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Abstrakt

V soucasnosti se objevuje stale vice studii, které ukazuji, ze mezidruhova hybridizace a s ni
spojena genova introgrese maji zcela zdsadni vliv na evoluci zivocichd. Tyto studie zdaraziuji,
ze hybridizace a s ni spojena genova introgrese jsou dulezitym zdrojem genetické variability.
V ramci procesu adaptivni genové introgrese se mezi druhy mohou Sifit 1 adaptivni vlastnosti,
které¢ mohou druhtim pomoci rozsifit se do novych prostfedi. Mezidruhova hybridizace miize
ptispivat ke vzniku zcela novych fenotypti a unikatnich evolu¢nich novinek a vést tak k
adaptivnim radiacim. Hybridizace také miize byt pfi¢inou paralelni evoluce u mnohych
organismi. Dalsi zpusob, jak hybridizace ovlivituje evoluci, se tyka speciace. Hybridni speciace
muze byt jednou z pfic¢in vzniku novych druhti, ¢imz muze piispét ke zvyseni biodiverzity. V
mnoha pifipadech ma vSak hybridizace zcela opacné dopady a predstavuje nebezpeci zaniku
druhii. Cilem této bakalaiské prace je shrnuti a vysvétleni vySe popsanych procest a
mechanismi jejich fungovani, uvést vybrané ptiklady zivocicht, kterych se tyto procesy tykaji,

a celkovée zhodnotit roli mezidruhové hybridizace v evoluci zivocichd.

Klic¢ova slova: mezidruhova hybridizace, adaptivni genova introgrese, adaptivni radiace,

paralelni evoluce, hybridni speciace

Abstract

There is a growing number of studies showing that interspecific hybridization and gene
introgression have a creative role in the evolution of animals. These studies emphasize that
hybridization and a gene introgression represent an important source of a genetic variability.
Within the process of adaptive introgression, adaptive traits may spread among species and help
them to colonize new environments. Interspecific hybridization may also contribute
to the emergence of new phenotypes and evolutionary novelties and thus contribute to adaptive
radiations. Hybridization can be also a cause of parallel evolutions in many organisms. Another
way how hybridization affects evolution is related to a speciation. Hybrid speciation could be
one of ways how new species arise, and in this way increase the biodiversity. However in many
cases the hybridization has an opposite impact on species richness and present a danger of

species extinction by hybridization. The aim of this bachelor thesis is to explain and discuss the



above described processes, introduces selected examples of animals related to these processes,
and finally evaluate the role of interspecies hybridization in animal evolution.

Key words: interspecific hybridization, adaptive introgression, adaptive radiation, parallel
evolution, hybrid speciation
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1.Uvod

Druh je zékladni taxonomicka jednotka. Podle biologické koncepce druhu tvoii druh skupina
jedinct, ktefi se vzajemné plodné kiizi a od jedinct ostatnich druhti jsou oddéleny reprodukéné
izolaénimi mechanismy (Mayr 1942). V piirodé nejsou vzdy tyto reprodukéni bariéry
dostatecné silné a nékdy tak dochdzi k mezidruhovému kfiZeni (hybridizaci) a vzniku hybridd.
K ptirodni hybridizaci dochézi nejCastéji, kdyz se zméni arealy druhu. Pivodné fragmentované
arealy se opctovné rozsifi a dojde k sekundarnimu kontaktu. Vznikne sympatricka populace,
ktera vyusti v hybridni zony, coz jsou mista styku dvou populaci, ve kterych dochézi ke kiizeni
dvou geneticky odliSnych taxonti a je tak produkovéna hybridni populace jedinct s
kombinovanym genomem. Hybridni zony mohou byt Gzké nebo Siroke, stabilni po mnoho
desetileti, nebo se mohou jednosmérné posunovat (Grant a Grant 1992). Pokud jsou hybridi
veést ke genové introgresi neboli genovému toku mezi druhy (Baack a Rieseberg 2007).
Hybridizace a s ni spojena genova introgrese se obvykle objevuje u blizce ptibuznych druht,
které se odd¢lily v relativné nedavné dobé a nemaji dostatecné vyvinuté reprodukéné izolacni
bariéry. Populace s dobfe vytvofenymi bariérami mohou zit sympatricky nebo miize jedna

druhou vytlacit.

Reprodukéné izolaéni mechanismy délime podle toho, v jakém stadiu vyvoje plisobi.
Tzv, prezygotické reprodukéné izola¢ni mechanismy pusobi jesté pied vznikem zygoty. Déli
se na prekopulac¢ni a postkopulacni. Mezi nejjednodussi prekopulacni mechanismy patii
naptiklad geograficka ¢i Casova izolace (Coyne a Orr 1998). Obecné to jsou mechanismy, které
zabranuji tomu, aby se dva jedinci odlisného druhu spéafili. Druhym typem jsou postkopulaéni
reprodukéné izolaéni mechanismy, které umoznuji pafeni, avak zabratiuji oplozeni (gameticka
izolace). Piikladem je gametickd inkompabilita, coZ je neschopnost splynuti dvou pohlavnich
bunék. Vedle vySe uvedenych prezygotickych mechanismi je nutno se zminit o
postzygotickych reprodukéné izolacnich mechanismech, které se dale d€li na vnéjsi, které jsou
ovlivnény vnéj$imi faktory, a vnitini, které naopak nejsou ovlivnény vnéjSimi podminkami, a

zpusobuji sterilitu a nezivotaschopnost hybridu.

Hybridizace a s ni spojenad genova introgrese hraji diilezitou roli v evoluci jak rostlin
(Mallet 2005), tak zivocichti (Bullini 2009). Odhaduje se, ze k mezidruhové hybridizaci dochazi
u 25 % druhii cévnatych rostlin, 12 % evropskych druhti motylt, 10 % druhi ptaki, 25 % druhii
britskych kachen nebo 6 % evropskych savct (Schwenk et al. 2008).



Cilem této prace je shrnout mechanismy, kterymi mezidruhova hybridizace muze
ovlivilovat evoluci, a to zejména u Zivo€ichi, i kdyz podobné mechanismy se samoziejmé

mohou uplatiiovat i u rostlin. Tyto mechanismy detailnéji popisi v nasledujicich kapitolach.



2. Hybridizace jako dilezity zdroj genetické variability

Vétsina evoluénich procest, jako je geneticky drift, molekuldrni tah a ve vétSiné ptipada
i selekce, snizuji genetickou variabilitu v populaci. V opa¢ném sméru pusobi mutace, které
genetickou variabilitu generuji a jsou jejim zakladnim zdrojem. K mutacim dochazi obvykle
chybami v priibéhu replikace, ale také plisobenim mutagenti ¢i pomoci pieskokti transpozont
(Loewe 2008). Mutace miizeme d¢lit podle jejich rozsahu na bodové, kam patii zamény
jednotlivych nukleotidl, pfipadné inzerce a delece malého rozsahu. Dale chromosomové,
kdy dochézi k rozsdhlej$im translokacim ¢i vétSim inzercim ¢i delecim postihujici vetsi ¢ast
chromosomu (Smeds et al. 2016). A v posledni fadé jsou to mutace genomové, kam se fadi
napft. polyploidizace. Obecné plati, Ze ¢im véEtsi rozsah mutace maji, tim jsou méné Casté.
VétsSina novych mutaci je pro svého nositele Skodliva, ale nékteré mohou vést ke vzniku

uzite¢nych znakd, coZ umozinuje do organismu zavadét nové vlastnosti.

Z hlediska populaci jsou mutace a jimi vznikld geneticka variabilita velmi dilezité,
protoze umoznuji druhtim pfizptisobovat se ménicim se podminkam (Lynch 2010). Populace
s malou genetickou variabilitou se mohou hife pfizptisobovat ménicim se podminkdm
nez populace s velkou genetickou variabilitou (Frankham et al. 2005). Geneticka variabilita je
sniZzena zejména v malych populaci, ve kterych siln¢ ptisobi geneticky drift. Ve velmi malych
populacich, které napi. prosly efektem hrdla lahve (tzv. bottleneck), se mohou genetickym
driftem rozsifit i mirné¢ nevyhodné mutace a diky omezené velikosti populace pak miize
dochdzet k jeviim jako je inbredni deprese, které mohou vést az k vyhynuti populace

(Charlesworth a Willis 2009).

Vznik genetické variability pomoci mutaci je obvykle velmi pomaly jev. Muta¢ni
rychlost, tj. mnoZstvi mutaci vznikajicich v dané pozici za ¢asovou jednotku u vSech ¢lent
populace, zavisi predevSim na pfesnosti procesu replikace, Gc¢innosti reparacnich proces,
intenzité pisobeni mutagenti a mutabilité¢ sekvencniho motivu v dané konkrétni pozici fetézce
DNA. S rostouci velikosti populace a za stresovych podminek muta¢ni rychlost roste. Méni
se s velikosti genomu Zivocicha a zavisi také na tom, zda je zivocich dlouhoveky a jakou ma
velikost téla (Smeds et al. 2016). Mutac¢ni rychlost se 1isi také mezi genomovymi ¢astmi a je
zavisla na typu nukleotidt i na typu mutace. Castéji naptiklad vznikaji tranzice neZ transverze
(Nachman a Crowel 2000). Mutaéni rychlost je tedy napiiklad na mt DNA vyssi nez na jaderné
DNA. Ovlivnit ji mize blizkost k replika¢nimu pocatku, ¢i mira transkripce (Lynch et al. 2010).



Pomoci mutacni rychlosti je mozno odhadnout ¢as, kdy doslo k oddéleni dvou ptibuznych

druhil nebo populaci (Scally a Durbin 2012).

Mutaéni rychlost pro substituce je u rostlin a Zivodichti fadové 102 az 10°. Konkrétné

octomilka ma mutaéni rychlost asi 5-10 krat vyssi nez obratlovci. Mezi savci je vysoka muta¢ni

v v

Mezidruhovy genovy tok muze predstavovat vedle mutaci dilezity zdroj genetické
variability. Ta mize byt vyznamna zejména pro malé populace a pro populace, které prosly
efektem hrdla lahve. Pomoci genové introgrese muze dojit k velmi rychlé obnové genetické
variability. Nova geneticka variabilita se vSak svym slozenim alel bude liSit od té ptedchozi,
coz muze vyznamnym zpusobem ovlivnit fenotyp daného druhu. Vynikajici systém
pro zkoumani roli genetické variability a introgrese spojené s tvorbou novych fenotyptu
piedstavuji rybky cyprinodon bifasciatus a c. atrorus, znamy svou vysokou toleranci vuci
nepfiznivym a proménlivym podminkam prostiedi. Poskytuji systém pro zkoumani vzorka
fenotypové diverzifikace ve vztahu k rozdilim v podminkach prostiedi a vyskytu introgrese

u populaci jednotlivych druhti (Nordlie 2006).

Reprodukéni bariéra mezi druhy je obvykle selektivné propustna. Bariérou nejsou
schopny projit geny, které na genetickém pozadi ciziho druhu jsou nevyhodné, ale mohou ji
projit geny, které jsou na genetickém pozadi jiného druhu neutralni ¢i dokonce vyhodné
(Harrison a Larson 2014). Pokud dojde k rozsifeni adaptivniho znaku mezi druhy, mluvime
o tzv. adaptivni introgresi. V posledni dob¢ ptibyva piikladii tohoto jevu a ukazuje se, ze jde
o dualezity evolu¢ni mechanismus. Proto se mu budu vice vénovat v nasledujici samostatné

kapitole.

3. Adaptivni introgrese

Zivo¢isné druhy se pfizplisobuji zmé&ndm v jejich pfirozeném prostiedi, véetné zmén
zpusobenych ¢lovékem, vybérem vhodnych gentl, které se jiz vyskytuji v populacich nebo nové
vznikaji prostifednictvim mutaci. Moznym alternativnim mechanismem je ziskavani
adaptivnich genii od pfibuznych druhli pomoci genové introgrese v procesu zndmém
jako adaptivni introgrese (Norris et al. 2015). Adaptivni introgrese muze byt obzvlasté G¢inna
pfi ziskavani znakl, které byly casem ztraceny u druhli pfijemce, a které jiz fungovaly
u spolecného predka ptijemce a druht darch (Rieseberg 2009). Mize Casto vést k rychlejsi

adaptaci, nez tomu je napiiklad u mutace. Hybridizace je tedy v tomto ptipad¢ potencialnim


https://cs.wikipedia.org/wiki/Savci
https://cs.wikipedia.org/wiki/Hlodavci
https://cs.wikipedia.org/wiki/Kopytn%C3%ADci
https://cs.wikipedia.org/wiki/Prim%C3%A1ti
http://onlinelibrary.wiley.com/doi/10.1111/j.1420-9101.2010.02014.x/full#b58

zdrojem novych alel jiz testovanych pfirozenym vybérem. Tyto alely mohou piekonat hranice

druhu a zaclenit se do genomu piibuzného druhu.

V posledni dob¢ ptibyva ptikladl adaptivni genové introgrese. VétSina zivocCichu totiz
Zije v prostfedich, ktera nejsou konstantni a stale se méni. Jednim z druhti, kde je tento jev

asi nejintenzivnéji zkouman, je moderni ¢lovek (Homo sapiens).
3.1 Adaptivni introgrese u ¢lovéka

Pied 40 000 lety, doslo ke kontaktu moderniho ¢lovéka s neandrtalci a jejich vzajemnému
kiizeni (Racimo et al. 2015). Archeologické diikazy potvrdily, ze spolu tyto dvé skupiny
koexistovaly po dobu neuvétitelnych 2600 let. V Izraeli byly objeveny nélezy, podporujici
hypotézu, ze se v této oblasti pribézné stiidali populace neandertilci a modernich lidi.
Genetické vyzkumy umoznéné osekvenovanim neandrtalciho genomu odhalily, ze toto kiizeni
vedlo ke genové introgresi z neandrtalce do Clovéka (Vernot a Akey 2004). Uvadi se, ze 1-4 %
genomu moderniho ¢lovéka pochazi z neandrtalci (Green et al. 2010). U nékterych z alel, které
jsme zdédili od neandrtalcii se zd4, Ze nam pfinesly vyhodu. Patii mezi n€ alely genti podilejici
se napf. na imunité, pigmentaci vlast a pokozky, pihovani nebo metabolismu. Piedpoklada se,
ze ziskani nékterych téchto alel mohlo modernimu clovékovi pomoci adaptovat se na nové
klimatické podminky pfi jeho expanzi z Afriky. Jeden z nejslavnéjsich piikladi je pfizptisobeni
Tibetand na hypoxické prostiedi vysokohorské Tibetské ndhorni ploSiny, které jim umoziuje
alela ziskana pravé od neandrtalci (Huerta-Sanchez et al. 2014). Tibetska nahorni ploSina je
nehostinna po lidské osidleni, divodem je nizky atmosfericky tlak kysliku, omezené zdroje a
chladné klima. I pfes t€zké podminky k zivotu byla populace lidi schopna osidlit toto prostredi,
za coz vdéci alele genu EPASI, kterou populace ziskala od neandrtalci. Tato alela hraje
dilezitou ulohu v odezvé na hypoxii ve vysokych nadmoiskych vyskach (Shriver et al. 2004).
Na rozdil od lidi Zijicich v niZinach, ktefi se na vysokohorské prostiedi aklimatizuji tim, ze se
jim zvysi v krvi mnozstvi proteinu hemoglobinu. Tibet'anim se hodnoty hemoglobinu zdaleka
tolik nezvysSuji. Poméha jim to vyhnout se srde¢nim potizim, Které v disledku zhusténi krve
mohou zpusobit kardiovaskularni problémy. Je to vSak spojeno i s dalSimi vyhodami. Tibetské
Zeny nemaji tak vysoky tlak jako Zeny z nizin. To zptsobuje vy$si plodnost a nizsi tmrtnost
novorozencl. Problém by nastal v piipadé, kdy by tito lidé piesli do nizsich nadmotskych
vysSek. Doslo by totiZ ke zvySeni hemoglobinu a hladiny krevniho tlaku a to by mohlo vést ke
zvyseni rizika infarktu. Pfi t€hotenstvi maji tibetské Zeny v niZSich polohach vysoky tlak a

novorozenci maji nizsi porodni vahy, nez je obvyklé (Racimo et al. 2015).


http://onlinelibrary.wiley.com/doi/10.1111/mec.12415/full#mec12415-bib-0037

Neandertélci byli pravdépodobné dobie piizplisobeni prostiedi a mistnim patogentim.
Moderni lidé vstupujici do Evropy a zéapadni Asie ziskali diky adaptivni introgresi alel
od archaickych lidi zna¢nou vyhodu. Tyto alely ovliviiuji v expresi geni TLR (toll like
receptors), konkrétné TLR1, TLR6 a TLR10, které se u lidi vyskytuji na povrchu bun¢k, a jsou
spojeny se zvySenou mikrobialni rezistenci a zvySenym alergickym onemocnénim ve velkych
kohortach. Je znamo, ze detekuji bakteridlni, plisnové a parazitarni komponenty vcetné
flagellinu a glykolipidi. TLR jsou nezbytné pro vyvolani zanétlivych a antimikrobialnich
odpovédi, stejné jako pro aktivaci adaptivni imunitni odpovédi (Akira et al. 2006).
Introgresivni alely zvysily vrozeny imunitni dohled a intenzitu boje proti ur¢itym patogenim,
ale také hypersenzitivitu na nepatogenni alergeny, cozZ vede ke zvy3Sené citlivosti na alergie u
dnesnich lidi (Mayerle et al. 2013). To dokazuj, Ze proces adaptivni introgrese, zahrnujici nejen
tyto da popsané piipady, ale i mnoho dalSich, poskytl bohaty rezervoar novych genetickych
variaci, ktery lidem umoznil rychle se pfizptsobit riznym podminkam prostfedim (Racimo et
al. 2015).

3. 2 Miillerovské mimikry u motyli rodu Heliconius
Dalsi pozoruhodnym ptiklad adaptivni introgrese byl popsan u skupiny neotropickych motylt

rodu Heliconuis. Tito motyli ptesli od no¢niho na denni zpusob Zivota. To bylo spojeno
s odpovidajicim zvySenim vizualni komunikace (Vieira a Rozas 2011). Dnes je tato bohata
skupina jihoamerickych motyld, znama hlavné kvuli evoluci stovky barevnych vzora
na kiidlech a Mullerovskym mimikram, které slouZi jako ochrana pied predatory. Geografické
mozaiky fady barevnych vzord, jako je naptiklad Heliconius melpomene, jsou velmi podobné
mozaikam u jinych druht. To vedlo k hypotéze, Ze si jsou tyto druhy motyli podobné v
dasledku adaptivni genové introgrese. To je velmi vyhodné, protoze to druhim umoziuje
podélit se o nédklady na ,,vzdélavani* predatora. Predator ulovi jednoho a od té doby vi, ze jsou

nechutni a nejedli (Dasmahapatra et al. 2012).

v

Nejsilngjsi jednosmérna adaptivni introgrese byla zjisténa mezi H. melpomene a H.
timareta, u nichz k probih& plynuly genovy tok. Podle Pardo-Diaz et al. (2012) prob¢hly mezi
H. melpomene na H. timareta mnohonasobné hybridiza¢ni udalosti, které zprostiedkovaly
ziskani barevnych adaptaci. Tato introgrese dovolila H. timareta kolonizovat nova stanoviste,

ve kterych 1ze dokonale vyuzivat téchto ochrannych Mullerovské mimiker.



3.3 Adaptivni introgrese u komara Anopheles
Duleziti vektofi, malarie, komati rodu Anopheles, jsou dalsim dukazem adaptivni genové

introgrese. Tito komari se vyskytuji v pfirodé ve dvou odlisSnych sympatrickych populacich,
A. coluzzii a A. gambiae. A. coluzzii je noveé popsany druh (Coetzee et al. 2013) morfologicky
stejny jako A. gambiae. Oba jsou tedy nerozliSitelni a jejich identifikace je provadéna podle
rozdili v ribosomalni DNA v blizkosti centromery chromozomu X. DuleZity rozdil mezi A.
coluzzii a A. gambiae spoc¢iva v jejich citlivosti k insekticidim, které se pouzivaji pro kontrolu
malarie. U A. gambiae se vyskytovala v mnohem vys3si frekvenci mutace kdr Vgsc-1014F na

chromozomu X zodpovédna za rezistenci vuéi insekticidim. Tato rezistence je vysledkem

jediné bodové mutace v genu, ktery kdduje sodikovy kanal (Martinez-Torres et al. 1998).

V Mali byli nalezeni hybridi mezi A. coluzzii a A. gambiae, kteti méli typicky kratka
zivotni stadia, pravdépodobné kvuli snizené kondici (Lee at al. 2013). V Guinea-Bissau
(Marsden et al. 2011) a Ghana (Clarkson et al. 2014) byly dokonce zjistény piipady, kdy doslo
ke zpétnému kiiZeni s nékterym z mateiskych druht (Lee et al. 2013). V Mali byl podle
Clarksona et al. (2014) roku 2006 gen zpusobujici rezistenci na insekticidy kdr stabilné
introgresovan z A. gambiae do A. coluzzii. DoSlo tedy rozsdhlému mezidruhovému toku,
ktery je priCinou rezistence na pyretroidni insekticidy a DDT. Toto je piiklad, kdy ma
introgrese zcela negativni dopady na lidstvo a predstavuje potencionalni hrozbu tykajici
se realizace programd, které slouzi jako prevence malarie. Z hlediska komart a jejich pieziti je

vyhodna.

3.4 Rezistence mysi vii¢i pesticidiim
DalSim Zzivocichem, ktery si vyvinul rezistenci proti chemické ochrané pomoci adaptivni

introgrese, jsou mysi. V jejich piipadé€ Slo konkrétné o rezistenci proti warfarinu, coz je 1ék
uzivajici se na srdZzeni krve v mediciné¢ a antikoagula¢ni rodenticid, ktery se pouZziva jiz
desetitisicileti k hubeni hlodavci. Inhibuje komplex vitaminu K epoxid reduktazy (VKOR),
ktery je nezbytny pro recyklaci vitaminu K a koagulaci krve (Sadler 2004). Vitamin K je
rozpustny v tucich. Velkou ulohu ma v krevni srazlivosti, konkrétné v aktivaci koagulacnich
faktort II, VII, IX, X, které jsou produkovany v jatrech v neaktivni formé&, a pravé vitamin K

je pfeméiuje na jejich aktivni formy.

Mys domaci (Mus musculus domesticus) a mys alZirska (Mus spretus) jsou dva druhy
mys$i vyskytujicich se v Evropé, které se od sebe oddélily pied 1,5 az 3 miliony lety. Oba druhy
maji dobie vytvorené reprodukcné izolacni bariéry a v piirodé dochdzi k hybridizaci jen velmi

vzacné (Hedrick 2013), nicméné v laboratofich se dokazi ¢aste¢né plodné kiizit. Vyzkumy



ukazaly, Ze M. m. domesticus ziskal introgresi od M. spretus vyhodnou alelu vkorcl. Gen
vkorcl je evolu¢né konzervovan od bezobratlych az po savce. Adaptivni molekularni vyvoj
vkorcl v M. spretus vedl k fixaci alel, které poskytuji rezistenci k warfarinu, ktera se
pak rozsitila i do M. m. domesticus (Song et al. 2011). Pravé tato alela je zodpovédna za
odolnost viic¢i tomuto piipravku, ktery se pouziva v domécnosti. Odolné kolonie mysi domécich
byly objeveny v Evropé, Americe, Asii a Australii (Jackson a Ashton 1986). Tento piiklad
dokazuje, ze i velmi vzacna hybridizace mezi pomérné vzdalenymi druhy mize stacit k pfenosu

adaptivniho znaku mezi druhy.

4. Hybridizace a adaptivni radiace

Dals§im dutlezitym evolu¢nim jevem, ktery se zdd byt siln¢ ovlivnén hybridizaci a genovou
introgresi jsou adaptivni radiace a obecné rychlost speciace. Tyto procesy jsou usnadnény
mezidruhovym genovym tokem, diky kterému se mohou mezi druhy $ifit adaptivni vlastnosti
(Mallet 2007). Adaptivni radiace, je proces, kdy se z jednoho ¢i nékolika malo rodicovskych
druhti za pomérné kratkou dobu pomoci speciace vyvine mnoho riznych blizce ptibuznych
druht, které se vzajemné li§i svymi adaptacemi. To je usnadnéno mezidruhovou hybridizaci pfi

invazi do novych adaptivnich zon (Seenhausen 2004).

Konkrétné Schluter (2000) definoval adaptivni radiaci jako "diferenciaci jediného
ptedka do fady druhd, které obyvaji rlizna prostiedi a 1i8i se znaky vyuzivanymi k vyuzivani
téchto prostiedi" a jako kritéria pro detekci adaptivniho zafeni byly pouzity Ctyii rysy:

1) spole¢ny rodovy ptivod

2) korelace fenotyp-prosttedi (empiricky dikaz korelace mezi riznymi fenotypy druhi
potomka a jejich odlisnych prostiedi)

3) uziteénost vlastnosti (experimentalni nebo teoretické testy vykonu nebo vhodnosti vlastnosti
v ptisluSném prostiedi)

4) rychla speciace

Tento proces vyzaduje vysokou uroven dédiénych zmén v rysech spojenych s ekologickou

a reproduk¢ni izolaci. (Meier et al. 2017)

Znamymi ptiklady adaptivnich radiaci jsou naptf. Darwinovy pénkavy (Petren
el al. 2005) nebo cichlidy v Africkych jezerech (Seenhausen 2016). Otazkou pro¢ u nékterych

skupin druhti probihd speciace a adaptivni radiace velkou rychlosti, zatimco u jinych ne,



se vé&dci zabyvali po dlouhou dobu. Tradi¢né se zdtraziiovalo, ze druhy radiuji, pokud je jim
umoznéna ekologicka piilezitost proniknout do nového prostiedi. Proto jsou adaptivni radiace
tak Cast¢  na ostrovech dosud neosidlenych ptibuznymi druhy (Schluter 2000). Tento proces
umoziuje ekologické piizptisobeni celé fady Casto neosidlenych nik, kdy pouze jedna linie

obsadi novy prostor.

Nové studie ovSem naznacuji, ze k adaptivnim radiacim miize podstatné piispivat
i hybridizace a s ni spojena introgrese (Seenhausen 2004, Palmer et al. 2015, Bernen
et al. 2015, Reifova et al. 2016). Ukazuje se, ze téméf u vSech piikladd adaptivni radiace
dochézi k mezidruhové hybridizaci, a to nejen mezi blizce ptibuznymi druhy. Tato hybridizace
muze vést k vyraznému obohaceni genetické variability jednotlivych druhli, kombinaci alel z
riznych druht mohou vzniknout zcela nové fenotypy a evolucni novinky, diky kterym miize

za velmi kratkou dobu vzniknout ohromné mnozstvi fenotypové odlisnych druht.

4.1 Adaptivni radiace u Darwinovych pénkav
Kultovnim piipadem jsou Darwinovy pénkavy, jenz byly objeveny Charlesem Darwinem

pii jeho plavbé kolem svéta na lodi Beagle v letech 1831-1836. Jeho zastavka na souostrovi
Galapagy byla klicovou udalosti. Toto souostrovi vzniklo vulkanickou cinnosti. Jednotlivé
ostrovy se lisi vékem, vegetaci, topografii a velikosti. A diky izolaci ostrovli od pevniny je toto
misto perfektnim mistem pro speciaci a evoluci. Dnes vime, Ze uz tehdy vznikaly prvni
Darwinovy evolu¢ni mySlenky. Objevil zde skupinu ptakd, Kterd se na toto souostrovi dostala
z jihoamerické pevniny a obyva patrn¢ kazdy ostrovu. Tato skupina ¢trnacti zijicich druhi ptaka
nema vsak na kazdém ostrové stejné slozeni. Kli¢ovymi adaptivnimi rysy jsou u jednotlivych
jedinct velikost a tvar zobdku. Charles Darwin pravil: "Kdyz vidime tuto gradaci a rozmanitost
struktury v jedné malé, uzce piibuzné skupiné ptaku, clovek by si mohl opravdu piedstavit, Ze
z ptuvodniho malého poctu ptakli v tomto souostrovi byl jeden druh vzat a upraven pro rtizné
ucely" a upozornil na tvar zobaku a velkou rozmanitost v tomto rysu ve svém druhém vydani

knihy O vzniku druhit prirodnim vybérem.

V roce 1936 nazval britsky ornitolog Percy Lowe tyto ptaky souhrnné¢ Darwinovy
pénkavy. Darwinovy pénkavy jsou uvadény jako ucebnicovy piiklad evolu¢niho ptizpiisobeni
konkrétnim podminkam. Jediny rodovy druh se vyvinul béhem n€kolika milionti let do ¢trnacti
uznanych druhtl, které se lisi velikosti a tvarem zobaku specializovanych na pouziti riznych
potravinovych zdroji, kterym se konkrétni druh na urcitém ostrove ptizptisobil (Schluter 2000).
Kazdy druh ma tvar a velikost zobaku jedine¢ny, zatimco jiné morfologické znaky jsou do

znacné miry konstantni s menSimi odchylkami (napfiiklad celkova velikost, velikost kiidla nebo



nohy) (Grant 1999). Tyto modifikace zobaku jsou diikazem, ze se jednotlivé druhy pfizptisobily
rozdilnému potravnimu zdroji, ktery je na kazdém ostrové viceméné odlisny a probé&hla u nich
adaptivni radiace. V dile od Abzhanova et al. (2004) byla studovana genetika ruznych forem
zobakt Darwinovych pénkav. Bylo zjisténo, Ze tuto variabilitu zobaku determinuji prenasalni
chrupavky a premaxilidrni kosti. Uvadi se zde take, Ze za hloubku a §ifi zobé&ku je zodpovéna
molekula Bmp4. Na vyvoji délky zobaku se soucasné podili signalni draha zavisla na
calmodulinu (Grant a Grant 2008). Pravdépodobné nejdulezitéjsim genem ovliviiujicim tvar
zobaku, je gen ALX1. Alely genu ALX1 se $ifi mezi druhy pénkav genovou introgresi. Jak
ukézal vyzkum genu ALX1 u pénkav, mirné promény tohoto genu nevedou k defektim, ale
oteviraji cestu k evoluci a diverzifikaci. Zadni piislusnici jednoho druhu pénkav nemaji gen
ALX1 uplné totozny. Diky souhie téchto mechanisml se pénkavy liSi riznymi variacemi
tlustého, ¢i kratkého zobaku, ktery mize byt bud’ tupy nebo ostry, maly nebo velky. Tvar
zob&ku mimo jiné piispiva k reprodukéni izolaci mezi jednotlivymi druhy pénkav. Dukazy
introgrese byly zjistény porovnanim autosomalniho fylogenetického stromu s lokusy na
gonosomech a mtDNA a pomoci testi ABBA-BABA (Lamichhane et al. 2015).

Ptaci s mohutnymi zobaky se adaptovali na louskani tvrdych plodi a semen. Ptaci
s Uzkymi Sidlovitymi zobaky se piizpusobili k lovu hmyzu. Pénkavy rodu Geospiza, Zijici
pievazné na zemi, maji mohutny, trojuhelnikovity zobak. Specializuji na seminka roztrousena
po zemi, kterd drti svym silnym zobdkem Zajimavym druhem patiicim do tohoto rodu
je pénkava ostrozuba (Geospiza difficilis). Pénkava ostrozuba si ziskala zlovéstny pseudonym
,»pénkava upifi“. Svym velmi ostrym a silnym zobak napada jiné druhy ptaku, vétsinou tereje,
jejichz krev ji slouzi pravdépodobné jako zdroj proteinu a tekutin, kterych je na ostrove
nedostatek (Bowman a Billeb 1965). Tato drobna pénkava se dale zivi semeny, hmyzem,
nektarem opuncii, ale také vejci vétsich ptakli. Vejce jsou vsak Casto dvakrat tak vétsi, jako
jejich utocnici (vejce vazi kolem 55 g, pénkava jen 20 g) (Tebbich et al. 2010). S oblibou
je vyvaluje z hnizd a nasledn¢ je rozbiji pomoci svého zobaku o kameny. Na Galapagach dale
Ziji pénkavy rodu Camarhynchus, stromové pénkavy. Hledaji vétSinou larvy hmyzu pod
dfevem, k ¢emuz maji uzptsoben dolu zahnuty zobak. Rod Certhidea ma zobak ptizptisobeny

k lovu hmyzu. Ctvrtym rodem je Pinarolaxias, Zijici na kokosovém ostrové, charakteristicky

svym dlouhym $pi¢atym zobakem (Sato et al. 1999).
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Varianty zobaki Darwinovych pénkav a jejich specializace na odliSné zdroje potravy.

(More, R. et al. 1998, upraveno)
4.2 Adaptivni radiace u cichlid
Cichlidy, tvorfici rodinu nejrozmanitéjsich sladkovodnich ryb. Jejich evoluce se vyznacuje
rychlou speciaci a adaptivni radiaci., jenz jsou u¢ebnicovym piikladem téchto procest. Jedna
se o ryby obyvajici sladké vody pfedevsim africkych jezer Tanganika, Malawi a Viktoriino

ey

jezero. Cichlidy obyvaji skalnaté iseky jezera, n¢které ziji alopatricky, nékteré sympatricky.
Mnoho part blizce piibuznych sympatricky Zijicich druht cichlid se 1i8i se svatebnim zbarveni,
které je dilezité pti speciaci, vybéru partnera (Allender 2003) reproduk¢ni izolaci. Kvili izolaci
v jezerech vzniklo za poslednich 15 000 miliont let vice nez 500 fenotypové odlisnych druhii,
kolem 220 rodu a stale se velky pocet novych druhti ryb vytvaii (Johnson et al. 2000).
Predpoklada se, ze pocCet druht koreluje s velikosti jezer, coz odpovidd ocekavani, ze
rozmanitost druhii se zvySuje s heterogenitou stanoviSté a s moznosti oddéleni na zakladé¢
vzdalenosti a diverzifikace (Seehausen 2006). Vyvoj téchto linii a jejich genomu byl

pravdépodobné utvaien cykly populaéni expanze, fragmentace a kolonizace jezera. K

diverzifikaci, ptispélo vysuSeni nékterych ¢asti jezer, nasledna re-kolonizace a epizodicka
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adaptace na mnozstvi ekologickych nik (Joyce et al. 2011). V jezerech byla vSak zaznamenana
velka diverzifikace cichlidnich ryb, kterd je spjata se speciaci (Bezault 2011) a jasnou
hybridizaci mezi druhy (Seehausen 2008). K tomu mohla pfispét Spatna viditelnost jezera
(Seenhausen 2006) nebo kolisani hladiny jezera, jenz sloucilo stanovisté, a tak doSlo k
naslednému kiizeni mezi druhy (Sturmbauer 2001). Existuji dvé ptibuzné hybridiza¢ni
hypotézy, které mohou vysvétlit vznik rozmanitosti africkych cichlid. Prvni z nich je, Ze
hybridizace mezi dvéma druhy muaze poskytnout genetické variace, a tim umoznit vznik
adaptivni radiace. To znamen4, Ze tato po¢ate¢ni hybridizac¢ni udalost je zdrojem celé adaptivni
radiace. DalSi myslenkou je "syngameonova hypotéza", ktera tvrdi, Ze hybridizace mezi blizce
ptibuznymi liniemi (tj. prvotnimi druhy adaptivniho zafeni) mize generovat genotypy, které
umoziuji dosazeni diive neobsazenych nik, a piilezitostna hybridizace mezi radiujicimi liniemi
pak muze i nadale usnadiiovat obsazovani novych prostiedi (Seenhausen 2004). Meier et al.
(2017) podporuji prvni hypotézu, Ze stard hybridiza¢ni udélost poskytla potfebné rozdily

k osazeni novych nik a tim umoZznila adaptivni radiaci.

Adaptivni radiaci vzniklo velké mnozstvi druht, jejichz fenotypova rozmanitost se 1isi
v chovani, tvaru téla, zbarveni a ekologickou specializaci. V pozoruhodné kratkém vyvojovém
obdobi vytvoftily cichlidy oslnivou fadu morfologii Celisti a zubt, které jsou ptizpiisobeny
riznym zpusobiim krmeni (Kocher 2004). Byly objeveny bylozravé i masozravé druhy, druhy
s usty a zuby pfizptisobenymi k chytani drobného zooplanktonu, ¢i k drceni plz. Nekteré
cichlidy jsou adaptovany také k loveni jinych ryb. Nalezneme zde i formy specializované na
pozirani pouze ploutvi, Supin, nebo oéi jinych ryb. Aby se rodina cichlid mohla vyvijet ve velké
mnozstvi druht v geograficky omezené oblasti, populace se musi rychle stat dostatecné

odlisnymi, aby koexistovaly a ztistavaly reproduktivné izolovany v sympatiich.

Rozdily v mitochondrialnim DNA jsou u cichlid jest¢ mensi neZ u soucasnych lidi.
To by znamenalo, ze k adaptivni radiaci doSlo jesté pied krat$i dobou, neZ se datuje vznik
Viktoriina jezera (Wilson 1995).
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Vzory rozmanitosti cichlid v Africe. Mapa znazorfiuje kontinentalni rozlozeni druhové bohatosti cichlid.

(Sungani et al. 2017, upraveno)

5. Hybridizace a paralelni evoluce

Paralelni evoluce je déj, kdy nezavisle na sob€ v populacich rizné rozmisténych po svété dojde
k n¢jaké adaptaci, ktera je podminéna naptiklad podminkami prostiedi. U vSech dotcenych
populaci se adaptace projevi stejn¢ i piesto, ze jsou od sebe vzdalené stovky kilometrd
(Colosimo et al. 2005). K paralelni evoluci ¢asto dochazi, kdyz se reproduk¢ni izolace vyvine
jako vedlejsi produkt ekologicky zalozeného divergentniho vybéru a piedpovida, ze vlastnosti,
které urcuji reprodukéni izolaci, by se mély vyvijet ve vztahu k zivotnimu prostiedi. Vysledkem
je reprodukéni kompatibilita mezi populacemi, které obyvaji podobné prostiedi, a reprodukéni

izolace mezi populacemi, které obyvaji rizna prostredi (Rundle et al. 2000).

Koljusky ttiostné (Gasterosteus aculeatus) ptredstavuji vykonny systém pro studium
paralelni evoluce. Mezi moiskymi a sladkovodnimi formami koljuSek dochazi ke genovému
toku podél pobieznich fek (Colosimo et al. 2005). Genova introgrese umoziuje Sifeni
adaptivnich alel mezi populacemi (Barton et al. 1993) a vznik paralelnich fenotypt. Pfi
postupném pronikani do spletitého svéta regulacnich gent jsem se jiz nékolikrat setkala

s podivuhodnym piipadem, kdy je jeden a ten stejny gen zodpovédny za mnohonasobny
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nezavisly vznik a néslednou evoluci néjakého morfologického znaku. V tomto ptipad¢ to je gen
Ectodysplasin (Eda). Nedavné molekularni dikazy (Colosimo et al. 2004 ) naznacuji, ze
dochazi k opakovanému piechodu moiskych populaci do sladkych vod, ktery je z velké ¢asti

ovlivnén Géinky tohoto jediného hlavniho genu Ectodysplasinu.

Koljusky jsou ve svém ptivodnim motském prostiedi vybaveny pancéfovanymi deskami
na bocich a panevnimi trny. Po kolonizaci sladkych jezer a iek, ke které doslo mnohokrat, se
opakovan¢ pancéfované desky i trny ztratily a doslo k velké zméné fenotypu. Plivodni moiska
forma méa 32 az 36 pancéiovych desek od hlavy k ocasu, sladkovodni forma mé ve stiedu fady
desek mezeru nebo si uchovava pouze nulovy pocet az devét desek na piednim konci (Deagle
et al. 1996). S kolonizaci sladkovodniho prostfedi byly mimo jiné zahrnuty zmény tvaru téla,
kostry, trofické specializace, pigmentace, hospodaieni se soli, délka Zivota a preference
partnera pii pareni (McKinnon et al. 2002). Sladkovodni ekotypy maji vétsi velikost téla, jsou

neobvykle melanisticky zbarveny a podstatné del$i ostny nez moisk4 forma koljusek.

Fylogeneze zaloZenad na genu Ectodysplasinu, ktery odpovida za urcité rozdily mezi
motskou a fi¢ni formou ukazuje, Ze alely zptisobujici sladkovodni fenotyp jsou staré a do fek
se musely dostat uz pii kolonizaci moiskou formou (Jones et al. 2012). Podstatné tedy je,
7ze mutace podminujici sladkovodni fenotyp nevznikly v riznych fekach de novo, ale jsou
sdilené, coz svéd¢i o tom, ze se mezi populacemi sladkovodnich koljusek rozsifili introgresi

z motské formy (Deagle et al. 2011).

6. Hybridni speciace

Dusledky hybridizace mohou byt rozsahlé, protoze hybridizace v nékterych ptipadech muize
ovlivnit celé evolu¢ni linie druhti (Schwenk et al. 2008). Dalsi zpusob, jak hybridizace
ovliviiuje evoluci se tyka speciace. Druhy vznikaji nejcastéji tzv. St€pnou speciaci, kdy se jeden
druh rozd¢li do dvou dcefinych. Existuje ale ¢im dal tim vic ptfipadt, kdy novy druh vznikl

pomoci mezidruhové hybridizace (Mallet 2005).

Jako prvni s pojmem hybridni speciace piisel Carl Linne. Zaujala ho svou kvétni
strukturou rostlina Linaria (Linaria vulgaris), kterou pozd¢&ji nazval Peloria. Linne se odpoutal
od svych tehdejSich jistot a navrhl novou evolu¢ni hypotézu-moznost vzniku novych druht
pomoci hybridizace. Jeho hypotézu vsak podporovala pouze mala skupina védci. Ve 20. stoleti
se vSak diky cytogenetickym studiim skute¢né potvrdilo, Ze hybridizace muze sméfovat ke

vzniku nového druhu. Na rozdil od zoologt, tyto studie piesvédcily mnoho botaniki. Velmi
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dlouho probihaly mezi témito dvéma skupinami rozpory o tom, jaka je pravdépodobnost, Ze
novy druh mize skutecné vzniknou hybridizaci. Dnes mame mnoho metod ke genetické detekci

druhti, které naznacuji, Ze proces hybridizace je dulezitym zdrojem biologické rozmanitosti.

K hybridni speciaci dochazi, pokud jsou hybridni jedinci alespon ¢astecné plodni. Podle
Hermansena et al. (2011) by za hybridni druh mély byt povaZzovany jen takové populace
hybrida, které maji vii¢i obéma rodiCovskym druhiim vytvoteny reprodukéni bariéry. Ty jsou
u hybridni speciace velmi dilezité, jelikoz izoluji hybridni jedince od rodi¢ovskych druhd.

Pokud jsou tyto bariéry silné, mohou hybridni druhy Zit sympatricky s rodicovskymi druhy.

Existuje hybridni speciace polyploidni nebo homoploidni. Nové¢ vzniklé druhy
polyploidni hybridni speciaci maji zmnozené¢ sady chromozomil. Homoploidni hybridni
speciace, zatimco u rostlin polyploidni. Pfi¢inou je to, Ze rostliny nemaji oddélenou germinalni
a somatickou linii, nemaji ukoneny rist a casto jsou hermafroditické (dochazi
k samooplozeni). Zpétnym kiizenim polyploidnich hybridnich druhti s diploidnimi rodici,
vznikaji triploidni hybridi, ktefi jsou sterilni, nebot’ maji problém s mei6zou (Mallet 2007).
Reprodukéni bariéry tedy pfi tomto typu speciace vznikaji mnohem snadnéji nez pii speciaci
homoploidni. Pfikladem z fiSe Zivocicht je rosnicka méniva (Hyla versicolor), prvni objeveny
tetraploidni zivocich vznikly ze dvou diploidnich rodi¢tu (Holloway et al. 2006). Pokud
ptfi kiizeni dvou odliSnych linii vznika tfeti, zcela nova stabilni linie beze zmény poctu
chromosomi, mluvime o tzv. homoploidni hybridni speciaci (Mallet 2007). Tento typ
se objevuje mnohem castéji u zivocCichi. Je vSak daleko vzacnéjsi nez polyploidni hybridni
speciace a hybridi, vznikli homoploidni hybridni speciaci, mivaji ¢asto problém s fertilitou.
Vznik reprodukénich bariér je velmi dilezity pro vznik nového druhu. Aby byli homoploidni
hybridi evoluéné uspésni, fertilni a stabilni, musi byt reprodukéné izolovani od rodi¢ovskych
druhti prezygotickymi izola¢nimi bariérami nebo genetickymi, ¢i chromozomalnimi faktory,
zpusobujicimi sterilitu (Paun et al. 2009). Potomci mohou od kazdého rodi¢e ziskat
50% genomu, pokud se jednd o F1 generaci. AvSak dochdzi i k situacim, kdy v dusledku
zpétného kiizeni nese hybrid nerovnomérny piispévek genomu rodi¢ovskych druhti. To mize
vést k tvorbé novych rekombinantnich fenotypi, lisicich se od rodicovskych, a tim k mozné
kolonizaci nového prostiedi, diky novym vlastnostem. Nové osidlené prostfedi nemusi byt pro
rodicovské druhy dostatecné vyhovujici a dostupné, proto nemusi dojit k pareni. Jiny fenotyp
muze zpisobit, ze hybridi odmitnou své rodi¢ovské druhy jako potencionalni partnery, coz také

prispiva k reproduk¢ni izolaci.
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S hybridni speciaci u zivocichi se muzeme setkat hlavné u hmyzu, ryb, ptaka
ale i u savci. Nejnovejsim piikladem je delfin Stenella clymene (Tobler 2010), moisky savec,
ktery vznika pfirozenou hybridizaci. Pfevazna vétSina novych hybridnich druhl se objevuje
u hmyzu, kde to jsou hlavné motyli, jako motyl rodu Heliconius (Jiggins 2008), modrasek rodu

Lycaeides (Nice et al. 1999) nebo otakarek apalacsky (Papilio appalachiensis) (Kunte 2011).

U ryb jsou nejznamé;jsi mecovky (Jones et al. 2012) a cichlidy (Bezault 2011). U cichlid
bylo zjisténo 6 druht, které vzniky pomoci homoploidni hybridni speciace. Dal§imi druhy jsou
kaprovita ryba Gila seminuda (DeMarais 1992), pénice Dendroica auduboni (Brelsford 2011),
¢i vrabec italsky (Passer italiae) (Hermansen 2011). Kolik druht zivocichti vzniklo touto
cestou neni pfesné znamo. Vime vSak o 22 druzich zivocichi vzniklych homoploidni hybridni

speciaci (Schumer et al. 2014).

7. Zanik druhu hybridizaci

Hybridizace a genova introgrese jsou mocnym nastrojem evoluce. To plati jak v pozitivnim
(Stebbins a Daly 1961), tak i v negativnim (Rhymer a Simberloff 1996) slova smyslu. Pokud
dojde ke zmén¢ Zivotniho prostiedi, jsou mladé druhy v dusledku zvySené hladiny genového
toku velmi nachylné k zaniku. Homogenizace prostiedi mize zpusobit rychlou ztratu
biologické rozmanitosti a speciacni kolaps, ¢i extinkci. V disledku hybridizace, mtze dojit
ke splynuti nové vzniklych druhii. Tento proces je Casto nazyvan reverzni speciace,
¢i introgresivni vyhynuti (Rudman a Schluter 2016). Zjisténa hybridizace v souvislosti
s introgresi nemusi byt vzdy divodem k obavam. Introgrese miize v nékterych ptipadech
piedstavovat problém, avSak neni potieba situaci fesit vzdy, kdyz k ni dojde, protoZe ur¢ita mira
genoveho toku je normélni. Nepiedstavuje nebezpeéi, a dokonce muze byt dulezitym
evolu¢nim procesem (Allendorfetal. 2001). Témto piipadim by se méla v§ak vénovat zvysena
pozornost zejména tehdy, jedna-li se o ohrozené druhy, protoze hybridizace muze zpusobit
jejich vyhynuti nebo pocetni pokles, jehoz vinou bude druh vystaven vyssimu riziku dalSich
ohrozujicich faktord (Rhymer a Simberloff, 1996). Tento jev byl popsan pied vice jak 70 lety
(Seehausen 2016), nebyl vSak tehdy podrobné zkouman. Dnes se vyskytuje v populacich

koljusek, Darwinovych pénkav i u cichlid.

7.1 Ztréata biologické diverzity u koljusek

V jezete Enos, které se se rozklada na jihovychodé ostrova Vancouver v Kanad¢ k takové
reverzni speciaci doslo v letech 1994 az 2002 u koljusky tiiostné (Gasterosteus aculeatus)

(Rudman 2016). Koljuska tfiostnd se deli do dvou morfologicky liSicich se, sympatricky
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bezobratlymi. Limnické typy jsou mensi a jejich potravu tvofi zooplankton. Obecné se tyto dva
typy lisi ve funkénim chytdnim potravy, barvach, tvaru téla a barevnym vidénim.
Pravdépodobné vzdy dochédzelo k miniméalnimu genovému toku, mezi témito dvéma
populacemi. Vznikli hybridi byly vétSinou eliminovani pfirozenym vybérem. Pokud se vSak
podminky zménily, mohlo dojit ke zlepSeni zdatnosti hybridu. Pfed nékolika lety bylo zjisténo,
Ze dosSlo k rozpadu reprodukéni izolace, populace se hrouti a vznikd hybridni populace
(Seenhausen 2016). Diky hybridizaci se hybridi 5krat vice podobaji bentickemu nez
limnickému ekotypu. Ze dvou populaci miize vzniknout jedna a neni zaruceno, Ze pokud dojde
k obnoveni ekologickych podminek, bude biologick& rozmanitost vracena na pfedchozi troven
(Scheffer et al. 2001).

7.2 Zanik linii u Darwinovych pénkav

Ostrov Floreana je dalS$im pifikladem, kdy zména prostiedi vede k mezidruhové hybridizaci
a ztrat¢ biologické diverzity. Tento ostrov hosti tfi druhy pénkav Zijici sympatricky
v horském lese Scalesia, které se lisi velikosti a tvarem zobaku. Maly druh pénkavy
Camarhynchus parvulus je bézny, zatimco stiedné velky druh pénkavy C. pauper je kriticky
ohroZzeny a velka C. psittacula je vzacna (Bowman 1963). Biologové v poslednich letech
zaznamenali, Ze tyto tfi odlisné druhy pénkav zacaly hybridizovat. Pouhych 100 let souZiti
v sympatrii a hybridizace mezi druhy zpisobilo, Ze z ptivodnich tii linii, zbyly pouze dveé.
Pravdépodobné nejvzacnéjsi z téchto tii druhti C. psittacula se totiz zacal kiizit s jinymi druhy
pénkav (Kleindorfer et al. 2014). Analyza DNA sekvenénich markerti potvrzuje, ze v sou¢asné
dobé¢ existuji pouze dva odlisné druhy pénkav na Florean¢, malé a stiedni, a s nimi smiSena
skupina hybridd. Tito hybridi jsou odoInéjsi viuéi parazitni mouse Philornis downsi, cozZ jim
poskytuje vyhodu v piezivani (Dudaniec et al. 2007.) Soucasné srovnavaci studie morfologie
zobaku a velikosti téla ukazuji, ze nekteti ptaci vykazuji jak znaky od malych, tak od stfednich
druhti pénkav, coz naznauje, ze dochazi k dalsi hybridizaci. To mize byt potencionalni
hrozbou, protoZe z puvodné tii odlisnych druhtit mize nakonec zistat jen jeden (Kleindorfer

2014).

7.3 Zanik cichlid ¢innosti ¢lovéka
Podobny ptipad se odehral ve Viktoriing jezete. Cichlidy pfi pafeni pouzivaji vizudlni zbarveni

a znameni, typickd pro jedince stejného druhu. Lidska ¢innost vS8ak znemoznila jejich
komunikaci znecisténim jezera a odlesnovanim vedoucim K erozi. Souhra téchto faktort

zpusobila zakal, ktery je pfi¢inou snizeni viditelnosti zvySuje schopnost ndhodného péateni.
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Kdysi ¢isté vody jsou nyni temné. Spatna viditelnost vede k hybridizaci, ktera s velkou
pravdépodobnosti snizila rozdily mezi druhy, ovlivnila vyvoj barevnych vzor a matetskych
preferenci u téchto druhi a vedla kK jejich intergaci. Polovina druht cichlid je povaZovana

za vyhynulou a vétSina za ochrozenou (Seenhausen 2006).

8. Zavér

Ptedlozena bakalafska prace se zabyva tématem mezidruhové hybridizace a jejim vyznamem
vevoluci zivocichi. V minulosti byla role hybridizace v evoluci zivoichi znaéné
podhodnocena. Postupem Casu se této tématice zacalo vénovat stale vice biologii, ktefi ukazali,

ze hybridizace je mezi zivocisSnymi druhy béZznym jevem s vyraznym dopad na jejich evoluci.
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Hybridizace je diilezitym zdrojem genetické variability. Prostfednictvim genového toku
mezi druhy mohou Zivocichové ziskat také adaptivni vlastnosti, které jim mohou pomoci
prizptsobit se novému prostfedi a podstatnym zplsobem tak rozsifit své arealy. Ptipada
adaptivni introgrese je mnoho a tykaji se i moderniho ¢lovéka. V préci jsem dale uvedla dva
ptiklady tykajici se adaptivni introgrese genll zpusobujicich rezistence vuci pyretroidni
insekticidi, DDT a antikoagulacnim rodenticidiim, kterym je ¢loveék v podstaté také ovlivnén.
A dale pozoruhodné piizptisobeni motylid rodu Heliconius, které mu umoznilo pfezivani

V ramci rozSiteni varovnych vzori na kiidlech mezi pfibuznymi druhy.

Zcela nové poznatky ukazuji, Ze hybridizace mezi druhy miize podstatnym zpisobem
urychlovat adaptivni radiaci, Hybridizace a genova introgrese mize mimo jiné byt zodpovédna,
za vznik stejnych adaptaci na riznych casti Zemé v dusledku sdileni alel, a podporovat tak
paralelni evoluci u Zivo€ichli. MiiZze vyrazn¢ urychlit adaptivni radiace, tim Ze umoziiuje vznik
zcela novych kombinaci fenotyptd. Tato rozruznéni do novych linii byla zkoumana hlavné na
zobdku u Darwinovych pénkav a u cichlid, které¢ si vyvinuly nesmirné mnozstvi novych

fenotypovych forem a adaptaci béhem neuvéfitelné kratké doby.

V poslednich letech byl u riznych skupin Zivocichli zaznamenén rostouci pocet
zivo¢iSnych druht hybridniho pivodu. VétSina prikladi hybridnich druht je z tfidy hmyz
(zejména motyli) a ryby (ptfedevs§im cichlidy a mecovky). Kvili piibyvajicim ptikladim
hybridni speciace v zivo¢isné fisi, miizeme konstatovat, Ze je hybridni speciace dilezitym

mechanismem vzniku novych druht.

Na zéklad¢ dostupné literatury jsem vSak zjistila, Ze hybridizace ma dvoji roli
v dynamice biodiverzity. Na jedné strané, jak jsem vySe uvedla, maze ptispét ke zvySeni poctu
novych druhti. Na stran¢ druhé miize zpusobit fuzi zivocisSnych taxonil a zadnik druhu. Mezi
nejvice prozkoumané druhy, u kterych méla hybridizace takto negativni dopad patii koljusky,

Darwinovy pénkavy a cichlidy, kterym jsem vénovala samostatné kapitoly.

Mezidruhova hybridizace ma v evoluci zivocichi zna¢ny vyznam. Studium této
problematiky se rozviji zejména v posledni dobg, a to diky novym metodam sekvenovani, které
umoziuji snadno ziskat geneticka data celého genomu nebo jeho velké ¢asti pro témét libovolné

druhy.
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