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Abstrakt

Jakym zptisobem vznikaji nové druhy je jednou z dilezitych a zatim ne zcela probadanych
otazek evolucni biologie. Svou roli pifi speciaci hraji kromé¢ jiného i mechanismy spojené
s pohlavnimi chromosomy. Bylo doké&zdno, ze hybridni sterilita postihuje vétSinou pohlavi
heterogametické (Haldaneovo pravidlo) a déle, Ze chromosom X ma ve speciaci velky vliv
(Coynovo pravidlo). Role pohlavnich chromosomii ve speciaci byla zkouména piedevSim
u organismu s heterogametickymi samci, zatimco u organisml s heterogametickymi samicemi
je mnohem méné probddand. Pfitom nékteré studie naznacuji, ze se chromosomy X a Z svym
vlivem na speciaci 1i§i, a Ze by chromosom Z mohl hrat jeSt¢ vétsi roli ve speciaci nez
chromosom X a m¢l by byt tedy intenzivnéji studovan nez dosud. Hlavnim cilem této prace je
shrnout mechanismy, které jsou zodpovédné za velky vliv pohlavnich chromosomt ve speciaci
a zdiraznit rozdily mezi X a Z.

klicova slova: speciace, pohlavni chromosomy, hybridni sterilita, velky vliv X/Z,
postzygoticka izolace

Abstract

How the new species evolve is one of the important questions of evolutionary biology, but not
absolutly answered. The mechanisms connected with sex chromosomes play an considerable
role in speciation proces, too. Generally we have evidences that it is heterogametic sex who
suffer from hybrid sterility (Haldane's rule) and further we know the large X effect
in speciation (Coyne's rule). The role of sex chromosomes in speciation process was study
mainly on organisms with heterogametic males, but in organisms with heterogametic females
is researched much fewer. Nevertheless some papers are indicative of sex chromosomes X and
Z effect in speciation is not the same. It seems that chromosome Z has a bigger effect
in speciation than X. That is why we should study chromosome Z more intensively than up
to now. In this thesis I try to review the actual informations about the mechanismes of sex
chromosomes that are responsible for large effect of sex chromosomes in a speciation and
underline the differences between X and Z.

key words: speciation, sex chromosomes, hybrid sterility, large X/Z effect, postzygotic
isolation
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1. Uvod

Jakym zplisobem vznikaji nové druhy je jednou z dulezitych, a zatim ne zcela probadanych,
otazek evolucni biologie. Svou roli pfi speciaci hraji kromé jiného 1 mechanismy spojené
s pohlavnimi chromosomy. Existuje mnoho hypotéz snazicich se vysvétlit velky vliv
pohlavnich chromosomti ve speciaci amym cilem je shrnout tyto hypotézy o roli
chromosomu X a Z apoukdzat na mozné rozdily v jejich vlivu pii vzniku reprodukéné
izolacnich mechanismti (RIM). S ulohou pohlavnich chromosomt ve speciaci souvisi dvé
pravidla. Bylo dokdzano, Ze hybridni sterilita a neZivotaschopnost postihuje vétSinou
pohlavi heterogametické (Haldaneovo pravidlo) a dale, ze chromosom X nese vétsi hustotu
gentl pro hybridni sterilitu a nezivotaschopnost nez autosomy (Coynovo pravidlo, velky vliv
chromosomu X). Nedavné studie naznacily, ze velky vliv ma na speciaci i chromosom Z.
VétSina dnes znadmych poznatkit o roli pohlavnich chromosomt ve speciaci byla ziskdna
pii studiu chromosomu X na drozofildch a mysich, tedy organismech s heterogametickymi
samci (XY). Pii podrobnéjSim studiu bylo ale zjiSténo, ze se chromosomy X a Z svym
vlivem na speciaci li§i, a Ze by chromosom Z mohl hrat jesté¢ vEtsi roli ve speciaci nez
chromosom X a mél by byt tedy intenzivnéji studovan nez dosud. V tivodu bych chtéla
stru¢né nastinit, co jsou to pohlavni chromosomy a speciace. Nasledujici kapitoly popisuji
jednotlivé mechanismy, které mohou byt zodpovédné za velky vliv chromosomu X a Z pfi

vzniku reprodukcné izolacnich bariér.

1.1. Pohlavni chromosomy
U pohlavné se rozmnozujicich organismli je pohlavi ¢asto uréeno pomoci pohlavnich
chromosomil. RozliSujeme organismy se systémem pohlavnich chromosomii XY a ZW.
U organismii s uréenim pohlavi XY maji samice dva chromosomy X a samci jsou
heterogameti¢ti, nesouci X a Y. V pfipadé¢ organismii s chromosomy Z a W jsou
heterogametické samice nesouci Z i1 W, samci jsou homogameticti se dvéma chromosomy
Z. Chromosomy X a Y nalezneme u vSech savct, nékterych plazii a nékterého hmyzu,
zatimco ZW maji vSichni ptaci, motyli a nékteti plazi (Bull, 1983). Skupiny s
heterogametickymi samci jsou ale ¢astéjsi.

Pohlavni chromosomy vznikly v evoluci mnohokrat nezavisle na sobé¢, takze
napiiklad chromosom X u savcl je neptibuzny chromosomu X u drozofily. S tim souvisi
ito, Ze geny které urCuji pohlavi jsou jiné. Pfestoze vznikly pohlavni chromosomy

mnohokrat nezavisle, maji spoustu spoleénych znakl. Naptf. pohlavni chromosomy



nerekombinuji a neparové chromosomy Y a W jsou vétSinou mensi a nenesou mnoho gend.
To ukazuje, Ze evoluce pohlavnich chromosomu probihd podobnym zptisobem u riiznych
organisml. Mezi chromosomy X a Z ale existuje spousta rozdili, které mohou zptisobit
jejich odlisnou roli ve speciaci. Naptf. chromosom Z md vétsi mutacni rychlost nez
chromosom X, protoze se vice dédi ptes samci pohlavni linii, kde dochazi k vice bunéénym
délenim (Ellegren & Fridolfsson, 1997). U chromosomu X dochézi ke kompenzaci davky
genll mezi samci a samicemi. Ta ale chybi u chromosomu Z (Itoh et al., 2007; Ellegren et
al. 2007). Déle se chromosom Z dédi z otcti pfimo na syny, kdeZzto chromosom X piechazi

z otcli na dcery, coz mize mit vyrazny vliv na fungovani pohlavniho vybéru.

1.2 Reprodukéné izolaéni mechanismy

Reprodukéné izolaéni mechanismy mizeme rozdélit na prezygotické a postzygotické
(Coyne & Orr, 1998). Prezygotické bariéry zahrnuji geografické nebo casové oddéleni,
rozdilné behavioralni ¢i ekologické naroky druhti, ¢i nekompatibilitu gamet. Vysledkem je
preferencni pareni mezi jedinci stejného druhu. Postzygotické bariéry rozdélujeme na vnéjsi
a vnitini. Mezi vnéjsi patii opét rozdilné ekologické naroky ¢i chovani, které vyznamné
odliSuje jinak velmi pfibuzné druhy. Vnitini postzygotické bariéry zahrnuji mortalitu
hybridnich zygot, snizenou aZ Uplnou sterilitu hybridli nebo jejich neZivotaschopnost.
Vnéjsi bariéry jsou zavislé na prostfedi a mohou zmizet pfi zméné podminek. Napf. u
Darwinovych pénkav kdyZ se zméni nabidka semen nebo u cichlid kdyZ se zakali voda, tak
se prestanou rozpoznavat a kiizi se. Naproti tomu vnitini RIM jsou trvalé, nezavislé na
vnéjSich podminkach. K oddéleni druhli mtize ptispét jeden nebo vice RIM. Nékteré RIM se
objevuji diive a maji tedy pii vzniku druht vétsi vliv. Jiné se objevuji az pozd¢€ji a mohou
byt spi§ az nasledkem speciace nez jeji pfi¢inou. Nejdiive se objevuje sterilita, a to u
heterogametického pohlavi, poté sterilita u homogametického a soucasné nezivotaschopnost
se nejprve objevi u heterogametického, a az potom u homogametického pohlavi (Coyne &
Orr, 1989). Potadi v jakém jednotlivé RIM vznikaji se ale 1i$i u riznych taxonomickych
skupin. Obecné se b&hem procesu speciace se RIM posouvaji od postzygotickych RIM
k prezygotickym.

vvvvvv

ve své praci vice pozornosti pravé hybridni sterilit¢ a prezygotickym RIM. Isola¢ni
mechanismy, které vznikaji pozd&ji pfi speciaci totiz uZ nemusi byt samotnou pfi¢inou

speciace, ale spiSe diisledkem divergence uz reprodukéné izolovanych druhii.



1.3. Speciace

Podle Mayrova konceptu biologického druhu (Mayr, 1963) je druh, upohlavné se
rozmnoZujicich organismu, populace reprodukéné izolovana od populaci jinych. Speciace
(¢ili vznik druhtl) je potom vniména jako proces, pii kterém dochézi ke vzniku reprodukéné
izola¢nich mechanismii. Pokud RIM nejsou Upln¢, mize mezi druhy dochazet ¢astecné
ke genovému toku. K tomu dochazi naptiklad v mistech styku vznikajicich druhl tzv.
primarnich hybridnich zénach. Sekundéarni hybridni zény jsou mista, kde se setkéavaji
ptibuzné druhy s jiz vytvofenymi, ale netiplnymi RIM (Coyne & Orr, 2004).

Speciace miize probihat mnoha zplisoby, zminim zde pouze, Ze pii St€pné speciaci se
jeden druh rozpadne na nékolik dcefinych, fyleticka speciace je naopak proces postupného
vyvoje v jiny druh vradmci jedné linie. Speciace mize byt dlouhodoby proces nebo
probéhnout v jednom okamziku (napt. polyploidizace). Jestlize nejsou populace v kontaktu,
jedna se o piipad speciace alopatrické, pi1 sympatrické speciaci naopak v kontaktu jsou.
Parapatrickd speciace se uplatiiuje u méné pohyblivych organismt a je nékde na pomezi
alopatrické a sympatrické speciace (Coyne & Orr, 2004). V ptirod¢ ale takovato déleni
nejsou striktni. U mnoha druhti naptiklad zacina speciace v alopatrii, kde vznikne ¢aste¢na
reprodukéni izolace a je dokoncena v sympatrii, kde dojde k vytvoreni uplné reprodukéni
izolace. Dfive se dokonce myslelo, Ze neni mozna speciace v sympatrii. Nyni se ale zda, ze
diky plisobeni pohlavniho vybéru to mozné je, a Ze u organismil s heterogametickymi
samicemi je to dokonce snadné&jsi (Sather et al 2007).

K pochopeni procesu speciace je zapotiebi poznat genetickou podstatu mechanismt
zodpovédnych za vznik RIM. V laboratronich kiizenich studujeme konkrétni znak, napf.
hybridni sterilitu a zkoumame, jaké geny jsou za ni odpovédné. Nevyhodou ale je, Ze pak
nevime, jestli jsou tyto geny opravdu dualezité i v pfirodé. V hybridnich zéndch naopak
studujeme piesné to, co se déje v prirod€. Jsme schopni odhalit lokusy, u kterych nedochézi
k introgresi a ty by pak mély hrat roli pti vzniku RIM, nevyhodou ale je, Ze nevime, jakym

zpisobem. Idedlni je tedy kombinace obou piistupil.



2. Dvé pravidla speciace

Zda se, Ze pti vzniku reprodukéné izola¢nich mechanismii hraji ddleZitou roli pohlavni
chromosomy ( Coyne, 1984, Coyne & Orr, 1989; Qvéarnstrom & Bailey, 2009). Vliv
pohlavnich chromosomtl na speciaci popisuji dvé pravidla, Haldaneovo a Coynovo. Obé se
tykaji predevsim vnitini postzygotické izolace (tj. sterilita nebo nezivotaschopnost hybridu).
Zda se ale, Ze u organismil s heterogametickymi samicemi by Coynovo pravidlo mohlo

platit i pro prezygotickou izolaci.

2.1. Haldaneovo pravidlo

Prvni pravidlo vyslovil uz roku 1922 J. B. S. Haldane. Toto pravidlo tik4, ze pokud v F1
generaci mezidruhovych kiiZzencli jedno pohlavi chybi, je vzacné ¢i sterilni je to pohlavi
heterogametické. To znamend, ze naptiiklad u savcl, budou vice postizeni samci XY nez
samice XX (Forejt, 1996). U ptakl budou naopak vice postizeny samice ZW oproti samctim
77 (Laurie, 1997). Haldaneovo pravidlo bylo pozorovano v podstaté u vSech organismi
s pohlavnimi chormosomy (Laurie, 1997). Je tedy velmi obecné a skoro neexistuji vyjimky,
viz Tab. 1. Proto se zd4, Ze by za vnik reprodukéni izolace u mnoha organismti mohl byt
odpovédny stejny mechanismus.

Hybridni sterilita nebo neZivotaschopnost heterogametického pohlavi je dalezitym
reprodukéné izolatnim mechanismem v rannych fazich speciace. Coyne a Orr (1989)
dokézali na pokusech s drozofilami, Ze se pifi speciaci nejprve objevuje sterilita a
nezivotaschopnost u heterogametického pohlavi a az pozdéji u pohlavi homogametického.

Otéazkou ziistava proc.

nezivotaschopnost sterilita urCeni pohlavi
samci samice samci samice samci samice
savei 0 1 25 0 xY XX
ptaci 2 21 0 30 zz 2N
Colek 0 0 1 0 XY XX
jeStérka 0 0 0 3 Y4 2N
drosophila 19 4 108 1 XY XX
anopheles 3 1 6 0 XY XX
glossina 0 0 1 0 XY XX
rovnokFidli 3 0 2 0 X0 XX
plostice 0 2 6 0 X0 XX
motyli 3 68 1 12 zZ 2N
hadatko 1 0 0 0 X0 XA herm.)

Tabulka 1: F1 hybridi z kiizeni nekterych druhii zvirat. Upraveno podle Laurie (1997), herm.= hermafrodit



2.2, Coyneovo pravidlo

Detailni studium Haldaneova pravidla zjistilo, ze geny zplsobujici hybridni sterilitu
heterogametického pohlavi jsou napadné ¢asté na chromosomu X. Coynovo pravidlo bylo
objeveno pomoci kiizeni drozofil, kdy se zjistilo, ze hustota genli zpisobujicich sterilitu je
nekolikanasobné vétsi na chromosomu X nez na autosomech ( Coyne, 1984; Coyne & Orr,
1989). Velky vliv chromosomu X ve speciaci potvrdili i prace na hybridnich zoénéch, které
ukdzali, Ze introgrese chromosomu X mezi druhy je obvykle vyrazn€ mensi neZ introgrese
autosomu.

Pomoci studia hybridnich zon se zjistilo, Ze sniZzena introgrese mezi druhy plati i pro
chromosom Z. Zatim se ale nevi, zda je to hybridni sterilitou ¢i jinymi RIM. Na Obr. 1 jsou
ukdzany vysledky studie, zabyvajici se hybridizaci Drosophila pseudoobscura
a D. persimilis, kde se potvrdil velky vliv chromosomu X pfi vzniku hybridni sterility
samct (Orr, 1987). Zjistilo se, Ze geny zplsobujici sterilitu hybridl, nejsou rovnomérné
rozlozeny po genomu a Castéji se vyskytuji na X chromosomu (Masly & Presgraves, 2007).
Hybridni sterilita se déle studovala pomoci laboratornich kiiZzeni mezi riznymi poddruhy
mysi domaci a vysledky podporuji velky vliv chromosomu X (Good et al., 2008; Storchova
et al., 2004; Oka et al 2004). Navic X vazané lokusy neprochézeji pies hybridni zonu mys$i
tak Casto jako autosomy (Macholan et al., 2007; Payseur et al., 2004). Dilezita role

pohlavnich chromosomil pfi speciaci byla zjiSt€éna i1 u organismi s heterogametickymi

Chromosomy

o 20 40 &0 80 100
Plodni samci [20)

Obraze
k 1: Velky vliv chromosomu X u hybridit Drosophila pseudoobscura a D. persimilis.

Na ose Y jsou genotypy hybridnich samcii vzniklych zpétnym krizenim. Na ose X je
plodnost téchto samcii mérena podle pohyblivosti spermii.. Chromosomy Drosophily
pseudoobscura jsou bile, D. persimilis modre. Samci nesouci X chromosom D. persimilis
Jsou skoro vzdy sterilni. Upraveno podle Orr (1987).



samicemi. Napf. u dvou druht lejskG Ficedula hypoleuca a Ficedula albicolis se nenasla
zadna introgrese chromosomu Z z jednoho druhu do druhého (Satre, et al., 2003), ale na
autosomech ano. Déle u papezikti Passerina amoena a Passerina cyanea bylo provedeno
prvni komplexni srovnani mitochondridlnich, pohlavné vazanych i autosomalnich lokusii v
ptaci hybridni zoné (Carling & Brumfield, 2008). Ve studii zabyvajici slaviky Luscinia
megarhynchos a Luscinia luscinia bylo potvrzeno, ze chromosomy Z mayji také nizsi genovy
tok nez autosomy (Storchova et al., in preparation). U motylt Heliconius bylo zjiSténo, ze
geny pro hybridni sterilitu samic mapuji na chromosom Z (Naisbit et al. 2002).

ve speciaci nez chromosom X, protoZze usnadiiuje vznik nejen postzygotickych, ale

1 prezygotickych RIM.
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3. Mechanismy odpovédné za velky vliv

chromosomu X a Z ve speciaci

3.1. Teorie dominance

Prvnim a nejjednodus$sim moznym vysvétlenim Haldaneova a zéaroveii 1 Coynova pravidla
je teorie dominance, kterou formuloval jiz v roce 1940 H. J. Muller. Teorie dominance
vychazi z Dobzhansky — Mullerova modelu speciace (Dobzhansky, 1936; Muller, 1940).
Ptirozdéleni populace na dvé dcefinné, napf. n&akou bariérou, mize v kazdé z nich

probihat fixace jinych alel (viz. Obr. 2). Alely

v ramci jedné populace jsou kompatibilni, pokud se
J pop J p p o e
ale dostanou do kontaktu s alelami druhé populace
e B o, o AaBB AABb AaBB AABb
kompatibilni byt nemusi. Tento ptipad mlZe nastat
u hybridﬁ. aaBB AANbb aaBB AAbb
Teorie dominace fika, Ze pokud geny AaBb Aab

Obrazek 2: Dobzhansky - Muller model na
prikladu organismii s pohlavnimi chromosomy X
a¥.

zpusobujici hybridni sterilitu nebo
nezivotaschopnost  jsou recesivni a  lezi-li
) N Pokud se geny vyskytuji na pohlavnim
na pohlavnich chromosomech bude postizeno pouze  chromosomu X zdlezi sterilita jedince na tom, zda
. o, . _ e hybridem samice nebo samec. Samice (vlevo)

pohlav1 heterogametlcke (Muller,1940). A\ prlpade bude v tomto pripadé plodna. Samec (vpravo),

) ) N L ) nesouci pouze jeden chromosom X, bude sterilni,
plné dominance budou postizeny hybridni samci  protoze se u néj mizou projevit recesivni
. . . nekompatibility.
1 samice. Tuto teorii testoval Coyne (Coyne & Orr,
2004) na hybridnich samicich drozofily snevyvazenym genomem, které meély oba
chromosomy X z jednoho druhu a v§echny autosomy z jiného druhu. Mély by se u nich plné
projevit vSechny recesivni nekompatibility stejné tak jako u samcii a byt sterilni. Samicky
zustaly 1 pfesto plodné, coz nepodporovalo teorii dominance a zdalo se, Ze teorie dominance
bude zavrzena. Nastésti se nasla hybridizace drozofil, u kterych samicky s nevyvazenym
genomem jsou nezivotaschopné (Coyne & Orr, 2004). Toto zjisténi podpofilo Mullerovu
teorii pro vysvétleni Haldaneova pravidla pro nezivotaschopnost. Dalsi podporu nasla teorie
dominance v praci Turelliho a Beguna, kterd ukazuje, Ze se u druhii s vét§im chromosomem
X vyviji Haldaneovo pravidlo rychleji ( Turelli & Begun, 1997).

Teorie dominance je velmi obecnd a dokaze vysvétlit Haldaneovo i Coynovo

pravidlo jak u organismi s heterogametickymi samci tak samicemi. Zda se vSak, ze nemize
byt jedinym vysvétlenim. Pokusy na drozofile ukazaly, ze vétsi hustota genli pro hybridni

sterilitu na chromosomu X zlstava i po odfiltrovani efektu dominance.
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3.2. Meioticky tah

Meiodza neboli redukéni déleni je proces, pii kterém z jedné diploidni buiiky vzniknou Ctyfi
buniky haploidni, ze kterych se pak stavaji gamety. Podle Mendelova pravidla by se dvé
alely z diploidni buitky mély rovnomémeé rozdélit v poméru 1:1 do gamet. Ve skutecnosti
vSak néktery z paru alel ¢i z dvojice homologickych chromosomi mutze skonit v
pohlavnich bunkéch s vétsi pravdépodobnosti nez druhy. Tomuto jevu se fika meioticky tah
(Rutkowska & Badyev, 2008). Meioticky tah je casty na pohlavnich chromosomech,
protoze pohlavni chromosomy nerekombinuji. Déle dochazi k rychlé koevoluci mezi drive
elemnty a supresory (vysvétleno niZe), a proto by mohl hrat urcitou roli pfi vzniku hybridni
sterility ( Frank, 1991; Hurst & Pomiankowski, 1991).

Zpocatku se myslelo, Ze meioticky tak nehraje roli pfi vzniku hybridni sterility,
protoze u hybridd nebyl pozorovan. Prace, které se snazily objasnit roli meiotické¢ho tahu
pfi vzniku hybridni sterility nemohly ovéfovat teorii na samcich plné sterilnich. Pokusy
byly proto provadény na hybridnich samcich, ktefi byli sterilni jen ¢aste¢né (Johnson &
Wu, 1992; Coyne & Orr 2004). Teprve Orr a Irving si vSimli, Ze hybridni samci mezi
dvéma poddruhy drosophil, ktefi nejsou uplné sterilni produkuji vice dcer nez synii. Dalsi
studie na hybridech drozofil podruht USA a Bogota ukazala, Ze geny zpiisobujici tento
meioticky tah lezi ve stejnych mistech na chromosomu X jako geny pro sterilitu. Pozi¢ni
klonovani jednoho z téchto genli prokazalo, Ze jeden a tentyz gen déla sterilitu a meioticky
drive, a tak se potvrdila dulezita role meitotického drivu pfi vzniku hybridni sterility (Orr &
Irving, 2005).

Meioticky tah mizeme casto pozorovat u samci, kdy spermie nesouci jednu alelu
mohou likvidovat spermie s jinou alelou. Dochazi-li u heterogametického pohlavi
k nevyrovnanému piedavani pohlavnich chromosomti X a Y (nebo Z a W) do pohlavnich
bunék, bude dochazet k posunuti poméru pohlavi potomkd od 1:1 (Jaenike, 2001).
U heterogametického pohlavi se totiz tvoii dva typy gamet a pohlavni chromosomy X a Y
(nebo Z a W) soutézi pravé o to, ktery se dostane do gamety a tim padem o pohlavi
budouciho potomka. Samici meioticky tah nebyl pozorovan tak cCasto, ale nekteré studie
ukazuji, ze meioticky tah mize byt Castéj$i u organisml s heterogametickymi samicemi
ZW, protoze samiCky mizou lépe manipulovat s meidézou. Pii tvorbé pohlavnich buné¢k
usamic totiz pouze jedna haploidni bunika dd vznik gameté, zatimco ostatni konci
v polovych bunkach. Napt. u ptakli bylo pozorovano, ze samice pomoci hladiny hormoni
manipuluji s pomérem pohlavi podle vnéjSich podminek (Pike & Petrie, 2002). Dodnes byl

meioticky tah nalezen u mnoha druhii. Zatim se nasly X vazané geny zpiisobujici meitoticky
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tah u dvanacti druhti drozofil (Jaenike, 2001). U jinych organismii kromé drozofil nebyl
zatim meioticky tah u hybridii pozorovan. I kdyz nedavna studie naznacuje, Ze by se mohl
vyskytovat u mysi (Machoan et al., 2008).

Alely, které se §ifi pomoci meiotického tahu se nazyvaji SRD (sex ratio distorters),
jinak nazyvané také drive elementy nebo sobecké elementy. Proti sobeckym elementiim ale
siln¢ puasobi selekce, ktera vede k vytvofeni elementd na jejich potlaceni, tzv. supresort
(Sandler & Novitski, 1957). Jestlize v populaci dojde k fixaci supresorti, vrati se pomer
pohlavi zpét k 1:1. Supresory se mohou na rozdil od sobeckych elementi vyskytovat
kdekoli v genomu, tedy i na autosomech. Meioticky tah je tedy stile pfitomen, ale jeho
plisobeni je zakryto supresi. V piipadé¢ dvou nezavisle se vyvijejicich populaci, se mohou
vyvinout rizné sobecké elementy a proti nim vyselektovat jiné supresory. Jestlize se
dostanou tyto populace posléze do kontaktu, mize u hybridi dojit k odkryti meiotického
tahu. Proti sobeckym elementiim nebudou totiz pfislusné supresory, zajiStujici vyrovnany
pomeér pohlavi.

U hybridnich samcii dochézi k likvidaci obou typt gamet, a to zpusobuje hybridni
sterilitu, a to vysvétluje Haldaneovo pravidlo (Frank 1991, Hurst & Pomiankowski 1991).
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Obrazek 3:

Meioticky tah u hybridi mezi poddruhy Drosophila pseudoboscura

Na ose Y je zobrazen rekombinovany chromosom X samcii vzniklych zpétnym kiizenim. Bilé useky jsou oblasti z
poddruhu USA a modré z Bogota. Pismenné zkratky oznacuji jednotlivé markery na chromosomu X. Nje pocet
samci daného genotypu, n je celkovy pocet jejich potomkii. Na ose X je zobrazeno kolik procent dcer samec
daného genotypu zplodil. V pripadé samcii se vSemi sledovanymi oblastmi na chromosomu X pochdzejicimi od
Bogota, je meioticky posun ve prospéch dcer velmi vyrazny. Upraveno podle Orr a Irving (2005).
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Meioticky tah miize vysvétlit i druhé pravidlo speciace o velkém vlivu chromosomu X/Z,
ale sobecké elementy se musi piednostné akumulovat na X/Z chromosomu (Presgraves,

2008).

3.3. Meioticka inaktivace pohlavnich chromosomu

Béhem spermatogeneze dochazi u druhli s heterogametickymi samci k transkripcni
inaktivaci X chromosomu a kondenzaci; kondenzovany chromosom X je mozné pozorovat
v meiotickych preparatech jako pohlavni telisko (sex body) (Turner, 2007). Inaktivace X
chromosomu je dobfe prostudovand hlavné usavcl. U samci drozofily nedochézi
k rekombinaci, takze se do nedavna myslelo Ze unich inaktivace neni, protoZze nebylo
pozorovano pohlavni télisko. Transkripcni studie vSak neddvno odhalila, Ze k inaktivaci
chromosomu X béhem spermatogeneze dochazi i u drozofily (Hense, 2007). Dalsi studie
zabyvajici se inaktivaci byly provedeny u vacnatcti, kobylek a nematod. U savcl inaktivace
zaCind béhem profaze 1. meiotického déleni a do urcité miry vytrvava az do konce
spermatogeneze (Henderson, 1965). Piesné se nevi pro¢ dochazi k inaktivaci, ale mohlo by
to byt proto, aby se potlacila nechténd rekombinace mezi nehomologickymi pohlavnimi
chromosomy (Jablonka & Lamb, 1990). Dalsi teorie tvrdi, ze by to mohlo byt proto, aby se
umlcely sobecké geny na pohlavnich chromosomech (Forejt, 1982).

Jestlize se druhy lisi natolik, Ze X chromosom neni rozpoznan a nedojde k jeho
spravné inaktivaci, mize to vést ke sterilit¢ hybrida (Lifschytz & Lindsley, 1972; Masly &
Presgraves, 2007). Na moznou ulohu meiotické inaktivace pii vzniku hybridni sterility
poukazuji expresni studie u drozofily. Podle Michalak a Noor (2003) lezi na X chromosomu
vice gent, které jsou nadmérné transkribovany v testes hybridii. U mysi domaci zplisobuje
porucha meiotické inaktivace chromosomu X sterilitu samct vyvolanou chromosomovymi
translokacemi (Homolka et al., 2007).

Az do nedavna se mé¢lo za to, Ze meioticka inaktivace pohlavnich chromosomu se
vyskytuje jen u organismil s heterogametickymi samci. Nedavno se ale zjistilo, Ze probiha
1 u ptaka (Schoenmakers et al, 2009). U organismll XY dochazi béhem meiosy k parovani X
a'Y pouze v malém useku, tzv. pseudoautosomalni oblasti. U ptaki je tomu jinak, objevuje
se u nich kompletni synapse, neboli spojeni chromosomi. Podle Schoenmakera et al. (2009)
zustava ZW par po celou profaze transkripcné€ inaktivovany a k jejich aktivaci nedojde diive
nez se chromosomy oddéli ve fazi diplotene. Z téchto vysledkli vyplyva, Ze meioticka
inaktivace by mohla byt obecnym jevem u heterogametického pohlavi (Schoenmakers et al,

2009 ; Namekawa & Lee, 2009) 1 kdyz u savct a ptaki probiha trochu odliSnym zptsobem.
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U chromosomtt XY zacinaji zmény chromatinu v nehomologickych ¢astech na obou
chromosomech, zatimco u ZW se nejspiSe §ifi heterochromatin z chromosomu W na Z. Zda
se tak, ze meiotickd inaktivace muze teoreticky vyvétlit vznik Haldaneova a Coynova
pravidla, jak u organismt s heterogametickymi samci i samicemi. Role meiotické inaktivace

chromosomu Z pfi vzniku hybridni sterility samic zatim nebyla studovana.

3.4. Teorie rychlejsich samc

Hybridni sterilitu samci mize zplsobovat i rychlej§i evoluce samci (Hollocher & Wu,
1996; Tao et al. 2003). Nabizi se otdzka pro¢ by se méli samci vyvijet rychleji nez samice.
Pti¢inou by mohl byt pohlavni vybér, ktery zptsobi rychlejsi evoluci genti exprimovanych v
samcich a uhybridi se pak snadnéji projevi nekompatibility (Wu & Davis, 1993).
Nekompatibility tak mohou sndze narusSit citlivou spermatogenesi. Malone a Michalak
(2008) povazoval teorii rychlejSich samci za mozné vysvétleni, pro¢ jsou u zaby rodu
Xenopus hybridni samci sterilni a samice plodné, piestoZze se jedna o organismy s
pohlavnimi chromosomy Z a W, a podle Haldaneova pravidla by to mélo byt naopak. Dale
byla teorie rychlej$ich samcti podpotena studii na komarech rodu 4edes (Presgraves & Orr,
1998).

Aplikovat teorii rychlejSich samct jako obecné vysvétleni Haldaneovo pravidla ale
nelze, protoze se neda pouzit u druhii s chromosomy Z a W, jako jsou ptaci ¢i motyli, kde
jsou castéji sterilni samice (Wu & Davis, 1993). Nevysvétluje ani Coyneovo pravidlo,
protoze geny prednostné exprimované v samcich nemusi lezet na pohlavnich

chromosomech.

3.5. Teorie rychlejsiho X/Z

Podle teorie rychlejsiho X se geny vadzané na chromosomu X vyvijeji rychleji nez
autosomalni, protoZe na nich dochézi k Cast&jsi fixaci recesivnich mutaci (Charlesworth et
al. 1987). Teorie predpokladala, ze budou X vazané lokusy vykazovat vyssi rozdily
v sekvencich v mezidruhovém srovnani. Chromosom X a autosomy se liS§i v efektivni
velikosti populace, mutacni rychlosti a silou jakou na né pilisobi ptirodni vybér (Vicoso &
Charlesworth, 2006), to mize byt ptfi¢inou jejich rozdilné rychlosti evoluce. Empirické
studie ale pfinasi rozporuplné vysledky. Podle nékterych studii provedenych na drozofilach
je rychlost substituce (zaménové mutace nukleotidd v fetézci nukleové kyseliny)
u pohlavnich chromosomt i autosomu stejna (Betancourt, 2002; Thornton et al.,2006). Pak
byla ale provedena studie u 12 rodd drozofil z nichZ né€kolik rodi vykazovalo rychlejsi

substituci na chromosomu X nez na autosomech (Singh et al., 2007). Nevi se, co pfesn¢
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znamend tento rozdil rychlosti evoluce X urtiznych rodi. U chromosomu Z je rychlejsi
evoluce jednozna¢ngjsi. Studie srovnavajici rychlost evoluce na pohlavnich chromosomech
u ptakt a savct dokonce ukazala, ze evoluce Z je rychlejsi nez X (Ellegren, 2009).
Vezmeme-li ale v tivahu, Ze se nékteré geny na X chromosomu zpisobujici sterilitu
exprimuji jen v pohlavi heterogamtickém a soucasné jsou-li na svém normalnim genetickém
pozadi Castené recesivni, pak mizeme vysvétlit obé pravidla speciace. Rychlejsi evoluce
genli na chromosomu X miize zpusobit rychlejsi vznik mezidruhovych nekompatibilit
na tomto chromosomu a muze tak vysvétlit, pro¢ je vE&tsi hustota genl hybridni sterility
na X nez na autosomech. Jenze redlna data ukazuji, ze ve skute¢nosti neni rychlost evoluce
na X o mnoho vétSi nez na autosomech, nékdy dokonce vitbec neni vétsi. Zda se tedy, ze
rychlejsi evoluce X nemuze byt dostateCnym vysvétlenim velkého vlivu pohlavnich

chromosomtl ve speciaci.

3.6. Pohlavni vybér

Na otazku pro¢ pohlavni chromosomy hraji tak diilezitou roli ve speciaci mize odpovédét
1 pohlavni vybér. Samci a samice jednoho druhu jsou v podstaté geneticky identicti, rozdily
exprimuji u jednoho pohlavi nazyvadme pohlavné ovlivnéné geny. Samci a samice se pak
mohou lisit i v morfologickych ¢i behavioralnich znacich, neboli tzv. druhotnych
pohlavnich znacich. Tyto znaky davaji vznik pohlavnimu dimorfismu a plsobi na né
pohlavni vybér.

Pohlavni vybér definoval uz Charles Darwin, protoZe extravagantni sam¢i znaky
nebyl schopen vysvétlit pouze pomoci prirodniho vybéru (Darwin, 1871). Pohlavni vybér je
zvlastni ptipad pfirozeného vybéru a zplsobuje pravé ono rozriznéni obou pohlavi. Plsobi
na znaky spojené s volbou sexudlniho partnera, nebo pifimo zodpoveédné za rozmnozovani.
Pohlavni vybér miize probihat bud’ v podobé opravdového boje jednoho pohlavi o druhé
nebo dochazi k jejich vybéru opacnym pohlavim, na zakladé riznych kritérii. Za urceni kdo
koho si vybird je zodpovédné také rozdéleni rodicovskych roli. Jestlize se jeden musi
o potomky starat vice, také je vybiravéjsi. Pravé v pripad€ kdy rodice investuji do potomki
velmi nevyrovnané pusobi pohlavni vybér nejsilnéji (Coyne & Orr, 2004). Nejcasteji
investuji vice do potomkl samice a jsou tim padem vice vybiravé nez samci. Existuji ale
1 systémy u kterych jsou role pfi opatrovani potomkli obraceny, v takovém ptipadé jsou

naopak vybiravejsi samci.

16



V roce 1975 A. Zahavi formuloval handicapovou teorii (Zahavi, 1975). Podle této
teorie si samice mize vybrat 1 samce s handicapem, naptiklad s nejdelSimi ocasnimi pery.
Jestlize samec 1 pres svlj handicap unikl parazitim a predatorim a dozil se tak
reprodukéniho obdobi, musi mit nadprimérnou fitnes. Rizikem pro samici ale je, Ze by
potomci mohli zdédit i samctiv handicap a neméli by tak vyhodu zadnou. Proto byla také
tato teorie dosti napadana. Nakonec se ale ukéazalo, ze by v nékterych ptipadech
handicapova hypotéza mohla fungovat ( Pomiankowski, 1987; Hastings, 1994). Dale pak
hypotéza indikatorova neboli teorie dobrych gent fikd, Ze pfitomnost urcitych
nefalSovatelnych znakt signalizuje kvalitu sam¢ich genti. Lisi se od handicapové hypotézy
tim, Ze znak nema funkci handicapu a samice si vybira samce, kterému tento znak nejméné
vadi.

Pohlavni chromosomy hraji dilezitou roli v pohlavnim vybéru. Divodl je proto
hned n¢kolik. Jednim diivodem je, Ze pohlavni chromosomy travi jinak dlouhou dobu
v samcich nez samicich. Naptiklad chromosom X trévi vice Casu v samicich nez samcich,
a proto se na ném fixuji geny vyhodné pro samice, ale nevyhodné pro samce. Takové geny
¢asto podminuji pohlavné dimorfni znaky, které hraji diileZitou roli v pohlavnim vybéru.
Zajimavé je, ze role pohlavnich chromosomt v pohlavnim vybéru se velmi lisi u organismi
XY a ZW. Dalsi geny ovlivnéné pohlavim jsou pohlavné antagonistické geny. Albert a Otto
(2005) ve svych modelech dokézali, ze u organismii XY samice preferuji samce s geny
prospéSnymi dcerdm. Naopak uorganismi ZW preferuji samice partnery s geny
prospéSnymi syniim. Divodem je to, Ze Z se pfendsi z otcl piimo na syny, kdezto X se
z otcl prenasi vzdy do dcer (Reeve & Pfenig, 2003). To muze vysvétlit pro€ jsou u ptaka a
motyli vice vyvinuté excesivni struktury nez tfeba u savcli. Dulezitou piredpovédi
matematickych modelt je, ze geny pro vybiravost samic jsou ¢asto vdzané na chromosom
Z. To bylo opravdu ukdzano u lejskti (Sather et al., 2007) i u mir (Iyengar et al., 2002).
Dal$im divodem pro¢ pohlavni chromosomy hraji diilezitou roli v pohlavnim vybéru je
skutecnost, ze u organismi se ZW nedochazi ke kompenzaci davky genii na pohlavnich
chromosomech (Itoh et al 2007; Ellegren et al. 2007). ProtoZe samci maji dva chromosomy
Z, ale samice jen jeden, jsou vSechny Z vdzané geny dvakrat vice exprimované v samcich
nez samicich. To miiZze vést k Cast&jsi vazbé pohlavné dimorfnich znakd, které se uplatiuyi
v pohlavnim vybéru, na chromosom Z.

Kromé toho, ze systém ZZ/ZW uptednostiiuje pohlavni vybér zalozeny
na excesivnich samcich strukturdch, pomaha i sympatrické speciaci. Jestlize maji pohlavné

se rozmnoZzujici organismy tendenci se rozmnoZovat s podobnymi jedinci hovoiime
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0 positivnim asortativnim (nendhodném) parovani, pokud preferuji spise odlisné jedince o
negativnim asortativnim parovani. Vznik positivniho asortativniho péafeni usnadiuje
genetickd vazba mezi genem pro samici preference a sam¢im znakem. Takova vazba se
pravé vytvori snaze u organismit ZW. Jak uZ bylo zminéno vysSe, sami¢i preference
u organismi ZW byvaji Casto vdzané na chromosom Z stejné jako geny pro pohlavné
dimorfni znaky, které si samicCky nejCastéji vybiraji. Vazba téchto znakli na jeden
chromosom usnadni vznik pozitivniho asortativniho pafeni a tim odStépeni druhti. Vazba
genu pro samic¢i vybiravost a sam¢i znak na chromosom Z byla zjiSténa naptiklad u lejskt
(Seether et al 2007). Snadnéj$i vznik pozitivniho asortativniho péfeni u organismu
s heterogametickymi samicemi miize vysvétlit pro¢ je uptakit ve srovnani se savci

Positivni asortativni pafeni mezi populacemi a tim padem vznik prezygotické
reprodukéni izolace mize vzniknout i jako adaptace proti Skodlivému kiiZzeni. Tomuto
procesu se fika reinforcement. Je to proces pii kterém na mistech druhotného kontaktu
populaci, které maji uz ¢astecné RIM dochéazi k jejich posileni. Reinforcement ptisobi jako
obrana proti hybridizaci, protoZze hybridni jedinci maji snizenou fitnes, a to snizuje i fitnes
jejich rodict. Podle teorie reinforcementu tim, Zze pfirodni vybér plisobi proti produkci
znevyhodnénych hybridd (Svedin et al., 2008), mlzZe dojit k posileni prezygotickych
izola¢nich bariér, nebo az k dokonceni speciacniho procesu. Naptiklad populace koljusky
ttiostné vyuzivaji dva riizné zdroje potravy a jedny jsou proto velké pfizplisobené Zivotu
u dna, druhé¢ s$tihlé zijici ve volné vod¢. Jedinec s intermedidrnim fenotypem nebude moci
dobie vyuzivat ani jedno prostiedi pro svou obzivu (Gow et al. 2007). Proto je vyhodné
positivni asortativni parovani a rozpoznavani stejné uzpisobenych jedincii. Reinforcement
je mozny pouze v piipadé, Ze jsou geny pro vybiravost samic a geny zpusobujici niz$i fitnes
hybridl ve vazbé. K této vazbé dochazi snadnéji u organismi ZW. Na chromosomu Z jsou
také cast€ji geny pro vnitini postzygotickou izolaci, jako je hybridni sterilita nebo
nezivotaschopnost. Reinforcement vznikly diky vazbé genli na chromosom Z byl opét
prokazan u dvou druhii lejskii (Seetre et al, 1997). Oba druhy, lejsek bélokrky i cernohlavy,
maji Cernobilé samce a Sedivé samice. V oblasti sympatrie lejsek ¢ernohlavy neni ¢ernobily
ale Sedivy jako samice. Setre a kolektiv (1997) ukézal, Ze ke zmén¢ barvy pefti doslo diky

reinforcementu, aby si v oblasti sympatrie samicky nepletly samce obou druhti.
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4. Zaver

Vysvétlit pravidla speciace se béhem tohoto 1 minulého stoleti snazilo a stale snazi mnoho
teorii, zatim ale nemame zadné konkrétni vysvétleni. Nejspise nebude pouze jedno, ale bude
kombinaci hned né¢kolika teorii. Dosavadni studium organismu s heterogametickymi samci
ukdzalo, Ze pohlavni chromosomy hraji ve speciaci velkou roli, coz bylo pozdé¢ji prokazano
1uorganismi s heterogametickymi samicemi. Pohlavni chromosomy obsahuji vice geni
zodpovédnych za hybridni sterilitu a vyvijeji se rychleji nez autosomy. Dokonce
chromosom Z vykazuje jest¢ rychlejsi evoluci nez chromosom X, proto by jeho vliv
na speciaci m¢l byt vétsi. U organismti ZW jsou také vybiravéjsi samice a na samce pusobi
silngj$i pohlavni vybér. To mlze vést k vyraznému pohlavnimu dimorfismu téchto skupin
a zaroven vysvétlit velkou diversitu ptaka a motyla. Roli chromosomu Z ve speciaci se ale
zabyvalo jen malo studii, a tak mechanismy pilisobici na chromosom Z jsou stale malo

probadany. Chromosom Z tak nabizi mnoho prostoru pro dalsi sudium.
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5. Navaznost na diplomovou praci

V diplomové préci se budu zabyvat roli chromosomu Z ve speciaci mezi slavikem obecnym
Luscinia megarhynchos a slavikem tmavym Luscinia luscinia. Slavik obecny Zije
v jihozépadni Evrop¢ a slavik tmavy obyva severovychodni Evropu a jeho aredl zasahuje az
do Asie. Ve stfedni a vychodni Evropé oba druhy vytvaieji hybridni zonu, kde se kiizi.
Slavik obecny a tmavy jsou morfologicky a ekologicky velmi podobni. U mezidruhovych
kiiZzenct jsou podle Haldaneova pravidla sterilni samice a samci jsou plodni. Pfedchozi
studie ukédzala, ze mezi obéma druhy dochézi k introgresi v obou smérech. Introgrese je
podle predpokladi vétsi na autosomech nez na chromosomu Z (Storchova et al., in
preparation). V ptfedchozi studii v§ak bylo pouzito malo lokusi a mym ukolem bude zjistit,
jak se méni introgrese podél celého chromosomu Z a vytipovat mozné kandidatni useky,
kde lezi speciatni geny. Ddale mym tukolem bude charakterizovat genetické sloZeni
sympatrické populace a identifikovat hybridy. Z odebranych vzrokd krve budu provadét
analyzu DNA ze slavikll v hybridni zon€. Identifikaci hybridd a jedinct ze zpétného kiiZeni
(backcrossti) budu provadét pomoci druhové specifickych polymorfismt. Dale pak budu
ur¢ovat pomoci mtDNA z jakého druhu pochazi matka daného hybridniho jedince, a tim

zjistime smér v jakém se slavici kiizi.
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