.  
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Obrázek 1: Analyzované vzorky a geografické rozšíření bodlinatých myší rodu Acomys. 

Obrázek byl převzat a doplněn z Aghová et al. (2019). 

 

 

Kromě velké části Afrického kontinentu se rod Acomys rozšířil do Středomoří (zahrnuje 

malý pruh podél jižního pobřeží Turecka mezi městy Mersin a Silifke a ostrovy Kypr, Kréta), 

Asii (od Sinajského poloostrova přes Izrael, Sýrie, Jordánsko, Arabský poloostrov včetně 

Jemenu) a na přilehlá území v Íránu a Pákistánu podél Perského a Ománského zálivu (Barome 

et al. 1998; 2000, Kryštufek et al. 2009, Frynta et al. 2010) viz obrázek 1. 

Z hlediska biogeografie, která je úzce spjata s ekologií i fylogenetickou biologií (Brown a 

Lomolino 1998), lze geografické rozšíření rodu Acomys rozdělit na Afrotropní a 

saharskoarabský region (Holt 2012). Afrotropní region je region subsaharské Afriky, toto 

prostředí se vyznačuje tropickým travním porostem, savany a keři (Sayre et al. 2013). 

Biogeografické vztahy mezi těmito bioregiony, zejména mezi Afrikou a Arábií, lze 

studovat pomocí vyřešené fylogeneze taxonů s velkým rozšířením, založenou na konceptu 

fylogenetického konzervatismu. Rozšíření některých skupin mezi kontinenty vyžaduje nejen 

pevninská spojení, ale také vhodné klima v oblasti tohoto spojení v časovém období 

Aghová et al. 2019 

GenBank 

Frýdlová et al. in prep 

Frynta et al. in prep 
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předpokládané disperzní události. Současná biologická rozmanitost v Afro-Arábii je 

výsledkem, jak geomorfologické historie (rift afrických a arabských desek) tak i intenzivní 

změny klimatu od raného miocénu (např. Steckler et al. 1988). 

 

3.3 Bariéry  

Současné rozšíření jednotlivých druhů z rodu Acomys jasně naznačuje, že geografické bariéry 

hrají významnou roli při tvorbě areálů rozšíření a nejspíše i vzniku nových druhů. Ačkoli jsem 

výše zmínila dobře prostudovaný případ sympatrické speciace v Evolučním kaňonu, 

geografické scénáře speciace zůstávají hlavním východiskem pro interpretaci speciace 

bodlinatých myší rodu Acomys. Při nejjednodušším z nich, alopatrickém,  je areál původního 

druhu rozdělen a na obou stranách bariéry se populace vyvíjejí odděleně a s postupem času a 

přibývajícími změnami vznikají dva druhy (Mayr 2009). V následujícím přehledu se proto 

stručně zabývám vybranými bariérami v historii afrického kontinentu.  

 

3.3.1 Pevninské mosty a výměna hlodavců mezi Afrikou a ostatními kontinenty 

Během raného miocény (23,0-16,0 Ma), kdy Arabská deska již byla oddělena od Afriky Rudým 

mořem a rotací proti směru hodinových ručiček došlo nakonec ke srážce s Eurasií, se vytvořil 

první, avšak dočasný pevninský most mezi Afrikou a Eurasií tzv. Gomphotherium (Rögl, 

1999). Během tohoto časového období začínají raní myšovití kolonizovat, jak Afriku, tak i 

Arábii (Mein et al., 2000, Winkler 1994). Ve středním Miocénu (16,0 - 11,6 Ma) dochází 

k přerušení pevninského mostu mezi Afrikou a Eurasií díky opětovnému propojení Středo-

Indo-Tichomořské cesty (Rögl 1999), která oddělila Afriku od Eurasie, čímž se vytvořily 

hlavní linie afrotropních a indomalajských hlodavců. Nicméně výměny mezi Afrikou a Arábií 

přetrvávaly až do středního pliocénu (Denys 1985). 

Během středního Miocénu a na začátku messinské salinitní krize cca 13,8 Ma se Středo-

Indo-Tichomořská cesta opět uzavřela (Rögl 1999) a současně s globálním ochlazením 

zapříčinila celkovou aridifikaci prostředí a s tím i spojenou změnu vegetace (Prista et al. 2014). 

Nově vytvořený pevninský most (Rögl, 1999) umožnil výměnu myšovitých hlodavců mezi 

Asií, Afrikou a Eurasií (Winkler 1994, Winkler 2002). 
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Poslední výměna fauny myšovitých taxonů mezi Afrikou, Asií a západní Palearktidou 

(Benammi et al. 1996, Winkler 2002) je shodná s messinskou salinitní krizí (cca 6 Ma), která 

probíhala během pozdního miocénu (Hsü a kol. 1973, 1978) a s glaciálními intervaly 

(Cosentino et al. 2013). Během tohoto období dochází ke globálnímu snižování hladin moří 

(Haq et al. 1987) a Afrika s Arábií byly znovu propojeny pozemním mostem Negev-Sinaj tzv. 

Levantským koridorem (Fernandes et al. 2006) a prostřednictvím uzavřené úžiny Bab-el-

Mandab 10- 5,3 Ma (Bosworth et al. 2005). Úžina Bab-el-Mandeb, jež vytvořila pozemní most, 

spojila Afriku a Arábii přes Danakilský blok až do raného středního pliocénu (Redfield et al. 

2003). Po znovuotevření průlivu Bab-el-Mandab 5,3 Ma se Arábie definitivně a trvale oddělila 

od Afriky. Tato výměna fauny je zachycena v rámci afrického podrodu Nannomys, který 

kolonizoval Afriku cca 5,2 Ma (Bryja et al. 2014). Předpokládá se, že po miocénu již nikdy 

nedošlo k vzniku dalšího pozemního mostu mezi Afrikou a Arábií (Fernandes et al. 2006). Ale 

na druhé straně Arabského poloostrova bylo opakovaně navazováno spojení s Asijskou 

pevninou, když byl Perský záliv vysušen, nebo nanejvýš tvořen řadou sladkovodních jezer 

(Lambeck 1996; Uchupi et al. 1999). 

 

3.3.2 Biogeografické bariéry uvnitř Afriky 

Geomorfologickým rysem Afrického kontinentu je převážně malá vertikální členitost 

reliéfu, která je patrná, jak v nižších, středních, ale i vyšších polohách. Na rozdíl od většiny 

ostatních kontinentů je Africký reliéf charakterizován spíše povodím, tabulových forem reliéfů 

(nacházející se vesměs uvnitř kontinentu) a příkopovými propadlinami (Goudie 2005). 

Příkopové propadliny společně s řekami patří k významným biogeografickým bariérám 

v Africe. Goudie (2005) potvrdil předchozí studie a dospěl k závěru, že mnoho současných 

říčních toků je překvapivě velmi mladých. Týká se to také řek oddělujících geografické 

rozšíření existujících druhů Acomys. Je pravděpodobné, že Niger původně pokračoval 

severovýchodně směrem do Sahary a teprve nedávno se otočil jihovýchodně někam poblíž 

Tosaye, aby zde vytvořil soutok s řekou Benue. Nil se skládá z několika různých řek, které 

byly propojeny teprve nedávno (Van Damme & Van Bocxlaer 2009). Její předchůdce Eonile 

byl založen z reverzně tekoucí řeky Qena v době messinské salinitní krize. V časném pliocénu, 

dochází k transgresi (zvýšení mořské hladiny, zaplavení pevniny) a rozšíření ústí Eonile až do 

Asuánu. Řeka Zambezi vznikla až teprve v nedávné době pliocénu až ve středním pleistocénu, 

spojením dvou říčních toků. Její horní a střední část toku se vyvinuly jako dva samostatné 
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systémy. Horní tok spolu s řekou Kafue se prapůvodně spojoval s řekou Limpopo, zatímco 

střední část řeky Zambezi se spojovala s řekou Shire (Goudie 2005). Relativně náhlé změny 

směru a charakteristika jejího současného kurzu naznačuje, že Zambezi (o rozloze cca 1,33 mil 

km2) se teprve relativně nedávno stala spojeným jednotným říčním systémem.  

Eosahabi a Gabes byly velké řeky severní Sahary, jež byly založené v miocénu a 

přetrvaly až do období sucha v pliocénu a pleistocénu (Goudie 2005). Pravděpodobně vytvářely 

přírodní překážku pro šíření z východu na západ v rámci severní Afriky. Čadské jezero, 

představuje v současné době spolu se svými ztracenými přítoky nejdůležitější bariéru, která 

brání šíření v tomto směru (Ghienne et al. 2002, Schuster et al. 2009). 

Východoafrický riftový systém představuje hlavní geografickou bariéru. První fáze jeho 

vzniku začala již v raném miocénu (17,0 Ma). Nejvýznamnější však byla jeho druhá fáze v 

období pozdního miocénu a pliocénu (6,2 - 2,7 Ma; Simon et al. 2017). Krajina východní 

Afriky se v tomto časovém období dramaticky změnila. Z relativně homogenní oblasti pokryté 

tropickým smíšeným lesem na heterogenní oblast, kde některé hory dosahují výšky nad 4 000 

m a s vegetací od pouštní po vlhkomilnou. K izolaci přispívala nejen odlišná vegetace rostoucí 

ve vyšších nadmořských výškách riftového systému (Tieszen et al. 1979), ale i přítomnost 

efemerních jezer, což společně s častečným zaplavením údolí riftu, mohlo představovat 

přírodní vodní bariéru a zamezit tak možnost volného šíření (Trauth et al. 2010, Junginger & 

Trauth 2013, Maslin et al. 2014). Velmi proměnlivé prostředí, vzniklé ve východní Africe pod 

vlivem složité geologie a podnebí ve východoafrickém riftu, mohlo vést ke speciaci a také 

k následným disperzním událostem (geologická separace, environmentální stres, zrychlený 

vývoj, rozšiřování specialistů, konkurence mezi druhy) (Maslin et al. 2014). 

 

3.3.3 Klimatické změny od dob miocénu spojené se změnami vegetace (23-5,32 

Ma) 

Charakteristickým rysem klimatu na počátku miocénu bylo oteplování, s kterým bylo 

spojené i tání ledovců. Tato teplá fáze dosáhla svého klimatického optima v pozdním středním 

miocénu (17-15 Ma) (Zachos et al. 2001). Počasí se vyznačovalo sezónním rozložením srážek 

s výrazným rozdílem mezi obdobím dešťů a sucha (Bonnefille 2010). V pozdním miocénu 

dochází díky výše uvedeným klimatickým podmínkám, ke globálnímu šíření rostlin, typu C4 

(zejména tropických trav). Rostliny typu C4 požadují pro svou expanzi vlhko, teplo a nízký 

CO2 (Huang et al. 2001). Bonnefille (2010) popsal výraznou variabilitu složení lesů, kdy v 
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Etiopii byl zdokumentován listnatý les, zatímco v západní Keni rostly vlhčí stálezelené lesy. 

Po tomto klimatickém optimu došlo k postupnému ochlazování a obnově hlavní ledové 

pokrývky (Holbourn et al. 2005, Zachos et al., 2001). Od středního miocénu bylo ve východní 

Africe vytvořeno mnoho ekosystémů (Cerling et al. 1997). Ve východní Africe se začaly šířit 

pastviny / savany zhruba před 10 Ma (Cerling, 1992; Cerling et al., 1993), ale v západní Africe 

dochází k šíření až o 3 Ma později (Bonnefille 2010), kdy nejvyšších hodnot bylo dosaženo 

mezi 8,5 - 6,5 Ma (Cerling et al. 1997). Ochlazování pokračovalo až do počátku pliocénu (6 

Ma) (Zachos et al. 2001), avšak na začátku pliocénu dochází k mírnému oteplení a sice až do 

3,2 Ma (Poore & Sloan 1996, Maslin a kol. 1998). 

S výrazným orogenickým vzestupem Himalájského pásma 8 Ma dochází k vývoji 

monzunů a tím i k výrazné změně klimatu (Partridge et al. 1995). Saharská poušť vzniká mezi 

7 Ma a 2,5 Ma (Schuster et al. 2006, Swezey 2009). V průběhu období mio-pliocénu došlo v 

rámci třech epizod (10,5 Ma, 7 Ma a 5,5 Ma) k nárůstu vegetace a to, jak trav, tak i lesů, což 

naznačuje všeobecné vlhčí kontinentální klima (Bonnefille 2010). Rozšíření vlhkomilného lesa 

bylo zdokumentováno v Čadu cca 7 Ma (Brunet et al. 2005), v povodí řeky Niger (Morley 

2000) a ve východní Africe 6,8 Ma (Bonnefille 2010). Někdy těsně kolem počátku messinské 

salinitní krize došlo k výrazné změně vegetace. V celé tropické oblasti panovalo velmi aridní 

klima, které se projevovalo významným poklesem stromového porostu současně v západní i 

východní Africe (6,5 až 5,5 Ma; Duggen et al. 2003, Schuster et al. 2006). V celé tropické 

Africe dochází současně s prudkým poklesem lesního pokryvu k masivnímu rozšíření stepi a 

pouště (Bonnefille 2010). V severní a jižní Keni existovala zalesněná území až do 3,7 Ma 

(Sepulcher et al. 2006), která naznačují výskyt vlhkého klimatu v severovýchodní Africe (Hill 

et al. 2002). Tektonická činnost a probíhající vrásnění ve východoafrickém riftu 3,2 Ma v Keni 

(Veldkamp et al. 2007), zvyšovala celkovou ariditu prostředí, ale tyto děje umožnily vytvořit 

vhodné stanoviště pro horské lesy ve východní Africe při okrajích východoafrického riftu.  

 

 

3.4 Fylogenetické vztahy mezi druhy / populacemi Acomys 

Pro rozsáhlou studovanost bodlinatých myší mnoha obory, se zvyšuje důležitost poznání 

fylogenetických vztahů jednotlivých druhů. Znalost těchto vztahů je nutným podkladem pro 

rekonstrukci ancestrálních stavů znaků, jinak řečeno pro určení toho, kdy a ve kterém kladu 
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příslušné znaky, přesněji jejich stavy vznikly resp. zanikly. Věrohodná fylogenetická hypotéza 

(strom) se tak stává nepostradatelnou pro všechny studie provedené na bodlinatých myších, 

jako na modelovém organismu. Bez ní není správná interpretace jednotlivých výsledků 

v evolučním pohledu (např. zda jde skutečně o adaptaci) vůbec možná (cf. Harvey a Pagel 

1991). 

Rod Acomys (Geoffroy, 1838) byl popsán na začátku devatenáctého století. Existuje 

mnoho popsaných druhů, nicméně některé z nich nelze podle morfologických znaků snadno 

rozlišit. Je to zejména díky jejich velké vnitrodruhové variabilitě a shodné generalizované 

morfologii. Opakované snahy o revizi fylogenetické systematiky byly založeny na 

morfologických znacích (Ellerman 1941), chromozomech (Matthey 1968, Macholán 1995) a 

molárním vzoru zubů (Chevret 1993). Kromě A. dimidiatus, který má svou oblast výskytu v 

Asii, je v současné době velmi složité určit, které z afrických druhů rodu Acomys jsou právě 

uznávané. Kingdon (2013) a Monadjem et al. (2015) uvádějí 16 afrických druhů: A. cahirinus, 

A chudeaui, A. muzei, A. cineraceus, A. ngurui, A. ignitus, A. johannis, A. kempi, A. louisae, A. 

mullah, A. percivali, A. russatus, A selousi, A. spinosissimus, A. subspinosus a A. wilsoni. 

Avšak Denys et al. (2017) uvádí celkem již 21 druhů bodlinatých myší rodu Acomys s 12 

podruhy. Tento historicky velmi nejednotný pohled na celkový počet a vymezení exitujících 

druhů bodlinatých myší rodu Acomys vyústil ve velmi rozsáhlou práci, která rekonstruuje 

fylogenetické vztahy v rámci rodu Acomys na základě největšího dostupného multilokusového 

datového souboru obsahující čtyři genetické markery ze 700 genotypizovaných jedinců z 282 

lokalit (Aghová et al. 2019). Výsledky ukázaly přítomnost pěti hlavních skupin v rámci 

Acomys, které byly označeny jako subspinosus, spinosissimus, russatus, wilsoni a cahirinus. 

Kdy tři z těchto skupin (spinosissimus, wilsoni a cahirinus) jsou dále strukturovány do dalších 

fylogenetických linií s uvedením celkového počtu 26 existujících kryptických druhů Acomys 

viz obrázek 2 (Aghová et al. 2019) respektive 27 druhů (Frýdlová et al. in prep.) až 28 druhů 

Acomys (Frynta et al. in prep.). Teprve v pracích Frynta et al. (in prep.) a a Frýdlová et al. (in 

prep.) byla popsána oblast Somalindu. A. louisae, jakožto endemit Somalilandu, je jasně 

oddělenou skupinou od ostatních linií Acomys a samotná populace je rozdělena do dvou 

podskupin (Frynta et al. in prep.). Od středního Somalilandu na východ se nachází jedna 

„Somalilandská“ podskupina, která se v nedávné době rozšířila na své nynější území a její 

velikost populace se rychle zvětšila. Severozápadní Somaliland společně s Džibuti a východní 

Etiopií obývá „Džibutská“ podskupina a má extrémně vysokou sekvenční diverzitu (Frynta et 

al. in prep.), která bude spojená s tamní složitou geologickou historií území. Výskyt A. louisae 
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v Somalilandu během posledního interglaciálu (120-140 ka) byla pravděpodobně velmi 

fragmentovaná, jak napovídají výsledky z bioklimatického modelovaní (Aghová et al. 2019). 

Model neukázal širší oblast možného výskytu bodlinatých myší (Aghová et al. 2019), což je 

v souladu s nalezeným genetickým vzorcem (Frynta et al. in prep.). Velmi pravděpodobně 

došlo během posledního interglaciálu k zalesnění v centrální a východní části Somalilandu, 

nastolení nevhodných ekologických podmínek pro A. louisae, a tím i k částečnému nebo 

úplnému vymření bodlinatých myší s následnou rekolonizací z místního refugia, či oblasti 

východoafrické příkopové propadliny po interglaciálním období (Frynta et al. in prep.). 

Frýdlová et al. (in prep.) nalezli v jižním Somalilandu bodlinatou myš, která obývá červené 

písky bez skal (což je neobvyklé u většiny myší rodu Acomys). Molekulární znaky ukázaly, že 

jde o novou samostatnou linii sesterskou ke kladu zahrnujícímu předpokládané druhy Ign2 a 

Ign3 (=A. ignitus). 

 

Obrázek 2: Rekonstrukce historické biogeografie a divergenčních událostí v rámci rodu 

Acomys (převzato z Aghová et al. 2019). 
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Avšak i nadále zůstává nutnost taxonomické revize hlavně u východoafrických taxonů, 

kde se nachází největší variabilita celého rodu Acomys. Většina současných molekulárních 

prací trpí zejména malým počtem vzorků získaných pro vlastní analýzu  

a / nebo nedostatečným geografickým pokrytím odebraných vzorků. Starší práce jsou založené 

na mitochondriálních sekvencích genu cytochromu b nebo D-loop. Barome et al. (1998, 2000, 

2001a), který zkoumal vztahy mezi hlavními druhy myší rodu Acomys a navrhl následující 

fylogenetickou hypotézu (subspinosus, (spinosissimus, (russatus, wilsoni, (ignitus, ((cahirinus, 

chudeaui), (dimidiatus, johannis))))))). Následně Barome et al. (2000) navrhl odpovídající 

fylogeografický scénář (obrázek 3), kde předpokládané místo šíření je východní Afrika. Během 

středního miocénu došlo k bazálnímu rozdělení 9,7–13,7 Ma a první migrační událostí do jižní 

Afriky, kde vzniká A. subspinosus a A. spinosissimus, respektive 8,69 Ma (Aghová et al. 2019). 

Následné migrační vlny ve svrchním miocénu 5,9 – 8,3 Ma byly směrem na Blízký Východ 

(A. russatus), respektive 7,55 Ma (Aghová et al. 2019) a do východní Afriky (A. wilsoni), 

respektive 6,97 Ma (Aghová et al. 2019). Na stejném území jako dříve A. wilosni speciuje i A. 

ignitus v rozmezí mio-pliocenu 4,7 – 6,6 Ma (Barome et al. 2000). Skupina cahirinus-

dimidiatus vzniká někdy na konci pliocénu 07-2,8 Ma (Barome et al. 2000) respektive 2,8 Ma 

(Aghová et al. 2019) a protože sdílela při šíření společnou historii, má velmi složité vnitřní 

uspořádání. Do severní Afriky se rozšířil A. cahirinus, do západní Afriky A. johannis 

zanedlouho následovaná A. airensis a přes úžinu Bab Al-Mandab na Arabský poloostrov A. 

dimidiatus (Barome et al. 2000). Pravděpodobně člověkem došlo k rozšíření bodlinatých myší 

z Egypta na přilehlé ostrovy Kypr, Kréta (Kunze et al. 1999) i jižní pobřeží Turecka a jejich 

pozdějšímu popsání jako A. nesiotes, A. minous a A. cilicicus (Barome et al. 2000). 
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Obrázek 3: Fylogeografický scénář disperze rodu Acomys (převzato z Barome et al. 2000). 

 

Barome et al. (2001b) zkoumal varianty mitochondriálních haplotypů u ostrovní 

populace A. minous z Kréty a odhalil nedávný původ všech středomořských populací rodu 

Acomys. Tyto populace, původně uznávané jako odlišné druhy A. minous, A. nesiotes a A. 

cilicicus, jsou pravděpodobně konspecifické s A.cahirinus a představují potomky myší, které 

se rozšířily z Afriky prostřednictvím staroegyptského obchodu. To bylo později podpořeno 

úspěšným křížením A. cahirinus (nikoli však A. dimidiatus) s A. cilicicus a A. nesiotes 

chovaných v zajetí (Frynta & Sádlová 1998 a nepublikovaná data). Frynta et al. (2010) 

potvrdili, pomocí rychle se vyvíjejícího mitochondriálního kontrolního regionu D-loop, že 

středomořské haplotypy A. nesiotes a A. cilicicus se shlukují s pevninským A. cahirinus (Egypt, 

Libie, Čad). Kromě toho byla také zdokumentována mitochondriální divergence mezi A. 

dimidiatus ze Sinaje, Jemenu, Spojených arabských emirátů a Íránu. Tato data potvrdila, že A. 
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dimidiatus má své rozšíření pouze v asijské části celkové distribuce Acomys s jasnou 

genetickou odlišností od výhradně afrického (+ středomořského) A. cahirinus o kterém dříve 

psal Volobouyev et al. (2007). 

Jižní část rozšíření Acomys byla důkladně zkoumána Verheyenem et al. (2011). 

Demonstroval skrytou mitochondriální a morfologickou divergenci v rámci  

A. spinosissimus sensu lato, skládající se z pěti odlišných kladů, u kterých nedochází 

k překrývaní v rámci jejich jednotlivých geografických oblastí výskytu. Kromě znovu 

uznaného druhu A. selousi a dalšího nepopsaného taxonu z oblasti severně od řeky Zambezi 

popsal A. ngurui a A. muzei. 

Nedávno došlo k přezkoumání fylogenetických vztahů v rámci celého kladu 

Gerbilinae-Deomyinae, včetně 16 druhů Acomys (Alhajerim et al. 2015). Jejich časová 

kalibrace naznačuje mírně kratší chronologii 15,9–17,6 Ma než předchozí studii Chevret & 

Dobigny (2005), která uvedla rozštěpení Gerbilinae od Deomyinae někdy kolem 17 Ma. Avšak 

obecný kladogenetický vzor výsledného fylogenetického stromu potvrdil předchozí práce 

molekulárních studií (viz výše), i v případě analýzy zahrnující 900 druhů hlodavců (Steppan & 

Schenk 2017). 
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4 Cíle práce 

Tato práce je zaměřená na fylogenezi a molekulární charakteristiku nově získaných vzorků 

bodlinatých myší rodu Acomys, především ze široké druhové skupiny cahirinus. Za pomocí 

molekulárně genetických metod jsem se snažila vyřešit fylogenetické vztahy uvnitř sledované 

skupiny a v návaznosti i fylogeografické vztahy a populační parametry populací z oblasti 

Afrického rohu.  

 

Konkrétní cíle práce byly: 

1. Vytvořit relevantní fylogenetickou hypotézu o evoluci bodlinatých myší rodu Acomys  

2. molekulárně charakterizovat vzorky pocházející z následujících oblastí: 

a) neafrického rozšíření rodu Acomys. Cílem bylo především ověřit, a jak došlo ke 

kolonizaci Středomořských ostrovů Kypr, Kréta a pobřeží Turecka druhy A. 

nesiotes A. minous a A. cilicicus. a Arabského poloostrova s Iránem druhem A. 

dimidiatus. 

b) Afrického rohu. Somaliland je velmi neprobádanou zemí, která má za sebou velmi 

složitou historii, jak geologickou, tak klimatickou. Molekulární data o bodlinatých 

myších z této oblasti dosud zcela chyběla. Zaměřila jsem se na druh Acomys 

louisae, který je endemitem této oblasti.  

c) Afrického rozšíření – kde byla snaha shromáždit všechna dostupná data i 

z předchozích studií o fylogenezi bodlinatých myší rodu Acomys a spojit je do jedné 

datové sady. Tato data byla doplněna materiálem z mnoha nezávislých expedic 

uskutečněných několika vědeckými týmy. V mnoha případech se jednalo o oblasti 

dosud neprovzorkované. 
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5 Komentář k jednotlivým rukopisům 

1) Phylogenetic relationships within the cahirinus-dimidiatus group of the genus 

Acomys (Rodentia: Muridae): new mitochondrial lineages from Sahara, Iran and 

the Arabian Peninsula. (Frynta et al. 2010). 

 

Afro-středomořská linie Acomys cahirinus a asijská Acomys dimidiatus jsou jasně 

oddělené. Velká podobnost mezi mitochondriálními haplotypy z kontinentální Afriky 

a severního Středomoří (linie A. cahirinus sensu stricto) podporuje hypotézu, že předci 

A. nesiotes, A. cilicicus a A. minous se velmi pravděpodobně rozšířily jako komenzální 

populace. Byla nalezena značná genetická variabilita v Asii. Kromě haploskupiny ze 

Sinaje a Jordánska (odpovídající A. dimidiatus sensu stricto) jsme objevili dvě dříve 

neznámé haploskupiny, jednu z Jemenu a druhou z Íránu a Spojených arabských 

emirátů. 

 

2) Multiple radiations of spiny mice (Rodentia: Acomys) in dry open habitats of 

Afro- Arabia: evidence from a multi-locus phylogeny. (Aghová et al. 2019). 

 

Bodlinaté myši rodu Acomys jsou rozšířené v suchých a polosuchých areálech Afriky, 

Arábie a Středního východu. Na základě dosud největšího multilokusového 

genetického datového souboru z více než 200 lokalit, který v zásadě kopíruje celý areál 

rozšíření rodu Acomys, došlo k revizi fylogenetických vztahů Acomys. Fylogenetická 

analýza odhalila pět hlavních kladů: subspinosus, spinosissimus, russatus, wilsoni a 

cahirinus v rámci nichž se ukázalo celkem 26 geneticky odlišných linií, kdy největší 

rozmanitost byla nalezena ve východní Africe.  

 

3) The first report of spiny mouse belonging to Acomys ignitus group in Somaliland: 

Phylogenetic affinities of a new distinct mitochondrial lineage. (Frýdlová et al. in 

prep.).  

 

Africký roh je velmi nepřístupnou oblastí, hned z několika pohledů a brání tak výzkumu 

místní fauny. Veškerý materiál zde získaný je pro vědu velmi cenný. Myši rodu Acomys 

ze Somálska jsou velmi málo známé. V tomto článku uvádíme první nález Acomys 
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ignitus – Ignitus 5, který obývá rozdílné prostředí než většina ostatních druhů Acomys. 

Nový záznam značně rozšiřuje distribuci celé skupiny na východ.  

 

4) Molecular characterization of Acomys louisae from Somaliland: A deep 

divergence and contrasting genetic patterns in a rift zone. (Frynta et al. in prep.) 

 

V tomto článku jsme se zaměřili na bodlinatou myš Acomys louisae, která je endemitem 

Somalilandu. Fylogenetická analýza ukázala jasnou genetickou odlišnost A. louisae od 

ostatních linií Acomys, ale také ukázala výrazné rozdělení do dvou podskupin v rámci 

skupiny A. louisae. Vzorky ze středního a východního Somalilandu, včetně vzorků z 

typové lokality, tvoří první jasně odlišnou „Somalilandskou“ podskupinu. Druhou 

„Džibutskou“ podskupinu tvoří zbývající vzorky ze severozápadního Somálska s 5 

dříve publikovanými sekvencemi z Džibuti a východní Etiopie. Populační výpočty i 

haplotypová síť naznačují, že populace „Somaliland“ se v nedávné době rozšířila na 

své nynější území a její velikost populace se rychle zvětšila. Naproti tomu „Džibutská“ 

podskupina vykazuje extrémně vysokou sekvenční diverzitu, vysvětlitelnou 

dlouhodobě stabilní a početnou populací. Tato práce byla sepsána na základě nově 

dovezených vzorků z celkem tří expedic do Somalilandu včetně z léta roku 2019. 
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Abstract 

We report here a first record of spiny mouse of the genus Acomys belonging to ignitus clade 

from Somaliland. This clade is distributed in Southern Kenya, Northernmost Tanzania and 

Southernmost Ethiopia. Our finding extends the distribution of this clade considerably to the 

East. The locality is situated in a dry savanna with red sand semi-desert elements, which is 

quite different from the typical rocky habitats of the other Acomys species in the Horn of Africa. 

Molecular phylogenetic analyses placed our specimen to the cahirinus group of the genus 

Acomys. It represents a well-supported new lineage within ignitus clade that we called Ign5. 

Although the inner relationships have remained resolved only partially, it is clearly more 

related to A. ignitus than to A. kempi. Besides phylogenetic affinities, we briefly discuss basic 

morphology and habitat requirements.  

 

Keywords: Acomys; ignitus; Horn of Africa, phylogeny, Somaliland, Somalia-Masai bushland 
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Introduction 

Taxonomy of spiny mice (Acomys Geoffroy Saint-Hilaire, 1838) within the ignitus clade has 

been the subject of many contradictory revisions during the last century (Dollman 1914; 

Hollister 1919; Ellerman 1941; Matthey 1965). Fiery spiny mouse (A. ignitus Dollman, 1910) 

was recognized as a valid species by Hollister (1919) and lately confirmed by Ellerman (1941). 

Chromosomal (Matthey 1965), electrophoretic (Janecek et al. 1991) and cytochrome c (Barome 

et al. 2000) studies revealed similar results. Janecek et al. (1991) regard A. ignitus as closely 

related to A. cahirinus. Kemp’s spiny mouse (A. kempi Dollman, 1911) was traditionally 

considered as a subspecies of A. ignitus (Dollman 1914; Hollister 1919; Ellerman 1941) but 

was later proved as a valid species according to the analyses of electrophoretic data by Janecek 

et al. (1991). Later, Lavrenchenko et al. (2010) described genetically and cytogenetically 

divergent lineage of Acomys sp. C in Babile Elephant Sanctuary in Eastern Ethiopia. This 

possibly new species was later identified as Ign1 (Aghová et al. 2019) and placed as a sister 

taxon of A. kempi (Ign4 in Aghová et al. 2019). Moreover, in South-Eastern Ethiopia was firstly 

described new lineage called Ign2, which cluster with A. ignitus (Ign3 in Aghová et al. 2019). 

To conclude, the most recent multi-locus phylogeny of spiny mice based on three genetic 

markers suggest delimitation of ignitus clade to four molecular operational taxonomic units 

(Ign1, Ign2, Ign3 and Ign4), which potentially corresponds to separate species and support the 

inclusion of this clade inside the cahirinus group (Aghová et al. 2019).  

The distribution of A. ignitus is in Southern Kenya and Northernmost Tanzania, while 

A. kempi is common in Kenya and Southernmost Ethiopia. The published molecular samples 

of ignitus were from Ethiopia and Kenya (Aghová et al. 2019) but are completely missing from 

the rest of the Horn of Africa (HOA). Ign1 with the northernmost known locality of ignitus 

forms the northern boundary of its distribution. Lavrenchenko et al. (2010) mentioned that this 

spiny mouse was very common and abundant in Babile. A. kempi and A. ignitus were 

mentioned to be distributed in South Somalia (Petter 1983; Happold 2013) but the proper 

localities remained unknown. These findings suggest that the distribution of ignitus clade can 

be larger than originally expected. Nevertheless, the region of HOA (especially Ogaden, 

Somalia and Somaliland) are not well studied due to the political instability. The new samples 

from this biodiversity hotspot (Brook et al. 2001; Burges et al. 2004) will be worth of interest.  

In this work, we report the first record of ignitus from South of Somaliland - an 

independent state internationally recognized as an autonomous region of Somalia. We describe 
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morphology and ecology of this specimen and the phylogenetic affinity of this specimen to the 

rest of the ignitus clade. 

 

Material and Methods 

Sampling 

The survey was carried out in Somaliland. The reported specimen was caught near the 

watering-place close to Shanshacade village (Fig. 1). The mouse was trapped in snap trap 

baited with peanut butter. The specimen was identified to the genus by the external characters, 

measured with digital calliper to the nearest 0.01 mm, weighed by digital balance to the nearest 

0.01 g, photographed and a small piece of tissue sample (spleen) was collected and stored in 

96% ethanol until DNA extraction. The specimen is deposited at zoological collection of 

Charles University (CUP/MAMM/SOMALILAND/170). GPS coordinates of the locality were 

recorded. We measured five standard characters including head and body length (HB), tail 

length (T), hindfoot from the ‘ankle bone’ to the tip of the longest digit without including the 

claw (HF), length of external (outer) ear measured from tip of ear to the posterior point of the 

ear conch (E) and body weight (W). Skulls were purified and magnified under an Olympus 

SZX 12 stereomicroscope and the detailed photos of the skull, lower jaw, upper and lower 

molars were taken with an Olympus DP70 camera. Moreover, we visualised lower jaw by µCT 

(Bruker SkyScan 1275 micro-CT) and processed videos in CT Vox software (version 3.1.1 

r1191 Brucker). We employed QGIS to prepare a map of localities (QGIS Development Team 

2019). 

All fieldwork in this study complied with legal Somaliland regulations and sampling 

was in accordance with local legislation (export permit Ref. MOERD/M/I/251/2017). 

DNA extraction, amplification and sequencing 

Genomic DNA was extracted from ethanol-preserved tissue samples using a DNeasy Blood 

and Tissue kit (Qiagen, Hilden, Germany) following the manufacturer’s instructions. We 

amplified and sequenced two mitochondrial fragments, cytochrome b (CYTB) and control 

region (D-loop) and one nuclear exon Interphotoreceptor Binding Protein (IRBP). For 

amplification and sequencing methods see Methods in Aghová et al. (2019). New sequences 

were deposited in GenBank under accession numbers MN547495 (CYTB), MN547497 (D-

loop), and MN547496 (IRBP). 
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Phylogenetic analysis 

Sequences were aligned and manually checked using Chromas Lite 2.01 

(http://www.technelysium.com.au/chromas_lite.html), BioEdit (Hall 1999) and Clustal X 1.81 

(Thompson et al. 1997). The final dataset for phylogenetic analyses contains sequences of 

CYTB, D-loop and IRBP with total length 2665 bp (for the list of specimens see Table 1). As 

outgroups were used clades (KE734, K4_210, SIN1, IRA2, ABC-006, CAIR, CHAD, E12-

S37, VV1998-087, ETH0548, ETH0610, ET168, ETH0033, 601476, 602643, LAV2211, 

LAV2229, ABC-008, RUS2, ETH0323, KE697, KE030, KE042, ETH1057, KE628) from 

Aghová et al. (2019). Bayesian inference analysis was performed using MrBayes v3.2.6 

(Ronquist et al. 2012) and the multiple alignment was selected into seven partitions (see 

Aghová et al. 2019). Two independent runs with four MCMC were conducted. It ran for 40 

million generations, with trees sampled every 1000 generations. A conservative 25% burn-in 

was applied after checking for stability on the log-likelihood curves and the split-frequencies 

of the runs. Support of nodes for MrBayes analysis was provided by clade posterior 

probabilities as directly estimated from the majority-rule consensus topology. 

Maximum likelihood (ML) analysis was performed using RAxML v8.2.8 (Stamatakis 2014) 

with the GTR + G model substitution model. The ML tree was obtained using heuristic searches 

with 100 random addition replicates and the clade support was then assessed using a non-

parametric bootstrap procedure with 1000 replicates. 

Maximum parsimony (MP) analysis was performed using Mega X (Kumar et al. 2018). We 

conducted heuristic search analyses with 1000 random replicates of taxa additions using tree-

bisection and reconnection (TBR) branch swapping. The branch support was evaluated using 

1000 bootstrap pseudo replicates (Felsenstein 1985). All characters were equally weighted and 

unordered. 

 

Results 

The specimen of spiny-mouse of the genus Acomys was caught during the field survey in 

Somaliland near the watering-place close to Shanshacade village (8.658 latitude and 45.956 

longitude, Fig. 1). The habitat was dry savanna with red sand semi-desert elements (Fig. 2a). 

It became the easternmost specimen belonging to ignitus clade (see below) ever reported. Thus, 

this finding extends the distribution range of ignitus clade further East.  
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The specimen was an adult female with HB = 99.27 mm, T = 97.40 mm, HF = 15.74 mm, E = 

15.71 mm and W = 25.92 g. The dorsal pelage was spiny from shoulders to base of the tail. 

The colour of dorsal pelage was greyish brown with darker spines towards the tail. Ventral 

pelage was pure white and soft (Fig. 2b). Uterus duplex contained one placental scar on the left 

and one embryo on the right horn of the uterus. We cannot conclude any species-specific 

morphological characters due to low sample size. Nevertheless, we include detailed photos of 

lower jaw and molars for further examination (Fig. 3, SI1,2).  

Both Bayesian inference (BI) and Maximum Likelihood (ML) analyses of concatenated 

multi-locus data provided similar phylogenetic relationships and supports (see Fig. 4 for BA 

tree). The molecular characterization of the specimen from Shanshacade revealed that it is a 

member of ignitus clade (BAPP = 1, MLbootstrap =100) belonging to the cahirinus group of the 

genus Acomys. The specimen represents a new lineage within ignitus clade that we hereafter 

call Ign5. Thus, the ignitus clade is currently composed of five deep branches. It further splits 

into two well-supported sister clades (BAPP = 1, MLbootstrap =100). There is a distinct clade 

consisting of Ign5, Ign2 and Ign3 (= A. ignitus s.str.) with unresolved inner relationships. The 

second clade includes both remaining MOTU’s, Ign1 and Ign4 (= A. kempi). Divergences 

among MOTU’s of the ignitus clade are deep, P-distances range from 6.1 to 7.8% (Table 2). 

 

Discussion 

Spiny mice of the genus Acomys belonging to the ignitus clade of cahirinus group are rodents 

distributed in Somalia-Masai Bushland biotic zone of east Africa. Nevertheless, the area of 

Somalia located in the Horn of Africa is not well studied. In basic monographs devoted to the 

systematics of rodents in Africa (Happold 2013; Monadjem et al. 2015), there is just scarce 

information (lacking specific coordinates) about the distribution of A. ignitus and A. kempi in 

Somalia. In this paper, we report the first record of ignitus in Somaliland with proper GPS 

locality, morphological and molecular characterization. Our finding extends the expected 

boundary of ignitus clade and is the easternmost locality ever reported. 

Our results revealed that the ignitus clade occurs not only in eastern part of Ethiopia, 

northernmost Tanzania and southern Kenya, but the distribution covers also Somaliland (Fig. 

1). It is possible that the ignitus clade is more specious and cover the whole Horn of Africa, 

which is famous for its high level of endemism (Agnelli et al. 1990; Gippoliti 2006; Varshavsky 

et al. 2007; Lewin et al. 2016).  
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Phylogenetic analysis revealed clear evidence for the existence of new ignitus lineage 

(Ign5), which belongs close to the A. ignitus (Ign3) and MOTU Ign2. The cluster of these three 

lineages (Ign2, Ign3 and Ign5) is well supported, nevertheless, the inner relationships remained 

unresolved. Our analysis supported A. kempi (Ign4) and Ign1 as sister taxa representing a sister 

clade to the group of Ign2, Ign3 and Ign5. Genetic distances calculated from BI phylogenetic 

tree by the species delimitation algorithm is rather high, which suggest that our five MOTU’s 

are potentially separate species. Nevertheless, more samples are needed for final consideration 

of these lineages as distinct species.  

Generalized morphology of the genus Acomys encourages to use molecular methods for 

taxonomic identification (Barome et al. 1998, 2000, 2001a, 2001b; Nicolas et al. 2009; 

Verheyen et al. 2011; Alhajeri et al. 2015; Petružela et al. 2018), even though morphological 

characters (Ellerman 1941; Chevret et al. 1993) and chromosomes (Matthey 1968; Setzer 1975) 

are also employed. Utilization of morphological characters can distinguish across consecutive 

groups of spiny mice (Petter and Roche 1981; Petter 1983; Denys et al. 1994), nevertheless, 

the discrimination inside the lineages is much less reliable. First morphological characters 

delimitating A. ignitus from other spiny mice are from Petter (1983), who studied teeth and 

skull morphology. The teeth morphology of this species is characterized by: “the existence of 

a crest between t4 and t8, by very longitudinal t1 and t4, as well as by differentiated t3 and t6. 

The t8 is well separated from t9 and is more anterior.” (Denys et al. 1994). Later Janecek et al. 

(1994) confirmed that this species has a long and narrow skull with rounded rather than V-

shaped fronto-parietal suture. Unfortunately, the skull of our specimen was slightly damaged 

during trapping and several upper molars were missing. We can confirm rounded shaped 

fronto-parietal suture (Fig. 3a). Nevertheless, the comparison of molars is problematic due to 

low sample size. Moreover, the detailed molar description of separate ignitus lineages is 

missing. The tail of our specimen is slightly shorter than head and body length, which is 

consistent with Denys et al. 1994. More specimens of Ign5 are needed for proper morphological 

characterization. Thus, we only report the body size measurements and the photos of whole 

body and skull elements. 

The habitat of cahirinus group is reported to be rocky dry savanna and semi-desert. Our 

specimen was caught near the watering-place close to Shanshacade village. The habitat was 

more desert-like with predominant red sand and shrubs (Fig. 2a). This type of habitat is 

completely different from other Somaliland localities where spiny mice (Acomys louisae and 

Acomys mullah, Frynta et al. in prep.) were common. 
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In conclusion, we report the first record of Acomys belonging to ignitus clade from the territory 

of Somaliland. This finding extends the east border of ignitus distribution considerably. We 

refer this specimen as MOTU Ign5. The multi-locus phylogeny classifies this new lineage into 

a group including also Ign2 and Ign3. Thus, it is more related to A. ignitus (= Ign3) rather than 

to A. kempi (= Ign4) and Ign1.  
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Table 1 List of specimens included in the molecular analysis. 
 

ID Species Lineage Country Locality Latitude Longitude Publication 

ETH0054 sp. C Ign1 Ethiopia Babile Elephant Sanctuary 9.12 42.257 Aghová et al. (2019) 

ETH0055 sp. C Ign1 Ethiopia Babile Elephant Sanctuary 9.12 42.257 Aghová et al. (2019) 

ETH1020 sp. Ign2 Ign2 Ethiopia Sof Omar caves 6.906 40.849 Aghová et al. (2019) 

ETH1058 sp. Ign2 Ign2 Ethiopia Imi 6.431 42.132 Aghová et al. (2019) 

KE519 ignitus Ign3 Kenya Tsavo West NP -2.747 38.133 Aghová et al. (2019) 

KE625 ignitus Ign3 Kenya Gede -3.309 40.018 Aghová et al. (2019) 

ETH0332 kempi Ign4 Ethiopia Turmi 4.933 36.569 Aghová et al. (2019) 

KE824 kempi Ign4 Kenya 
Marigat, Egerton University Field 

Station 0.489 35.921 Aghová et al. (2019) 

170  Ign5 Somaliland Shanshacade 8.658 45.956 this study 
 
Table 2 Genetic distances calculated from multiple alignments in Geneious. Interspecific distances from the nearest lineage in percents (%). 
 

Lineage 
Nearest 
lineage 

Inter 
Dist 

170 Ign3 6.1 

170 Ign2 6.9 

170 Ign4 7.4 

170 Ign1 7.8 
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Figure 1. Map of Somaliland and adjoining parts of Ethiopia and Somalia forming the Horn of 

Africa with the locality of Ign5 (star) extending the border of ignitus clade considerably to the 

East. This specimen was caught in close proximity of Shanshacade village. Remaining symbols 

represent previously published localities of spiny mice belonging to ignitus clade. 
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Figure 2. Semi-desert habitat in Shanshacade (Somaliland), where the specimen Ign5 was 

caught (a); general body habitus (b). 
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Figure 3. Skull morphology with the detail of the dorsal (a) and ventral (b) part of the 

skull; lower jaw from the lateral (c) and medial (d) view; detail of lower molars (e) and upper 

M2 (f). 
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Figure 4. Multi-locus phylogeny of the ignitus clade. Bayesian phylogeny of concatenated 

multi-locus matrix calculated in MrBayes with posterior probabilities. 
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6.4 Molecular characterization of Acomys louisae from Somaliland: A deep 

divergence and contrasting genetic patterns in a rift zone 

Frynta D., Palupčíková K., Elmi H. S. A., Awale A. I., Frýdlová P. 

 

 

Manuscript sumbitted for publication 

  



84 

 

Frynta D., Palupčíková K., Elmi H. S. A., Awale A. I., Frýdlová P. (2019) Molecular 

characterization of Acomys louisae from Somaliland: A deep divergence and contrasting 

genetic patterns in a rift zone. Manuscript submitted for publication. 

 

Příspěvek autora: 

Prohlašuji, že Klára Palupčíková přispěla k publikaci: 

- KP provedla laboratorní práce následně se podílela na analýze dat, interpretaci výsledků a 

sepisování rukopisu. 

 

 

V Praze dne         

prof. RNDr. Daniel Frynta, Ph.D.  

(první autor a školitel) 

 

 

RNDr. Petra Frýdlová, Ph.D.  

(korespondenční autor) 

 



85 

 

Molecular characterization of Acomys louisae from Somaliland: A deep divergence 

and contrasting genetic patterns in a rift zone 

 

Daniel Fryntaa*, Klára Palupčíkováa*, Hassan Sh Abdirahman Elmib, Ahmed Ibrahim 

Awalec, Petra Frýdlováa** 

 

aDepartment of Zoology, Faculty of Science, Charles University, Viničná 7, 128 44 

Prague 2, the Czech Republic  

bAmoud University, Boorama, the Republic of Somaliland 

c Hargeisa University and Candlelight for Environment, Education & Health (CEEH), 

Hargeisa, the Republic of Somaliland 

*Co-first authors, the contribution of these authors is equal 

**Corresponding author 

 

DF (frynta@centrum.cz), KP (klpr@post.cz), HAE (rabiic23@amoud.edu.so), AIA 

(ahmedawale@candlelightsom.org), PF (petra.frydlova@seznam.cz) 

 

Contribution of the authors: Conceived and designed the research D.F., collected the 

data in the field DF., P.F., H.A.E., performed molecular analyses K.P., curation of the molecular 

data K.P., analysed the data K.P., D.F., interpreted the results D.F., K.P., wrote the paper K.P., 

D.F., P.F., commented earlier versions of the MS H.A.E., A.I.A., suggested suitable localities 

and provided permissions H.A.E., A.I.A., all co-authors approved the final version of MS. 

Authors declare no competing interests. 

mailto:frynta@centrum.cz
mailto:klpr@post.cz
mailto:petra.frydlova@seznam.cz


86 

 

Abstract 

Phylogeographic patterns in the Horn of Africa have recently attracted researchers 

searching for hidden diversity and explaining the evolutionary history of this region. In this 

paper, we focus on an endemic spiny mouse Acomys louisae. We examined 88 samples from 

13 localities across Somaliland and sequenced CYTB, control region and IRBP genes. 

Phylogenetic analysis confirmed clear distinctness of A. louisae from the other clades of 

Acomys, but it also revealed deep splits within A. louisae clade. Samples from Central and 

Eastern Somaliland, including those from the type locality, form a clearly distinct Somaliland 

clade while remaining ones from the very NW of Somaliland and 5 previously published 

sequences from Djibouti and E Ethiopia form a Djibouti group. At two localities in the contact 

zone, we detected sympatric occurrence of both. The clades exhibit sharply contrasting patterns 

of variability, the Somaliland clade is characterized by a sufficient mitochondrial haplotype 

diversity, but low sequence divergence. The population parameters and haplotype networks 

suggest that the populations belonging to the Somaliland clade probably underwent a recent 

expansion of its range and population size. It may be explained by a repopulation after the 

interglacial period providing poor environmental conditions for spiny mice in E and C 

Somaliland. In contrast, the Djibouti group shows extremely high nucleotide diversity besides 

that of haplotype one. This suggests a long-term persistence of large and/or structured 

populations. It may be attributed to a specific history of the Ethiopian Rift and Afar. The results 

emphasize importance of this area for generating species diversity in the Horn of Africa. 

Keywords: Spiny mice; Somalia; Genetic diversity; Population expansion
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Introduction 

Spiny mice of the genus Acomys evolved several unique characters as menstrual cycles 

(Bellofiore et al., 2017) and extreme ability of tissue regeneration (Seifert et al., 2012) which 

recently attracted the attention of laboratory researchers (Haughton et al., 2016). Spiny mice 

also exhibit sympatric speciation (Hadid et al., 2014), giving birth to precocial neonates 

(Dieterlen, 1963, Dewsbury and Hodges, 1987, Dempster et al., 1992), nutritionally induced 

diabetes (Shafrir, 2000, Shafrir et al., 2006), individual recognition (Porter and Wyrick, 1979, 

Porter, 1988), social stress (Nováková et al., 2008, Frynta et al., 2010a), male parental 

investment (Dieterlen, 1962, Makin and Porter, 1984), physiological adaptations to arid 

environment (Horowitz and Borut, 1994, Weissenberg and Shkolnik, 1994, Ehrhardt et al., 

2005), shifts from nocturnal to diurnal way of life (Haim et al., 1994, Kronfeld-Schor et al., 

2001, Gutman and Dayan, 2005), specific antipredator (Carere et al., 1999) and reproductive 

strategies (Nováková et al., 2010, Frynta et al. 2011). Moreover, they are epidemiologically 

important as a reservoir species for Leishmania infection (Kassahun et al. 2015). Therefore, 

they belong to handful rodent taxa that have been extensively studied for decades and become 

a model in multiple fields of ecology, physiology, and evolution. Nevertheless, vast majority 

of the above studies were performed in A.cahirinus, A.dimidiatus and A.russatus, i.e., those 

species inhabiting Egypt, Israel, Jordan, Mediterranean Islands and neighbouring areas of the 

Near East and representing just terminal offshoots of the phylogenetic tree of the genus. For 

proper evolutionary interpretation of the results of the above-mentioned studies, distribution of 

the respective characters on species tree is urgently needed. Nevertheless, many Sub-Saharan 

species of this genus have remained nearly neglected. This is especially applicable to species 

inhabiting the area of the Horn of Africa.  

Recently, Aghová et al. (2019) published a comprehensive multilocus phylogenetic tree 

of the genus Acomys. A representative sampling of taxa and zoogeographic regions enabled 

them to uncover 26 molecular operational taxonomic units (MOTUs), putatively corresponding 

to distinct species. Aghová et al. (2019) supported phylogenetic hypotheses revealed by 

previous molecular studies (Barome et al., 1998, 2000, Frynta et al., 2010b, Alhajeri et al., 

2015, Steppan and Schenk, 2017; Petružela et al. 2018). There are five major phylogenetic 

groups referred to as cahirinus, wilsoni, russatus, subspinosus and spinosissimus (Aghová et 

al., 2019). The cahirinus superclade, which originally diversified in E Africa is the most 

speciose and, moreover, contains principal model species as A.cahirinus, A.dimidiatus and 

A.ignitus. It further splits into three major clades, cahirinus-dimidiatus, ignitus and Djibuti, 
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consisting of 11, 4 and 1 MOTUs, respectively (Aghová et al., 2019). We can reasonably expect 

that this list of potential species is still incomplete due to limited sampling in some areas. The 

principal role of E Africa in generating genetic and species diversity was repeatedly 

demonstrated in other taxa including ungulates (Lorenzen et al., 2012), baboons (Zinner et al., 

2011), ostriches (Miller et al., 2011), warthogs (D'Huart and Grubb 2001, Randi et al., 2002) 

and rodents (Bryja et al., 2014, 2017, 2019, Mazoch et al., 2018, Krásová et al., 2019). A 

thorough phylogenetic study of the genus Gerbilliscus, rodents with partially similar 

requirements as those of spiny mice, revealed extensive speciation in the region of Somali-

Masai savanna (Aghová et al., 2017). Importance of this region, in particular the territory of 

Somaliland, as a biodiversity hotspot was currently demonstrated in other animal taxa like 

lizards (Šmíd et al., 2013, Wagner et al., 2013a,b), snakes (Mazuch et al., 2018) and 

invertebrates (Kovařík et al., 2013, 2016a,b, 2017, 2018, 2019, Král et al., 2019). 

Timing of the first splits of the cahirinus superclade estimated to 5.47 and 4.74 mye (for 

cahirinus-dimidiatus from ignitus-Djibuti and ignitus from Djibuti, respectively; see Aghová et 

al., 2018, 2019) clearly corresponds to a climate aridification period following Messinian 

salinity crisis at the end of the Miocene. This resulted in a reduction of originally forested areas 

in W and E Africa (Duggen et al., 2003, Schuster et al., 2006, Jacobs et al., 2010) and its 

replacement by savannas and deserts (Bonnefille, 2010) including emerging Sahara desert (7 - 

2.5 Mye; Schuster et al., 2006, Swezey, 2009). This was accompanied by slight warming of the 

climate during the first half of the Pliocene (Poore & Sloan, 1996, Maslin et al., 1998). Thus 

the preferred habitats of spiny mice (Aghová et al., 2019 and references herein) expanded at 

this time. Simultaneously, Himalaya uplift resulted in regular monsoons providing seasonal 

rains in E Africa (Partridge et al., 1995). This supported persistence of forested areas 

representing dispersal barriers for savanna species in NE Africa (e.g., in Kenya until 3.7 Mye; 

Hill et al., 2002, Sepulcher et al., 2006). In the following period, tectonic processes associated 

with formation of the Rift Valley (in Kenya from ca 3.2 mye, Veldkamp et al., 2007) became a 

key factor determining the climate, vegetation and barriers for dispersal and gene flow. In the 

Pleistocene, these were furthermore affected by glacial cycles (Cowling et al., 2008). 

In this paper, we focus on A. louisae Thomas, 1896. This species was originally 

described from former British Somalia, Henweina Plain, 65 km S of Berbera (at present this 

area belongs to Somaliland Republic). According to its unique dental characters, Petter and 

Roché, (1981) placed this species into a separate subgenus Peracomys (see also Petter, 1983, 

Denys et al., 1994). Its karyotype (2n = 68, NF = 68) was described by Sokolov et al. (1993). 
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Nevertheless, molecular data were limited, to just five specimens from Djibouti and Ethiopia 

that were examined by Aghová et al. (2019) and unpublished record from Dire Dawa mentioned 

therein. These samples form a clearly distinct Djibouti clade within the cahirinus superclade. It 

is deeply separated from the nearest ignitus clade by 9.6% sequence divergence (Aghová et al., 

2019).  

The aim of this paper was a molecular characterization and searching for a hidden 

phylogeographic diversity within A. louisae sensu lato. For these purposes we (1) collected 

samples across the territory of Somaliland including vicinity of the type locality of A. louisae; 

(2) performed a phylogenetic analysis of concatenated fragments of CYTB, D-loop and IRBP 

genes; (3) analyzed phylogenetic relationships among haplotypes of mitochondrial cytochrome 

b (CYTB) gene; (4) analysed a genetic variability and constructed a haplotype network; (5) 

inferred a demographic history of studied populations; (6) interpreted the results in the context 

of climatic history of the Horn of Africa during the Pleistocene. 

 

Material and methods 

Sampling 

We analyzed 88 new samples of spiny mice from 13 localities across the territory of 

Somaliland (see Table 1, Fig. 1). 

DNA Extractions and Sequencing 

We sequenced up to two mitochondrial genes and one nuclear exon, combined the new 

sequences with our previously published data (Aghová et al., 2019), and supplemented them 

with sequences from GenBank. The three genes included 864 base pairs (bp) of cytochrome b 

(CYTB), 949 bp of the control region (D-loop) and 823 bp of exon 1 of the Interphotoreceptor 

Retinoid Binding Protein (IRBP) gene. These genes were chosen on the basis of their 

phylogenetic information content in previous studies with the same taxonomic scope, 

appropriate rates of evolution in muroids, and availability of sequences. Nuclear exon IRBP 

and D-loop were sequenced only in the representative subset (see Table 1). Genomic DNA was 

extracted from 96% ethanol-preserved tissue samples by a DNeasy Blood  Tissue kit (Qiagen, 

Hilden, Germany). Individual markers were amplified by the polymerase chain reaction (PCR) 

using the same combination of primers like in previous study (Aghová et al., 2019) for chosen 

genes as well as subsequent steps to obtain clear sequences.  
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Phylogenetic analysis 

The final dataset for phylogenetic analyses consisted of 134 unique sequences of CYTB, 

44 sequences of D-loop and IRBP (for additional Acomys sequences and outgroups included 

into the final alignments see Appendix 1 and 2). As outgroups, we used three taxa from 

subfamily Deomyinae like Aghová et al. (2019). 

 Phylogenetic reconstructions were conducted using Bayesian analysis (BA), maximum 

likelihood (ML) and maximum parsimony (MP) for separate gene trees (CYTB, D-loop, IRBP 

and CYTB). Bayesian analysis (BA) of multiple alignment (CYTB, D-loop, IRBP) was 

performed using MrBayes v3.2.6 (Huelsenbeck and Ronquist, 2001, Ronquist et al., 2012) with 

seven partitions (three partitions for each of the protein-coding genes and one partition for the 

D-loop see Aghová et al., 2019). Two independent runs of BA were conducted with a random 

starting tree and run for 40,000,000 generations, with trees sampled every 1,000 generations 

and with 25% burn-in. BA of the CYTB data were performed under the GTR+I+G for pos1, 

HKY+I+G for pos2, GTR+I+G for pos3 for 50,000,000 generations, with 25% burn-in.  

Maximum likelihood analyses were performed using RAxML v8.2.8. (Stamatakis, 

2014). For ML analysis was used the heuristic search with 100 random replicates of taxa 

additions. Support for the ML tree topology was assessed by bootstrap analysis with 1,000 

replicates. 

Maximum parsimony analyses were performed using Mega7 (Kumar et al., 2016). For 

MP, we conducted heuristic search analyses with 1,000 random replicates of taxa additions 

using tree-bisection and reconnection (TBR) branch swapping. The branch support was 

evaluated using 10,000 bootstrap pseudoreplicates (Felsenstein, 1985). All characters were 

equally weighted and unordered.  

These methods produced phylogenetic trees with very similar topologies and thus we 

present only BA trees. Besides BA posterior probabilities, we provide bootstrap supports for 

principal nodes as revealed by ML and MP. 

Relationships between haplotypes of A. louisae sensu lato were also represented by 

using the TCS statistical parsimony network approach (Clement et al., 2000) in the program 

Population Analysis with Reticulate Trees (PopART; Leigh and Bryant, 2015). 

To test the hypothesis that the observed pattern of geographic variation can be explained by 

isolation by distance, we employed Mantel tests (Mantel, 1967). We compared the matrix of 
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geographic distances (based on decimal degree coordinates) with standard genetic distances 

using Mantel matrix correlations implemented in GENALEX (Peakall and Smouse, 2012). 

Significance was evaluated based on 9,999 permutations. 

Demographic inferences 

Polymorphism for populations was worked out by the statistic software DnaSP v5 5.10.01 

(Librado and Rozas, 2009) which estimated the following: haplotype diversity (h), segregating 

site (S), nucleotide diversity () and Tajima’s D, Fu  Li’s F, Fu  Li’s D and Fu’s FS tests. 

According to Russell et al. (2005), high values of h and  indicate a constant large size of a 

population. However, a low value of  and high value of h signify a recent expansion. To 

estimate population dynamics through time, we have run Markov chain Monte Carlo 

simulations with 30 million iterations and 10 million burn-ins using the GTR model and 

molecular clock with setting a rate 0.05 per million years. We have summarized the results and 

displayed them as Bayesian skyline plots in Tracer v1.7.1.  

 

Results 

Phylogenetic analyses 

Analyses of multiple alignment (CYTB, D-loop and IRBP genes; for BA tree see Fig. 2) 

support a clear genetic distinctness of samples belonging to A. louisae sensu lato. These form a 

deep clade within the cahirinus superclade of Acomys species (BAposterior probability = 1.0, 

MLbootstrap = 100, MPbootstrap = 100). We further referred to this clade as Djibouti-Somaliland. It 

further splits into two sister clades that we further referred to as Somaliland and Djibouti 

(BAposterior probability = 1.0, MLbootstrap = 100, MPbootstrap = 100 for both). 

Phylogenetic analyses of mitochondrial CYTB alignment (for BA tree see Fig. 3) revealed 

that all examined haplotypes of A. louisae sensu lato belong to a deep and clearly distinct 

Djibouti-Somaliland clade (BAposterior probability = 1.0, MLbootstrap = 98, MPbootstrap = 97). Within 

this clade, there was a well-supported Somaliland clade (BAposterior probability = 1.0, MLbootstrap = 

100, MPbootstrap = 99) containing 58 previously unknown haplotypes from the Central and 

Eastern Somaliland. The remaining 21 haplotypes of the Djibouti-Somaliland clade form a 

“Djibouti” group. It includes 16 new haplotypes from the very NW of Somaliland and 5 already 

published sequences from Djibouti and Ethiopia (Dero Park; Aghová et al., 2019). In this 

separate analysis of CYTB alignment, the Djibouti group is paraphyletic with respect to the 
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Somaliland clade. This contrasts to the above analyses of multiple alignment supporting its 

monophyly. 

Although, BA of CYTB alignment supported a sister relationship between the cahirinus-

dimidiatus and ignitus clades (BAposterior probability = 1.0), neither of the other above-mentioned 

phylogenetic analyses resolved relationships among the Djibouti-Somaliland, cahirinus-

dimidiatus and ignitus clades. 

Genetic diversity and its phylogeographic structure 

Median-joining haplotype network based on cytochrome b data showed a clearly distinct 

Somaliland haplogroup (Fig. 4). It includes 71 sequences (58 haplotypes) coming from ten 

localities of the Central and Eastern Somaliland. Its sequence divergence was low but still 

followed a geographic pattern. A test for isolation by distance was significant (r = 0.216, R2 = 

0.0466, P << 0.0001). 

The rest of the network we call Djibouti group. It contains 22 sequences (21 haplotypes) 

from eight localities from NW Somaliland (Quljeet, Dacar Budhuq, Jidha, Ruqi and Cavi Haid), 

Djibouti and Ethiopia (Fig. 4). It is characterized by an extraordinarily high sequence 

divergence with a chain structure resulting in an unclear delimitation of partial haplogroups. At 

the locality Quljeet, we detected the simultaneous occurrence of extremely distant haplotypes 

of the Djibouti group (Fig. 4). In spite of this, there was a significant congruence of geographic 

and genetic distances (r = 0.165, R2 = 0.0272, P < 0.0001) supporting isolation by distance 

within Djibouti group. 

At two localities situated in a contact zone, i.e., Ruqi and Cavi Haid, we detected co-

occurrence of haplotypes belonging to Somaliland and Djibouti groups.  

Demographic history 

Population parameters clearly demonstrated a sharp difference between a demographic 

history of the Djibouti and Somaliland haplogroups (Table 2). Haplotype diversity was high in 

both examined haplogroups (h = 0.996 and 0.949, respectively), while nucleotide diversity was 

seven times higher in the former (𝜋 = 0.0622) than in the latter one (𝜋 = 0.00879). Fu's Fs was 

high and significant, especially in the case of Somaliland haplogroup (Fs = -16.61, P < 0.001). 

Taken together with non-significant D and F it supports a population expansion of this 

population. 
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The Bayesian skyline plot (BSP) analyses of sequence variability (CYTB) showed that 

within both examined haplogroups, population size was fairly stable during the time covered 

by the plot. Nevertheless, an effective population size of Djibouti group was higher and 

consequently the coalescent time was many times longer than in the case of the Somaliland 

clade (Figs 5 and 6). 

 

Discussion 

In a recent extensive phylogenetic analysis of the genus Acomys performed by Aghová et 

al. (2019), A. louisae sensu lato was represented by only a handful of samples from Djibouti 

and Ethiopia. Moreover, these samples contained mutually closely similar haplotypes 

belonging to a single terminal offshoot of the Djibouti group (Fig. 4). Our extensive sampling 

across the territory of the Somaliland Republic uncovered a surprisingly high sequence 

divergence within this taxon. In spite of this, our phylogenetic analyses revealed that all these 

mice form a clearly distinct Djibouti-Somaliland clade. They also clearly confirmed that this 

clade belongs to cahirinus group of the genus Acomys, but as with previous analysis (Aghová 

et al., 2019), failed to resolve phylogenetic relationships within this group, i.e., among the 

Djibouti-Somaliland, cahirinus-dimidiatus and ignitus clades. These clades were separated at 

the Miocene/Pliocene boundary (Aghová et al., 2018, 2019). Thus, the Pliocene is the period 

of further splits within the Djibouti-Somaliland clade. 

Pliocene climate was more humid and slightly cooler than nowadays (WoldeGabriel, 

2009). Findings of fossil hominids like Ardipithecus and Australopithecus (3.5 – 2.2 mye), 

enhanced paleoecological research in ERV and Afar area, in particular in Hadar (Campisano 

and Feibel, 2007, King and Bailey, 2006). The analyses of vegetation types suggest that this 

area was covered by fairly heterogeneous habitats (mainly consisting of steppe, tropical 

xerophytic woods/scrub and temperate xerophytic woods/scrub) providing opportunities for a 

wide range of animal species (Bonnefille et al., 2004). Taken together, these findings made the 

hypothesis that ancestors of A. louisae evolved somewhere in this part of ERV plausible. 

We confirmed that A. louisae sensu lato is a dominant species of the genus Acomys in the 

territory of Somaliland. We found this species at almost all examined localities providing 

suitable rocks and stones. This makes A. louisae sensu lato a proper model for evaluation of 

phylogeographic, climatic and evolutionary scenarios in a neglected biodiversity hotspot in the 

Horn of Africa. 



94 

 

We report here that the geographic range of A. louisae sensu lato splits into two parts 

following highly contrasting patterns of a genetic variation. Haplotypes from the Central and 

Eastern part of Somaliland forming Somaliland clade were poorly diversified but exhibited a 

tendency to form localized clusters on the haplotype network (Fig. 4). In contrast, the remaining 

haplotypes exhibited an extremely high sequence diversity which considerably exceeds those 

previously reported in the other MOTUs of spiny mice (Aghová et al., 2019). These haplotypes 

here referred to as Djibouti group come exclusively from the very NW of Somaliland and 

adjacent parts of the Ethiopian Rift Valley (ERV) in Djibouti and Ethiopia. Although isolation 

by distance was significant, the sequence diversity cannot be fully explained by the current 

geographic structure and barriers. Long-term persistence of highly diversified haplotypes of the 

Djibouti group can be explained by extremely large population numbers and/or complex 

speciation/metapopulation dynamics during the Pleistocene. In contrast, the estimated 

population size was one order lower in the case of the Somaliland group. Moreover, our 

sequence data for the Somaliland group support a recent population expansion prior the 

resolution of the Bayesian skyline plots.  

The geographic ranges of the Somaliland and Djibouti groups are parapatric with no clear 

ecological boundary. This suggests that these seemingly similar landscapes underwent sharply 

different evolutionary past. MaxEnt modelling of the bioclimatic niches performed by Aghová 

et al. (2019) provides a possible explanation for this observed phylogeographic pattern. The 

models for both present and last glacial maximum predict an occurrence of Acomys in C and E 

Somaliland. Nevertheless, a model for the last interglacial (120-140 mye) predicts a low 

probability of suitable conditions in areas corresponding to a current range of the Somaliland 

haplotype group. This is consistent with a scenario suggesting a partial or complete extinction 

of spiny mice in C and E Somaliland during the last interglacial and a subsequent recolonization 

from a local refugium or the ERV area. Rapid population expansion of the Somaliland clade 

inferred from genetic variation may be explained as an inevitable consequence of such a 

colonization/recolonization event. The above-mentioned models also supported the view that 

the ERV provided large areas of suitable habitats throughout the glacial cycles of the 

Pleistocene (Aghová et al., 2019). It is consistent with our estimates of effective population size 

and its dynamics inferred from sequence data of the Djibouti group. These results suggest 

maintenance of extremely large population numbers for at least the second half of the 

Pleistocene period. 



95 

 

Our findings in NE Somaliland suggest that the geographic range of the Djibouti group 

corresponds well to Afar Depression. This extension of the ERV separated from the Red Sea 

by Ali-Sabieh and Danakil Blocks, had a fairly complex geological history (Keir et al., 2013). 

The Danakil block was originally a part of the landbridge between the Nubian plate and Arabian 

Peninsula which shifted and rotated to its present-day position (Redfield et al., 2003, Beyene 

and Abdelsalam, 2005). Afar Depression is well-bounded by marginal escarpments and 

seashore (Beyene and Abdelsalam, 2005). These provided barriers promote speciation 

processes (Redfield et al., 2003). The shape of Afar Depression is triangular, covering an area 

of 200,000 km2. Nowadays, Afar Depression is covered mostly by Pliocene–Pleistocene 

volcanic rocks (Redfield et al., 2003) providing suitable shelters for spiny mice. Thus, the 

territory is probably large enough to support large populations. This is consistent with our 

estimates of effective population sizes.  

Taxonomic implications 

A.louisae was originally described from Henweina Plain, 65 km S of Berbera (Thomas 

1896). Our locality Sheikh is ruins of a summer palace of the British Governor of Somalia. It 

is placed 50 km S of Berbera (strait distance), i.e., it should be close to the type locality. Both 

specimens captured there belong to the Somaliland clade. As this clade exhibits little divergence 

and its monophyly was supported by all phylogenetic analyses, it is reasonable to conclude that 

the Somaliland clade corresponds to A.louisae sensu stricto. The taxonomic status of the 

Djibouti clade is less obvious. On the one hand, its great genetic divergence from the 

Somaliland clade and almost parapatric range of these clades suggest that Djibuti group may 

represent at least one distinct unnamed species. On the other hand, a major contribution of 

mitochondrial genes to our results, a sympatric occurrence of the Somaliland and Djibuti clades 

at two localities in the contact zone, an extremely high genetic variability and a weaker support 

for monophyly of the Djibouti clade (it may be paraphyletic in regard to Somaliland clade) 

support the view that it would be premature to split A.louisae. Until a taxonomic decision can 

be issued, we have to await additional information regarding, e.g., morphology, karyotypes and 

ability to hybridize. 
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Table 1. List of specimens sampled in this study with localities, geographic coordinates and altitudes. Genes are scored as yes if sequenced.  

ID Genus Species Locality Latitude Longitude Altitude Collector CYTB D-LOOP IRBP 

3 Acomys louisae Somaliland: Las Geel 9.781 44.443 1075 Frynta D., Frýdlová P. yes   

4 Acomys louisae Somaliland: Las Geel 9.781 44.443 1075 Frynta D., Frýdlová P. yes   

5 Acomys louisae Somaliland: Las Geel 9.781 44.443 1075 Frynta D., Frýdlová P. yes yes yes 

6 Acomys louisae Somaliland: Las Geel 9.781 44.443 1075 Frynta D., Frýdlová P. yes   

7 Acomys louisae Somaliland: Las Geel 9.781 44.443 1075 Frynta D., Frýdlová P. yes   

9 Acomys louisae Somaliland: Las Geel 9.781 44.443 1075 Frynta D., Frýdlová P. yes yes yes 

10 Acomys louisae Somaliland: Las Geel 9.781 44.443 1075 Frynta D., Frýdlová P. yes   

11 Acomys louisae Somaliland: Las Geel 9.781 44.443 1075 Frynta D., Frýdlová P. yes   

12 Acomys louisae Somaliland: Las Geel 9.781 44.443 1075 Frynta D., Frýdlová P. yes   

13 Acomys louisae Somaliland: Las Geel 9.781 44.443 1075 Frynta D., Frýdlová P. yes   

14 Acomys louisae Somaliland: Las Geel 9.781 44.443 1075 Frynta D., Frýdlová P. yes   

15 Acomys louisae Somaliland: Las Geel 9.781 44.443 1075 Frynta D., Frýdlová P. yes   

16 Acomys louisae Somaliland: Las Geel 9.781 44.443 1075 Frynta D., Frýdlová P. yes   

17 Acomys louisae Somaliland: Las Geel 9.781 44.443 1075 Frynta D., Frýdlová P. yes   

18 Acomys louisae Somaliland: Las Geel 9.781 44.443 1075 Frynta D., Frýdlová P. yes   

31 Acomys louisae Somaliland: Sheikh 9.944 45.183 1427 Frynta D., Frýdlová P. yes yes yes 
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35 Acomys louisae Somaliland: Boorama 9.947 43.221 1405 Frynta D., Frýdlová P. yes   

112 Acomys louisae Somaliland: Mader Mage 10.799 47.297 1403 Frynta D., Frýdlová P. yes   

113 Acomys louisae Somaliland: Mader Mage 10.799 47.297 1403 Frynta D., Frýdlová P. yes   

114 Acomys louisae Somaliland: Mader Mage 10.799 47.297 1403 Frynta D., Frýdlová P. yes   

115 Acomys louisae Somaliland: Mader Mage 10.799 47.297 1403 Frynta D., Frýdlová P. yes   

120 Acomys louisae Somaliland: Mader Mage 10.799 47.297 1403 Frynta D., Frýdlová P. yes   

121 Acomys louisae Somaliland: Mader Mage 10.799 47.297 1403 Frynta D., Frýdlová P. yes   

122 Acomys louisae Somaliland: Mader Mage 10.799 47.297 1403 Frynta D., Frýdlová P. yes   

123 Acomys louisae Somaliland: Mader Mage 10.799 47.297 1403 Frynta D., Frýdlová P. yes   

124 Acomys louisae Somaliland: Mader Mage 10.799 47.297 1403 Frynta D., Frýdlová P. yes   

125 Acomys louisae Somaliland: Mader Mage 10.799 47.297 1403 Frynta D., Frýdlová P. yes   

126 Acomys louisae Somaliland: Mader Mage 10.799 47.297 1403 Frynta D., Frýdlová P. yes   

127 Acomys louisae Somaliland: Mader Mage 10.799 47.297 1403 Frynta D., Frýdlová P. yes   

128 Acomys louisae Somaliland: Mader Mage 10.799 47.297 1403 Frynta D., Frýdlová P. yes   

129 Acomys louisae Somaliland: Rugay 10.845 47.311 482 Frynta D., Frýdlová P. yes   

130 Acomys louisae Somaliland: Rugay 10.845 47.311 482 Frynta D., Frýdlová P. yes yes yes 

131 Acomys louisae Somaliland: Rugay 10.845 47.311 482 Frynta D., Frýdlová P. yes   

132 Acomys louisae Somaliland: Rugay 10.845 47.311 482 Frynta D., Frýdlová P. yes   
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133 Acomys louisae Somaliland: Rugay 10.845 47.311 482 Frynta D., Frýdlová P. yes   

134 Acomys louisae 
Somaliland: Erigavo 
university 10.623 47.352 1805 Frynta D., Frýdlová P. yes   

135 Acomys louisae 
Somaliland: Erigavo 
university 10.623 47.352 1805 Frynta D., Frýdlová P. yes   

136 Acomys louisae 
Somaliland: Erigavo 
university 10.623 47.352 1805 Frynta D., Frýdlová P. yes   

137 Acomys louisae 
Somaliland: Erigavo 
university 10.623 47.352 1805 Frynta D., Frýdlová P. yes   

138 Acomys louisae 
Somaliland: Erigavo 
university 10.623 47.352 1805 Frynta D., Frýdlová P. yes   

139 Acomys louisae 
Somaliland: Erigavo 
university 10.623 47.352 1805 Frynta D., Frýdlová P. yes   

140 Acomys louisae 
Somaliland: Erigavo 
university 10.623 47.352 1805 Frynta D., Frýdlová P. yes   

141 Acomys louisae 
Somaliland: Erigavo 
university 10.623 47.352 1805 Frynta D., Frýdlová P. yes   

142 Acomys louisae 
Somaliland: Erigavo 
university 10.623 47.352 1805 Frynta D., Frýdlová P. yes   

143 Acomys louisae 
Somaliland: Erigavo 
university 10.623 47.352 1805 Frynta D., Frýdlová P. yes   

144 Acomys louisae Somaliland: Buq 10.624 47.182 1726 Frynta D., Frýdlová P. yes   

146 Acomys louisae Somaliland: Buq 10.624 47.182 1726 Frynta D., Frýdlová P. yes   
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147 Acomys louisae Somaliland: Buq 10.624 47.182 1726 Frynta D., Frýdlová P. yes   

148 Acomys louisae Somaliland: Buq 10.624 47.182 1726 Frynta D., Frýdlová P. yes   

149 Acomys louisae Somaliland: Buq 10.624 47.182 1726 Frynta D., Frýdlová P. yes   

150 Acomys louisae Somaliland: Buq 10.624 47.182 1726 Frynta D., Frýdlová P. yes   

151 Acomys louisae Somaliland: Buq 10.624 47.182 1726 Frynta D., Frýdlová P. yes   

152 Acomys louisae Somaliland: Buq 10.624 47.182 1726 Frynta D., Frýdlová P. yes   

153 Acomys louisae Somaliland: Buq 10.624 47.182 1726 Frynta D., Frýdlová P. yes   

154 Acomys louisae Somaliland: Buq 10.624 47.182 1726 Frynta D., Frýdlová P. yes   

155 Acomys louisae Somaliland: Buq 10.624 47.182 1726 Frynta D., Frýdlová P. yes   

159 Acomys louisae Somaliland: Buq 10.624 47.182 1726 Frynta D., Frýdlová P. yes   

160 Acomys louisae Somaliland: Buq 10.624 47.182 1726 Frynta D., Frýdlová P. yes   

161 Acomys louisae Somaliland: Buq 10.624 47.182 1726 Frynta D., Frýdlová P. yes   

162 Acomys louisae Somaliland: Buq 10.624 47.182 1726 Frynta D., Frýdlová P. yes   

163 Acomys louisae Somaliland: Buq 10.624 47.182 1726 Frynta D., Frýdlová P. yes   

176 Acomys louisae Somaliland: Sheikh 9.944 45.183 1427 Frynta D., Frýdlová P. yes yes yes 

177 Acomys louisae Somaliland: Sheikh 9.944 45.183 1427 Frynta D., Frýdlová P. yes yes yes 

202 Acomys Dji Somaliland: Dacar Budhuq 10.240 43.051 1255 Frynta D. yes   

203 Acomys Dji Somaliland: Dacar Budhuq 10.240 43.051 1255 Frynta D. yes yes yes 
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214 Acomys Dji Somaliland: Jidha 10.621 43.069 462 Frynta D. yes   

216 Acomys Dji Somaliland: Jidha 10.621 43.069 462 Frynta D. yes   

217 Acomys Dji Somaliland: Jidha 10.621 43.069 462 Frynta D. yes   

224 Acomys Dji Somaliland: Quljeet 10.089 43.012 1575 Frynta D. yes   

226 Acomys Dji Somaliland: Quljeet 10.089 43.012 1575 Frynta D. yes yes yes 

227 Acomys Dji Somaliland: Quljeet 10.089 43.012 1575 Frynta D. yes   

228 Acomys Dji Somaliland: Quljeet 10.089 43.012 1575 Frynta D. yes yes yes 

229 Acomys Dji Somaliland: Quljeet 10.089 43.012 1575 Frynta D. yes   

230 Acomys Dji Somaliland: Quljeet 10.089 43.012 1575 Frynta D. yes yes yes 

232 Acomys Dji Somaliland: Quljeet 10.089 43.012 1575 Frynta D. yes yes yes 

235 Acomys Dji Somaliland: Ruqi 9.967 43.427 1130 Frynta D. yes   

237 Acomys Dji Somaliland: Ruqi 9.967 43.427 1130 Frynta D. yes   

238 Acomys louisae Somaliland: Ruqi 9.967 43.427 1130 Frynta D. yes   

239 Acomys Dji Somaliland: Ruqi 9.967 43.427 1130 Frynta D. yes yes yes 

240 Acomys Dji Somaliland: Ruqi 9.967 43.427 1130 Frynta D. yes   

241 Acomys louisae Somaliland: Ruqi 9.967 43.427 1130 Frynta D. yes   

243 Acomys Dji Somaliland: Cavi Haid 10.047 43.786 1056 Frynta D. yes   

244 Acomys louisae Somaliland: Cavi Haid 10.047 43.786 1056 Frynta D. yes   
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245 Acomys louisae Somaliland: Agabar 9.885 43.961 982 Frynta D. yes   

246 Acomys louisae Somaliland: Agabar 9.885 43.961 982 Frynta D. yes   

247 Acomys louisae Somaliland: Agabar 9.885 43.961 982 Frynta D. yes   

248 Acomys louisae Somaliland: Agabar 9.885 43.961 982 Frynta D. yes   

249 Acomys louisae Somaliland: Agabar 9.885 43.961 982 Frynta D. yes   

601474 Acomys Dji Djibuti: SW Balbala 11.519 43.098 - Peurach S. C. yes   

601476 Acomys Dji Djibuti: SW Balbala 11.519 43.098 - Peurach S. C. yes  yes 

602643 Acomys Dji Djibuti: Camp Lemonnier 11.541 43.181 - McDonough M. yes  yes 

LAV2211 Acomys Dji Ethiopia: Dera Park 8.339 39.328 - Lavrenchenko L. yes  yes 

LAV2229 Acomys Dji Ethiopia: Dera Park 8.339 39.328 - Lavrenchenko L. yes  yes 
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Table 2. Genetic diversity indices and demographic expansion in Djibouti, Somaliland and pooled groups of Acomys louisae sensu lato. The 

number of sequences (Ns), segregating sites (S), haplotype diversity (h), nucleotide diversity (),Fu  Li’s F, Fu  Li’s D and Fu’s FS, Tajima’s 

D tests and expansion coefficients (Exp) are provided. 

Group Ns S h 𝜋 Fu & Li's F* P Fu & Li's D* P Fu's Fs P Tajima's D P Exp 

Djibouti 22 97 0.996 0.0622 0.24144 > 0.10 0.03669 > 0.10 -3.82 0.019 0.58423  > 0.10 2.998825 

Somaliland 70 40 0.949 0.00879 -2.30098 > 0.05 -2.18121 > 0.05 -16.61 < 0.001 -1.5061  > 0.10 8.731718 

Djibouti-Somaliland 92 118 0.97 0.03749 -1.0937 > 0.10 -1.04327 > 0.10 -10.124 < 0.000 -0.7299  > 0.10 6.053766 
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Figure 1. A map of Somaliland and adjacent parts of the Horn of Africa with localities where 

samples of A. louisae were collected.  Open circles denote presence of haplotypes belonging to 

the Djibouti group while opened triangles those belonging to the Somaliland haplogroup. 
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Figure 2. Bayesian tree computed from multiple alignment (CYTB, D-loop and IRBP genes). 

Statistical support of the nodes is expressed as a posterior probability. 
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Figure 3. Bayesian tree computed from CYTB alignment. Statistical support of the nodes is 

expressed as a posterior probability. 
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Figure 4. Median-joining haplotype network based on cytochrome b data in Acomys louisae 

sensu lato. The size of the circle is proportional to the frequency of haplotypes and the colours 

correspond to localities. The mutational steps are indicated on the branches. 
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Figure 5. The Bayesian skyline plot (BSP) of sequence variability in CYTB for the Somaliland 

haplogroup.  

 

  



118 

 

Figure 6. The Bayesian skyline plot (BSP) of sequence variability in CYTB for the Djibouti 

haplogroup. 
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Appendix 1. Additional Acomys sequences and outgroups included in the multiple alignments (CYTB, D-loop, IRBP). 

ID Genus Species Lineage Group Country Locality Latitude Longitude Publication 

KE734 Acomys cineraceus Cah1 cahirinus Kenya Kosipirr 2.895 34.990 Aghová et al. 2019 

K4_210 Acomys cineraceus Cah1 cahirinus Kenya North Horr 3.317 37.050 Aghová et al. 2019 

SIN1 Acomys dimidiatus Cah5 cahirinus Egypt Wadi Gharandal, Sinai 29.262 32.938 Frynta et al. (2010) 

IRA2 Acomys dimidiatus Cah5 cahirinus Iran Zagros 28.917 52.517 Frynta et al. (2010) 

ABC-006 Acomys johannis Cah4 cahirinus Chad Zakouma National Park 10.838 19.656 Nicolas et al. (2009) 

CAIR Acomys cahirinus Cah9 cahirinus Egypt Cairo 30.067 31.233 Frynta et al. (2010) 

CHAD Acomys cahirinus Cah9 cahirinus Chad NE Chad, Tibesti Plateau, near Bardei-Zouar 20.935 16.845 Frynta et al. (2010) 

E12-S37 Acomys sp. Cah10 Cah10 cahirinus Ethiopia Geza Adura 14.194 37.463 Aghová et al. 2019 

VV1998-
087 Acomys chudeaui Cah11 cahirinus Niger Mont Baguezan 17.670 8.798 Aghová et al. 2019 

ETH0548 Acomys sp. B Cah7 cahirinus Ethiopia Mai-Temen 14.102 37.457 Aghová et al. 2019 

ETH0610 Acomys sp. B Cah7 cahirinus Ethiopia Alatish NP 12.267 35.726 Aghová et al. 2019 

ET168 Acomys mullah Cah6 cahirinus Ethiopia Tuti, 15 km W of Metahara 8.883 39.800 Aghová et al. 2019 

ETH0033 Acomys mullah Cah6 cahirinus Ethiopia Awash NP 8.877 40.076 Aghová et al. 2019 

          

ABC-008 Acomys russatus Rus russatus Israel  NA NA Nicolas et al. (2009) 

RUS2 Acomys russatus Rus russatus Jordan Wadi Ramm 29.600 35.400 Frynta et al. (2010) 
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ETH0323 Acomys percivali Wil1 wilsoni Ethiopia Turmi 4.933 36.569 Aghová et al. 2019 

KE697 Acomys percivali Wil1 wilsoni Kenya Nassalot National Reserve 1.831 35.402 Aghová et al. 2019 

          

KE030 Acomys aff. percivali Wil3 wilsoni Kenya Namanga -2.530 36.785 Aghová et al. 2019 

KE042 Acomys aff. percivali Wil3 wilsoni Kenya Namanga -2.530 36.785 Aghová et al. 2019 

          

ETH1057 Acomys wilsoni Wil4 wilsoni Ethiopia Gode 5.919 43.554 Aghová et al. 2019 

KE628 Acomys wilsoni Wil4 wilsoni Kenya Shimoni -4.642 39.380 Aghová et al. 2019 
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Appendix 2. Additional Acomys sequences and outgroups included in the final alignments of CYTB. 

ID Genus Species 
Lineag
e Country Locality Latitude 

Longitu
de Publication 

KE734 Acomys cineraceus Cah1 Kenya Kosipirr 2.895 34.990 Aghová et al. 2019 

K4_210 Acomys cineraceus Cah1 Kenya North Horr 3.317 37.050 Aghová et al. 2019 

KE738 Acomys cineraceus Cah1 Kenya Kosipirr 2.895 34.990 Aghová et al. 2019 

AJ012022 Acomys sp. 2 Cah2 Burkina Faso Oursi-BelDiaka 14.600 -0.483 Barome et al. (1998) 

JX292880.1 Acomys sp. 2 Cah2 Mali Doucombo 14.355 -3.565 Schwan et al. (2012) 

AJ010566 Acomys sp. 1 Cah3 Burkina Faso Toukabayal 14.183 -0.250 Barome et al. (2000) 

EMIR Acomys dimidiatus Cah5 
United Arab 
Emirates Jabal Hafit 24.067 55.783 Frynta et al. (2010) 

JOR1 Acomys dimidiatus Cah5 Jordan Wadi Ramm 29.600 35.400 Frynta et al. (2010) 

YEM2 Acomys dimidiatus Cah5 Yemen Hawf 16.650 53.050 Aghová et al. 2019 

SIN1 Acomys dimidiatus Cah5 Egypt Wadi Gharandal, Sinai 29.262 32.938 Frynta et al. (2010) 

IRA2 Acomys dimidiatus Cah5 Iran Zagros 28.917 52.517 Frynta et al. (2010) 

AJ010565 Acomys johannis Cah4 Cameroon Mokolo 10.817 13.900 Barome et al. (2000) 

ABC-006 Acomys johannis Cah4 Chad Zakouma National Park 10.838 19.656 Nicolas et al. (2009) 
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CAIR Acomys cahirinus Cah9 Egypt Cairo 30.067 31.233 Frynta et al. (2010) 

CHAD Acomys cahirinus Cah9 Chad 
NE Chad, Tibesti Plateau, 
near Bardei-Zouar 20.935 16.845 Frynta et al. (2010) 

CIL Acomys cahirinus Cah9 Turkey Silifke 36.433 34.100 Frynta et al. (2010) 

LIB Acomys cahirinus Cah9 Libya Mts. Akakus 25.889 12.192 Frynta et al. (2010) 

NES1 Acomys cahirinus Cah9 Cyprus Agirdag 35.300 33.250 Frynta et al. (2010) 

MIN Acomys cahirinus Cah9 Crete    Frynta et al. (2010) 

E12-S49 Acomys sp. Cah10 Cah10 Ethiopia Mentaptap 14.260 37.442 Aghová et al. 2019 

E12-S58 Acomys sp. Cah10 Cah10 Ethiopia Geza Adura 14.194 37.463 Aghová et al. 2019 

E12-S37 Acomys sp. Cah10 Cah10 Ethiopia Geza Adura 14.194 37.463 Aghová et al. 2019 

ABC-012 Acomys chudeaui Cah11 Niger Agadez, Indoudou 17.150 9.150 Nicolas et al. (2009) 

VV1998-087 Acomys chudeaui Cah11 Niger Mont Baguezan 17.670 8.798 Aghová et al. 2019 

ETH0548 Acomys sp. B Cah7 Ethiopia Mai-Temen 14.102 37.457 Aghová et al. 2019 

ETH0610 Acomys sp. B Cah7 Ethiopia Alatish NP 12.267 35.726 Aghová et al. 2019 

ET168 Acomys mullah Cah6 Ethiopia Tuti, 15 km W of Metahara 8.883 39.800 Aghová et al. 2019 

ET169 Acomys mullah Cah6 Ethiopia Tuti, 15 km W of Metahara 8.883 39.800 Aghová et al. 2019 
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ETH0033 Acomys mullah Cah6 Ethiopia Awash NP 8.877 40.076 Aghová et al. 2019 

ETH0595 Acomys sp. A  Cah8 Ethiopia Alatish NP 12.267 35.726 Aghová et al. 2019 

LAV1795 Acomys sp. A  Cah8 Ethiopia Alatish NP, Amjale 12.109 34.993 Aghová et al. 2019 

LAV1893 Acomys sp. A  Cah8 Ethiopia Alatish NP, Megenagne 12.109 34.993 Aghová et al. 2019 

LAV1900 Acomys sp. A  Cah8 Ethiopia Alatish NP, Megenagne 12.109 34.993 Aghová et al. 2019 

         

ETH0054 Acomys sp. C Ign1 Ethiopia Babile Elephant Sanctuary 9.120 42.257 Aghová et al. 2019 

ETH0055 Acomys sp. C Ign1 Ethiopia Babile Elephant Sanctuary 9.120 42.257 Aghová et al. 2019 

ETH0056 Acomys sp. C Ign1 Ethiopia Babile Elephant Sanctuary 9.114 42.260 Aghová et al. 2019 

ETH1018 Acomys sp. Ign2 Ign2 Ethiopia Sof Omar caves 6.906 40.849 Aghová et al. 2019 

ETH1020 Acomys sp. Ign2 Ign2 Ethiopia Sof Omar caves 6.906 40.849 Aghová et al. 2019 

ETH1037 Acomys sp. Ign2 Ign2 Ethiopia Imi 6.464 42.129 Aghová et al. 2019 

KE013 Acomys ignitus Ign3 Kenya Namanga -2.509 36.842 Aghová et al. 2019 

KE519 Acomys ignitus Ign3 Kenya Tsavo West NP -2.747 38.133 Aghová et al. 2019 

KE625 Acomys ignitus Ign3 Kenya Gede -3.309 40.018 Aghová et al. 2019 
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ET104 Acomys kempi Ign4 Ethiopia Abaroba, 7 km SE of Konso 5.283 37.466 Aghová et al. 2019 

K4_139 Acomys kempi Ign4 Kenya Forole 3.700 37.967 Aghová et al. 2019 

K4_255 Acomys kempi Ign4 Kenya South Horr 2.083 36.900 Aghová et al. 2019 

KE824 Acomys kempi Ign4 Kenya 
Marigat, Egerton University 
Field Station 0.489 35.921 Aghová et al. 2019 

         

M8x0220 Acomys muzei Muz Malawi Ntchisi -13.381 34.003 Petružela et al. (in press) 

TA447 Acomys muzei Muz Tanzania Chala (Ufipa Plateau) -7.589 31.277 Petružela et al. (in press) 

TZ30606 Acomys muzei Muz Tanzania Ikokoto -7.651 36.135 Petružela et al. (in press) 

         

M8x0035 Acomys ngurui Ngu Malawi Mulanje Mts FR -15.849 35.705 Petružela et al. (in press) 

MOZ326 Acomys ngurui Ngu Mozambique Gurue -15.737 37.206 Petružela et al. (in press) 

TZ27680 Acomys ngurui Ngu Tanzania Amboni caves -5.071 39.050 Petružela et al. (in press) 

         

MOZ017 Acomys spinosissimus Spi Mozambique Chimanimani -19.699 33.022 Petružela et al. (in press) 
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ABC-009 Acomys subspinosus Sup South Africa 
Cape Peninsula National 
Park -34.350 18.485 Nicolas et al. (2009) 

         

LEW Acomys russatus Rus Jordan Al-Wisad-Heber 31.833 38.133 Frynta et al. (2010) 

RUS2 Acomys russatus Rus Jordan Wadi Ramm 29.600 35.400 Frynta et al. (2010) 

         

ETH0323 Acomys percivali Wil1 Ethiopia Turmi 4.933 36.569 Aghová et al. 2019 

KE697 Acomys percivali Wil1 Kenya Nassalot National Reserve 1.831 35.402 Aghová et al. 2019 

E12-S28 Acomys percivali Wil1 Ethiopia Weyt'o 5.131 37.021 Aghová et al. 2019 

ET106 Acomys percivali Wil1 Ethiopia Gato, 22 km N of Konso 5.533 37.417 Aghová et al. 2019 

AJ010561 Acomys sp. 'Magadi' Wil2 Kenya Machakos district -2.317 38.117 Barome et al. (2000) 

AJ012015 Acomys sp. 'Magadi' Wil2 Kenya Magadi -1.883 36.300 Barome et al. (2000) 

         

TZ27881 Acomys aff. percivali Wil3 Tanzania Ikona WMA -2.112 34.638 Aghová et al. 2019 

KE030 Acomys aff. percivali Wil3 Kenya Namanga -2.530 36.785 Aghová et al. 2019 

KE042 Acomys aff. percivali Wil3 Kenya Namanga -2.530 36.785 Aghová et al. 2019 
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ETH1057 Acomys wilsoni Wil4 Ethiopia Gode 5.919 43.554 Aghová et al. 2019 

KE628 Acomys wilsoni Wil4 Kenya Shimoni -4.642 39.380 Aghová et al. 2019 

E12-S26 Acomys wilsoni Wil4 Ethiopia Omorate 4.802 36.054 Aghová et al. 2019 

KE871 Acomys wilsoni Wil4 Kenya Meru NP 0.231 38.165 Aghová et al. 2019 

TZ27668 Acomys wilsoni Wil4 Tanzania Himo -3.327 37.639 Aghová et al. 2019 

TZ29964 Acomys wilsoni Wil4 Tanzania Mswaki -5.460 37.784 Aghová et al. 2019 

         

Lophuromys 
flavopunctat
us 

Lophuromy
s 

flavopunctatu
s    NA NA Rowe et al. (2008) 

Lophuromys 
sikapusi 

Lophuromy
s sikapusi    NA NA Barome et al. (1998) 

Uranomys 
ruddi Uranomys ruddi    NA NA Dobigny et al. (2011) 
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 Kunze B., Dieterlen F., Traut W., Winking H. (1999). Karyotype relationship 

among four species of spiny mice (Acomys, Rodentia). Zeitschrift für 

Säugetierkunde, 64: 220-229.  

 Lambeck K. (1996). Shoreline reconstructions for the Persian Gulf since the last 

glacial maximum. Earth and Planetary Science Letters, 142(1-2), 43-57. 

 Linder H.P., de Klerk H.M., Born J., Burgess N.D., Fjeldså J., Rahbek C. (2012). 

The partitioning of Africa: statistically defined biogeographical regions in sub‐

Saharan Africa. Journal of Biogeography, 39(7), 1189-1205. 

 Lorenzen E.D., Heller R., Siegismund H.R. (2012). Comparative phylogeography 

of African savannah ungulates. Molecular ecology, 21(15), 3656-3670. 



 134 

 Macholán M., Zima J., Červená A., Červený, J. (1995). Karyotype of Acomys 

cilicicus Spitzenberger, 1978 (Rodentia, Muridae). Mammalia, 59(3), 397-402. 

 Makin J. W., Porter R. H. (1984). Paternal behavior in the spiny mouse (Acomys 

cahirinus). Behavioral and Neural Biology, 41: 135-151. 

 Mandelik Y., Jones M., Dayan T. (2000). The effect of moonlight on foraging 

behavior and habitat use of the common spiny mouse, Acomys cahirinus. Israel 

Journal of Zoology. 

 Maslin M.A., Brierley C.M., Milner A.M., Shultz S., Trauth M.H., Wilson K.E. 

(2014). East African climate pulses and early human evolution. Quaternary 

Science Reviews, 101, 1-17. 

 Maslin M.A., Li X.S., Loutre M.F., Berger A. (1998). The contribution of orbital 

forcing to the progressive intensification of Northern Hemisphere glaciation. 

Quaternary Science Reviews, 17(4-5), 411-426. 

 Matias Santos D., Rita A.M., Casanellas I., Brito Ova A., Araújo I.M., Power D., 

Tiscornia G. (2016). Ear wound regeneration in the African spiny mouse Acomys 

cahirinus. Regeneration, 3(1), 52-61. 

 Matthey R. (1968). Cytogénétique et taxonomie du genre Acomys A. percivali 

Dollman et A. wilsoni Thomas, espéces d'Abyssinie. Mammalia, 32(4), 621-627. 

 Mayr E. Co je evoluce. 1. vyd. Praha: Academia, 2009. 354 s. 

 Medger K., Chimimba C.T., Bennett N.C. (2012). Seasonal changes in 

reproductive development in male spiny mice (Acomys spinosissimus) from South 

Africa. Mammalian Biology-Zeitschrift für Säugetierkunde, 77(3), 153-159. 

 Mein P., Pickford M., Senut B. (2000). Late Miocene micromammals from the 

Harasib karst deposits, Namibia. Part 1- Large muroids and non-muroids rodents. 

Communications of the Geological Survey of Namibia 12: 375-390. 

 Merkt J.R., Taylor C.R. (1994). " Metabolic switch" for desert 

survival. Proceedings of the National Academy of Sciences, 91(25), 12313-12316. 

 Mescher A.L. (2017). Macrophages and fibroblasts during inflammation and 

tissue repair in models of organ regeneration. Regeneration, 4(2), 39-53. 

 Monadjem A., Taylor P.J., Denys C., Cotterill F.P. (2015). Rodents of sub-

Saharan Africa: a biogeographic and taxonomic synthesis. Walter de Gruyter 

GmbH and Co KG. 



 135 

 Morley R.G. (2000). Geological Evolution of the Tropical Rain Forests. John 

Wiley and Sons, London. 

 Neal B.R. (1984). Seasonal feeding habits of small mammals in Kenya. Zeitschrift 

für Säugetierkunde, 49(4), 226-234. 

 Nicholson S.E. (1993). An overview of African rainfall fluctuations of the last 

decade. Journal of climate, 6(7), 1463-1466. 

 Nováková M., Palme R., Kutalová H., Janský L., Frynta D. (2008). The effects of 

sex, age and commensal way of life on levels of fecal glucocorticoid metabolites 

in spiny mice (Acomys cahirinus). Physiology and behavior, 95(1), 187-193. 

 Nováková M., Vašáková B., Kutalová H., Galeštoková K., Průšová K., Šmilauer 

P., Šumbera R., Frynta D. (2010). Secondary sex ratios do not support maternal 

manipulation: extensive data from laboratory colonies of spiny mice (Muridae: 

Acomys). Behavioral ecology and sociobiology, 64(3), 371-379. 

 Partridge T.C., Wood B.A., DeMenocal P.B. (1995). The influence of global 

climatic change and regional uplift on large-mammalian evolution in east and 

southern Africa. Paleoclimate and evolution, with emphasis on human origins, 

331-355. 

 Peitz B. (1981). The oestrous cycle of the spiny mouse (Acomys 

cahirinus). Reproduction, 61(2), 453-459. 

 Perrin M.R., Downs C.T. (1994). Comparative aspects of the thermal biology of 

the Cape spiny mouse, Acomys subspinosus, and the common spiny mouse, A. 

spinosissimus. Israel Journal of Ecology and Evolution, 40(2), 151-160. 

 Poore R.Z., Sloan L.C. (1996). Introduction climates and climate variability of the 

Pliocene. Marine Micropaleontology, 27(1-4), 1-2.  

 Porter R.H. (1986). Chemical Signals and Kin Recognition in Spiny Mice 

(Acomys cahirinus). In Chemical Signals in Vertebrates 4 (pp. 397-411). 

Springer, Boston, MA. 

 Porter R.H., Cavallaro S.A., Moore J.D. (1980). Developmental parameters of 

mother‐offspring interactions in Acomys cahirinus. Zeitschrift für 

Tierpsychologie, 53(2), 153-170. 

 Porter R.H., Ruttle K. (1975). The responses of one-day old Acomys cabirinus 

pups to naturally occurring chemical stimuli. Zeitschrift fur 

Tierpsychologie, 38(2), 154-162. 



 136 

 Porter R.H., Wirick M. (1979). Sibling recognition in spiny mice (Acomys 

cahirinus): influence of age and isolation. Animal Behaviour, 27: 761-766. 

 Prista G., Estevens M., Agostinho R., Cachão M. (2014). Euro-North African 

Sirenia biodiversity as a response to climate variations. Palaeogeography, 

Palaeoclimatology, Palaeoecology, 410, 372-379. 

 Redfield T.F., Wheeler W.H., Often M. (2003). A kinematic model for the 

development of the Afar Depression and its paleogeographic implications. Earth 

and Planetary Science Letters, 216(3), 383-398. 

 Rögl F. (1999). Mediterranean and Paratethys. Facts and hypotheses of an 

Oligocene to Miocene paleogeography (short overview). Geologica carpathica, 

50(4), 339-349. 

 Sarli J., Lutermann H., Alagaili A.N., Mohammed O.B., Bennett N.C. (2016). 

Seasonal reproduction in the Arabian spiny mouse, Acomys dimidiatus (Rodentia: 

Muridae) from Saudi Arabia: the role of rainfall and temperature. Journal of arid 

environments, 124, 352-359. 

 Sayre R., Comer P., Hak J., et al. (2013). A new map of standardized terrestrial 

ecosystems of Africa. Washington, DC: Association of American Geographers. 

African Geographical Review, 24 pp. 

 Schuster M., Duringer P., Ghienne J.F., Roquin C., Sepulchre P., Moussa A., 

Brunet M. (2009). Chad Basin: paleoenvironments of the Sahara since the Late 

Miocene. Comptes Rendus Geoscience, 341(8), 603-611. 

 Schuster M., Duringer P., Ghienne J.F., Vignaud P., Mackaye H.T., Likius A., 

Brunet M. (2006). The age of the Sahara desert. Science, 311(5762), 821-821.  

 Seifert A.W., Kiama S.G., Seifert M.G., Goheen J.R., Palmer T.M., Maden M. 

(2012). Skin shedding and tissue regeneration in African spiny mice 

(Acomys). Nature, 489(7417), 561-565. 

 Seifert A.W., Maden M. (2014). New insights into vertebrate skin regeneration. 

In International review of cell and molecular biology (Vol. 310, pp. 129-169). 

Academic Press. 

 Sepulchre P., Ramstein G., Fluteau F., Schuster M., Tiercelin J.J., Brunet M. 

(2006). Tectonic uplift and Eastern Africa aridification. Science, 313(5792), 

1419-1423. 



 137 

 Shafrir E. (2000). Overnutrition in spiny mice (Acomys cahirinus): β‐cell 

expansion leading to rupture and overt diabetes on fat‐rich diet and protective 

energy‐wasting elevation in thyroid hormone on sucrose‐rich 

diet. Diabetes/metabolism research and reviews, 16(2), 94-105. 

 Shafrir E., Ziv E., Kalman R. (2006). Nutritionally induced diabetes in desert 

rodents as models of type 2 diabetes: Acomys cahirinus (spiny mice) and 

Psammomys obesus (desert gerbil). ILAR journal, 47(3), 212-224. 

 Shargal E., Rath-Wolfson L., Kronfeld N., Dayan T. (1999). Ecological and 

histological aspects of tail loss in spiny mice (Rodentia: Muridae, Acomys) with a 

review of its occurrence in rodents. Journal of Zoology, 249(2), 187-193. 

 Simkin J., Gawriluk T.R., Gensel J.C., Seifert A.W. (2017). Macrophages are 

necessary for epimorphic regeneration in African spiny mice. Elife, 6, e24623. 

 Simon B., Guillocheau F., Robin C., Dauteuil O., Nalpas T., Pickford M., et al. 

(2017). Deformation and sedimentary evolution of the Lake Albert Rift (Uganda, 

East African Rift System). Marine and Petroleum Geology, 86, 17-37. 

 Steckler M.S., Berthelot F., Lyberis N., Le Pichon X. (1988). Subsidence in the 

Gulf of Suez: implications for rifting and plate kinematics. Tectonophysics, 153(1-

4), 249-270. 

 Steppan S.J., Schenk J.J. (2017). Muroid rodent phylogenetics: 900-species tree 

reveals increasing diversification rates. PloS one, 12(8), e0183070. 

 Swezey C.S. (2009). Cenozoic stratigraphy of the Sahara, northern 

Africa. Journal of African Earth Sciences, 53(3), 89-121. 

 Szijarto K., Coffee R.J., Boyle C., Bailey D., Mulé M., Iacovone D., Deni R. 

(1985). Postpartum social interactions in families of spiny mice (Acomys 

cahirinus) observed in a laboratory environment. Bulletin of the Psychonomic 

Society, 23(3), 253-255. 

 Tieszen L.L., Senyimba M.M., Imbamba S.K., Troughton J.H. (1979). The 

distribution of C3 and C4 grasses and carbon isotope discrimination along an 

altitudinal and moisture gradient in Kenya. Oecologia, 37(3), 337-350. 

 Trauth M.H., Maslin M.A., Deino A.L., Junginger A., Lesoloyia M., Odada E.O., 

Olago D.O., Olaka L.A., Strecker M.R., Tiedemann R. (2010). Human evolution 

in a variable environment: the amplifier lakes of Eastern Africa. Quaternary 

Science Reviews, 29(23), 2981-2988. 



 138 

 Uchupi E., Swift S.A., Ross D.A. (1999). Late Quaternary stratigraphy, 

paleoclimate and neotectonism of the Persian (Arabian) Gulf region. Marine 

Geology, 160(1-2), 1-23. 

 Van Damme D., Van Bocxlaer B. (2009). Freshwater molluscs of the Nile Basin, 

past and present. In The Nile (pp. 585-629). Springer Netherlands. 

 Veldkamp A., Buis E., Wijbrans J.R., Olago D.O., Boshoven E.H., Marée M., van 

Saparoea R.V.D.B. (2007). Late Cenozoic fluvial dynamics of the River Tana, 

Kenya, an uplift dominated record. Quaternary Science Reviews, 26(22), 2897-

2912. 

 Verheyen W., Hulselmans J., Wendelen W., Leirs H., Corti M., Backeljau T. 

Verheyen E. (2011). Contribution to the systematics and zoogeography of the 

East–African Acomys spinosissimus Peters 1852 species complex and the 

description of two new species (Rodentia: Muridae). Zootaxa, 3059, 1-35. 

 Volobouev V., Auffray J.C., Debat V., Denys C., Gautun J.C., Tranier M. (2007). 

Species delimitation in the Acomys cahirinus-dimidiatus complex (Rodentia, 

Muridae) inferred from chromosomal and morphological analyses. Biological 

Journal of the Linnean Society, 91: 203-214. 

 Weissenberg S., Shkolnik A. (1994). Metabolic rate and water economy in the 

desert and mediterranean populatinos of the common spiny mouse (Acomys 

cahirinus) in Israel. Israel Journal of Zoology, 40: 135-143. 

 Winkler A.J. (1994). The middle/upper Miocene dispersal of major rodent groups 

between southern Asia and Africa. In (Y. Tomida, C. Li, T. Setoguchi, Eds) 

Rodent and Lagomorph Families of Asian Origins and Diversification, pp. 173–

184. Tokyo: National Science Museum Monographs No. 8. 

 Winkler A.J. (2002). Neogene paleobiogeography and East African 

paleoenvironments: contributions from the Tugen Hills rodents and lagomorphs. 

Journal of Human Evolution, 42(1-2), 237-256. 

 Wube T., Fares F., Haim A. (2008b). A differential response in the reproductive 

system and energy balance of spiny mice Acomys populations to vasopressin 

treatment. Comparative Biochemistry and Physiology Part A: Molecular and 

Integrative Physiology, 151(4), 499-504. 



 139 

 Wube T., Haim A., Fares F. (2008a). Reproductive response of xeric and mesic 

populations of the spiny mouse Acomys to photoperiod acclimation. Journal of 

arid environments, 72(4), 440-447. 

 Wube T., Haim A., Fares F. (2009). Effect of increased dietary salinity on the 

reproductive status and energy intake of xeric and mesic populations of the spiny 

mouse, Acomys. Physiology and behavior, 96(1), 122-127. 

 Zachos J., Pagani M., Sloan L., Thomas E., Billups K. (2001). Trends, rhythms, 

and aberrations in global climate 65 Ma to present. Science, 292(5517), 686-693. 

  



 140 

8 Závěr 

Předložená disertační práce přináší nové poznatky o distribuci a fylogenezi vzájemných 

vztahů bodlinatých myší rodu Acomys. Bodlinaté myši rodu Acomys jsou rozšířeny hlavně 

na suchých otevřených stanovištích v Africe a na Středním východě. V poslední době 

jsou široce využívány jako modelová zvířata pro různé biologické výzkumy. Je tedy 

důležité znát vzájemné fylogenetické vztahy jednotlivých druhů.  

Z dosažených výsledků vyplývá, že bodlinaté myši rodu Acomys mají své kořeny 

ve východní Africe, odkud se postupně šířily (v pozdním miocénu) a speciovaly nejen 

v rámci Afriky, ale i na blízký východ a středomoří. K těmto šířícím se událostem mohlo 

dojít za součásného vzniku vhodných klimatických a vegetačních podmínek a někdy i za 

vzniku pevninského mostu, nebo rozvojem námořní dopravy a tím k šíření společně 

s lidmi. Pravděpodobně došlo celkem ke třem nezávislým kolonizačním událostem mimo 

Afriku. Nejstarším kolonizátorem mimo Afriku byl A. russatus, v součastnosti se 

vyskytující na Sinajském poloostrově a na Středním východě. Mnohem později 

kolonizoval Arabský poloostrov A. dimidiatus pravděpodobně přes úžinu Bab al-Mandab, 

ležící mezi Afrikou a Jemenem. Poslední vlna kolonizátorů byla pravděpodobně 

z Egypta, kdy komenzální populace A. cahirinus zamířila na středomořské ostrovy a 

pobřeží Turecka. Velmi složité a proměnlivé prostředí, jež bylo ve východní Africe, 

zapříčinilo vznik několika druhů bodlinatých myší na malém území.  

 

Složitost tohoto území se odráží i na sekvenční variabilitě „Džibutské“ 

podskupiny druhu A.louisae sensu lato. v severozápadním Somalilandu a přilehlých 

oblastech Džibuti a Etiopie. Ta kontrastuje s překvapivou uniformitou tohoto druhu na 

území středního a východního Somalilandu.  

Z celkového, dnes dostupného souboru molekulárních znaků byla stanovena 

existence celkem pěti hlavních linií bodlinatých myší rodu Acomys: cahirinus, wilsoni, 

russatus, spinosissimus, subspinosus, z nichž jsme rozlišili 27-28 výlučných genetických 

linií pravděpodobně odpovídajícím jednotlivým druhům rodu Acomys.  

 

Bodlinaté myši rodu Acomys ve většině případů sdílí velmi podobnou morfologii 

a jejich rozpoznání přímo v terénu je podle dostupných klíčů téměř nemožné. Jejich 

správné druhové určení se zatím neobejde bez předchozí molekulární analýzy. 
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 Složitost geologické historie některých afrických území velmi znesnadňuje 

pochopení historie areálů jednotlivých druhů / linií myší. Obzvláště složitá je situace 

v oblasti Východoafrické příkopové propadliny a jí přilehlých území, jako je Africký roh 

Somálska nebo spojení Arabského poloostrova s Afrikou přes blok Danakilu. 

 

Během svého studia jsem participovala na výzkumu sekundárního poměru vrhu pohlaví 

a velikosti vrhu u bodlinatých myší rodu Acomys. Zároveň jsem také dělala podobné 

molekulární práce na dalších zvířatech: Anolis, Cuora, Mauremys, Orlitia, což dokresluje 

můj odborný profil viz publikace v příloze 1. 
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9 Příloha č. 1: Publikace dokreslující odborný profil 

Následující publikace nejsou součástí této disertační práce zpravidla proto, že tematicky 

nezapadají do vymezení disertačního projektu. Jsou zde přiloženy výhradně pro 

dokreslení odborného profilu uchazečky.  

 

Práce jsou seřazeny chronologicky od nejmladší po nejstarší. Poslední dvě publikace se 

týkají bodlinatých myší rodu Acomys, kde jsem pomáhala sbírat data pro statistiku 

v rámci výzkumu poměru pohlaví a velikosti vrhu. Zbylé čtyři práce jsou z větší či menší 

části molekulárního charakteru a právě tuto část jsem zajistila v celé říši společně s jinou 

toho času studentkou, bakalářského studia, později magisterského studia Barborou 

Somerovou.  
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9.1 Holáňová Zahradníčková V., Abramjan A., Palupčíková K., Rehák I., 

Frynta D. (2017) Discovering an Antillean Anolis (Squamata: 

Polychrotidae) with contrasting sexual dichromatism in otherwise 

sexually monomorphic “chamaeleolis” group. Acta Societatis Zoogicae 

Bohemicae. 81: 31-47.  

 

The anole (genus Anolis Daudin, 1802) dewlap is a rapidly evolving trait. Sexually 

dichromatic anole species usually occur in the mainland, while the island species display 

only little dichromatism in particular. The so-called “chamaeleolis” group of anoles 

endemic to Cuba Island, traditionally classified as the ‘twig giant’ ecomorph, consists of 

large, slow and very cryptic species with very similar sexes. Our study describes a new 

population of “chamaeleolis” anoles which, unlike other related species, display a 

surprising sexual dichromatis in dewlaps. Males have conspicuously red dewlaps, while 

the dewlaps of females are whitish. We compared the specimens from the newly 

discovered populations with related Anolis barbatus Garrido, 1982, A. chamaeleonides 

Duméril et Bibron, 1837, A. guamuhaya Garrido, Pérez-Beato et Moreno, 1991 and A. 

porcus Cope, 1864 through the means of spectrophotometry, visual modelling, 

morphology and mtDNA analysis. The results show that the red coloration substantially 

increases both chromatic and achromatic contrasts, while the dichromatism in the 

remaining species is only in the achromatic channel, if any. Both genetic and 

morphometric comparisons suggest distinctness of the dichromatic populations which 

may represent a separate species. The reason for the unusual dewlap coloration remains 

unclear, though an ecological explanation is discussed. 
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9.2 Protiva T., Gunalen D., Bauerová A., Palupčíková K., Somerová B., 

Frýdlová P., Jančúchová-Lásková J., Šimková O., Frynta D., Rehák I. 

(2016) Shell shape and genetic variability of Southeast Asian Box Turtles 

(Cuora amboinensis) from Borneo and Sumatra. Vertebrate Zoology. 

66(3): 387-396. 

 

Distinguishing between species is an essential aspect of animal research and conservation. 

For turtles, morphology and genetic analysis are potentially valuable tools for 

identification. Shell shape is an important component of phenotypic variation in turtles 

and can be easily described and quantified by geometric morphometrics (GM). Here, we 

focus on carapace and plastron shape discrimination of immature Southeast Asian box 

turtles (Cuora amboinensis) from two of the Greater Sunda Islands with partially distinct 

faunas. GM analysis identified significant differences in carapace and plastron shape 

between turtles from Borneo and Sumatra. The discrimination success amounted to 90% 

and 83.7% for carapace and plastron, respectively. The correlations of carapace and 

plastron shapes were high for Sumatra (0.846), and less pronounced for Borneo (0.560). 

We detected no differences in the ontogenetic trajectories of the shell shape between the 

two islands. We conclude that shell shape can be used for reliable geographic assignment 

of C. amboinensis of unknown origin. In addition to the comparison of shell shapes, 

turtles from Borneo, Sumatra, Seram, and turtles of unknown origin from two Czech zoos 

were studied genetically. Analysis of the complete mitochondrial cytochrome b gene 

confirmed the distinctness of turtles from Borneo and Sumatra, with p-distance 2.68 – 

4.09% sequence difference. Moreover, we discovered considerable genetic difference in 

Seram turtles of previously unknown haplogroup (p-distance 6.00 – 8.68%) revealing the 

need for the revision of the whole species complex of Cuora amboinensis. 
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9.3 Somerová B., Rehák I., Velenský P., Palupčíková K., Protiva T., Frynta 

D. (2015) Haplotype variation in founders of the Mauremys annamensis 

population kept in European Zoos. Acta Herpetologica. 10(1): 7-15. 

 

The critically endangered Annam leaf turtle Mauremys annamensis faces extinction in 

nature. Because of that, the conservation value of the population kept in European zoos 

becomes substantial for reintroduction programmes. We sampled 39 specimens of M. 

annamensis from European zoos and other collections (mainly founders, imports and 

putatively unrelated individuals), and also four specimens of Mauremys mutica for 

comparison. In each animal, we sequenced 817 bp of the mitochondrial ND4 gene and 

940 bp of the nuclear R35 intron that were used as phylogenetic markers for Mauremys 

mutica-annamensis group by previous authors. The sequences of the R35 intron, which 

are characteristic for M. annamensis and which clearly differ from those characteristic for 

M. mutica and/or other Mauremys species, were mutually shared by all of the examined 

M. annamensis. They also possessed mitochondrial haplotypes belonging to the 

annamensis subclades I and II, distinctness of which was clearly confirmed by 

phylogenetic analyses. Thus, both nuclear and mitochondrial markers agreed in the 

unequivocal assignment of the examined individuals to M. annamensis. Although no 

obvious hybrids were detected within the founders of the captive population, further 

careful genetic evaluation using genom-wide markers is required to unequivocally 

confirm this result. 
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9.4 Palupčíková K., Somerová B., Protiva T., Rehák I., Velenský P., Hulva 

P., Gunalen D., Frynta D. (2012) Genetic and shell-shape analyses of 

Orlitia borneensis (Testudines: Geoemydidae) reveal limited divergence 

among founders of the European zoo population. Zootaxa. 3280: 56-66. 

 

The Malaysian Giant Turtle (Orlitia borneensis) is a poorly known turtle with rapidly 

decreasing numbers in nature in spite of its strong protection on paper. Most individuals 

of this species kept in European zoos and included in captive breeding programs are 

confiscates from the illegal trade for food consumption and their geographic provenance 

is unknown. This study was aimed to assess genetic and phenotypic variation of the 

founders of this captive population. We sequenced the mitochondrial cytochrome b gene 

and found 23 haplotypes. We constructed a haplotype network and examined 

demographic changes by Bayesian skyline plots of the effective population size. The 

maximum sequence divergence was less than 1.5% and the phylogenetic structure of the 

haplotypes was supported poorly. A close genetic similarity among sampled turtles was 

further confirmed by sequencing the nuclear R35 gene, while the geometric 

morphometrics of the shell-shape were likewise similar. Thus, the examined captive 

population of O. borneensis may be further treated as a single conservation unit. 
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9.5 Frynta D., Fraňková M., Čížková B., Skarlandtová H., Galaštoková K., 

Průšová K., Šmiauer P., Šumbera R. (2011) Social and life history 

correlates of litter size in captive colonies of precocial spiny mice 

(Acomys). Acta Theriologica. 56: 289-295. 

 

Litter size is an important component of life history contributing to reproductive success 

in many animals. Among muroid rodents, spiny mice of the genus Acomys are exceptional 

because they produce large precocial offspring after a long gestation. We analyzed data 

on 1,809 litters from laboratory colonies of spiny mice from the cahirinus-dimidiatus 

group: Acomys cahirinus, Acomys cilicicus, Acomys sp. (Iran), and Acomys dimidiatus. 

Generalized mixed-effect models revealed that litter size increased with maternal body 

weight and/or number of immature females present in the family group. Thus, both 

maternal body reserves and presence of immature descendants demonstrating previous 

reproductive success enhance further reproduction in this social rodent. 
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9.6 Nováková M., Vašáková B., Kutalová H., Galaštoková K., Průšová K., 

Šmilauer P., Šumbera R., Frynta D. (2010) Secondary sex ratios do not 

support maternal manipulation: extensive data from laboratory colonies 

of spiny mice (Muridae: Acomys). Behavioral Ecology and Sociobiology. 

64: 371-379. 

 

Abstract Spiny mice of the genus Acomys (Muridae) represent a very suitable mammalian 

model for studying factors influencing the secondary sex ratio (SSR). The maternal effort 

in these rodents is extremely biased in favour of the prenatal period and, therefore, 

maternal manipulation of the SSR is potentially more advantageous. We studied the SSR 

in four populations/species of spiny mice kept in family groups consisting of two closely 

related females, one non-relative male and their descendants. The groups were established 

from founding animals aged about 3 months (maturing age) and were allowed to breed 

freely for several months. Each litter was sexed after birth, and relevant data were 

thoroughly recorded. Altogether, data were collected on 1684 litters: 189 of Acomys sp. 

from Iran, 203 of A. cilicicus, 875 of A. cahirinus, and 417 of A. dimidiatus. We recorded 

the sex of 4048 newborns of which 1995 were males and 2053 were females. The overal 

sex ratio was close to 1:1 (49.2%). Generalized linear mixed models and/or generalized 

linear models were constructed to evaluate the effect of four life history and eight social 

variables on the sex ratio. No consistent effects of these variables on the sex ratio were 

found and, interestingly, none of the variables associated with maternal life history had 

any effect on the sex ratio. Three factors associated with group composition (i.e. the 

number of immature males, the number of immature females and the number of breeding 

females) did have significant effects on the sex ratio, but these effects were not consistent 

across the studied species. In conclusion, our evaluation of this large dataset revealed that 

the sex ratio in spiny mice is surprisingly stable. 
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