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Abstrakt

Vznik novych druhii probiha pfevazné Stépnou speciaci. Nicméné posledni dobou ptibyvaji
dikazy o ptitomnosti hybridni speciace, tedy vzniku nového druhu zkiizenim dvou odlisSnych
rodicovskych druhii a to nejen u rostlin, ale i u zivocicht. Cilem této prace je shrnout
poznatky o hybridni speciaci a popsat jednotlivé priklady vyskytu hybridni speciace
u zivocicht. U zivocichti se vyskytuje zejména homoploidni hybridni speciace, pii které se
neméni pocet chromozomalnich sad. Zjistila jsem 23 hybridnich druht zivo€ichti vzniklych
homoploidni hybridni speciaci. Vétsinu z nich tvofili zastupci hmyzu a ryb, ale priklady se
nalezly i u zastupct ptakt a ryb. Vznik druhti hybridni speciaci u Zivoéichu se zda byt

Castéjsi, nez se myslelo.

Klicova slova: homoploidni hybridni speciace, polyploidni hybridni speciace, hybridogeneze,

reprodukéni izolace, zivocichové.

Abstract
Speciation mostly occur by splitting an ancestral species into two daughter species.

Alternatively, new species may arise by hybridization, a phenomenon known as hybrid
speciation. This type of speciation is frequent especially in plants, but recently, a growing
number of example has been described also in animals. The aim of this thesis is to summarize
the current knowledge about hybrid speciation and describe known examples of hybrid
speciation in animals. Hybrid speciation in animals is mostly homoploid, e.g. without the
change of number of chromosomes. | found 23 homoploid hybrid species in animals. Most of
them belong to insects and fishes, but know examples are also among birds and mammals.
Origin of species in animals by hybrid speciation seems to be more commons than was

previously thought.

Key words: homoploid hybrid speciation, polyploidy hybrid speciation, hybridogenesis,

reproductive isolation, animals
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1. Uvod

Mezidruhova hybridizace, neboli kiizeni mezi dvéma riznymi druhy, je v pfirodé relativné
bézny jev. Udava se, ze v ptirodé hybridizuje asi 25% rostlinnych druhi a piiblizné 10%
zivoCiSnych druht (Mallet 2005). Hybridni jedinci jsou Casto neZzivotaschopni, neplodni
a nebo $patné prizpisobeni piirodnim podminkam. Z tohoto diivodu se dfive predpokladalo,
ze mezidruhova hybridizace nehraje v evoluci az tak dualezitou roli. Dnes se vSak ukazuje, Ze
tomu tak neni a mezidruhova hybridizace muze byt velmi dilezitym faktorem v evoluci
(Mallet 2005). V nékterych piipadech, kdy jsou hybridi alespon ¢asteéné plodni, mohou
zprostiedkovavat genovy tok mezi druhy. Ktomu dochdzi spiSe u mladS$ich druht, které
divergovaly v nedavné dob¢ a nejsou mezi nimi jesté vytvoreny dostatené silné reprodukéni
bariéry. Mezidruhovy genovy tok miize vyznamné zvySovat genetickou variabilitu populaci
a mohou se jim mezi druhy Sifit i adaptivni vlastnosti (Mallet 2007). Mezidruhovi hybridi
mohou také vykazovat vlastnosti, které se nevyskytuji ani u jednoho z rodi¢ovskych druh,
které mohou byt v pfirodé za urcitych podminek vyhodné a umozni hybridiim napftiklad
osidlit novy biotop (Gross et al. 2005). V nékterych piipadech mutze dojit i k tomu, Ze
hybridni jedinci daji vznik samostatnému druhu, dojde k takzvané hybridni speciaci (Mallet
2005). Tomuto jevu se budu vénovat ve své bakalarské praci.

Hybridni speciace je zndma a zkoumand ptedevSim u rostlin. V posledni dobé se
objevuji piiklady vyskytu hybridni speciace i u zZivocCichli. Cilem této prace je shrnout
poznatky o vzniku druhi mezidruhovou hybridizaci, a to zejména o homoploidni hybridni

speciaci, u zivo¢ichi a uvést dilezité piiklady.



2. Hybridni speciace
Speciace neboli vznik novych druhii probihd ptrevazné rozstépenim rodiCovského druhu na

dva dcefiné druhy, tzv. $tépna speciace. Naopak pii hybridni speciaci vznikd novy druh
hybridizaci dvou rodicovskych druhd. Prvni zminky o hybridni speciaci se objevily uz u Carla
Linne, ktery se domnival, ze ur¢ita forma druhu Lnice kvétel (Linaria vulgaris), pojmenovana
Peloria, vznikla hybridizaci. Na zaklad¢é tohoto zjiSténi navrhl teorii, ze veSkeré druhy
vznikaji hybridizaci (Larson 1968). Charles Darwin se domnival, ze druhy, které nemaji
jasnou hranici mezi ptibuznymi druhy, vznikly hybridizaci (Darwin 1859). Mezi botaniky
a zoology vznikaly rozpory o to, jak pravdépodobny je vznik novych druhi hybridizaci. Podle
biologické koncepce druhu (Mayr 1966) tvofi druh skupina jedinct, ktefi se mohou mezi
sebou volné kiizit a zaroven jsou reprodukéné izolovani od jedinch jinych druhl. Tento
koncept piispél k odklonéni od myslenky vyznamu hybridizace a mezidruhového genového
toku v evoluci. Nicméné v dnes$ni dob¢ Ize druhy dobie geneticky definovat a objevuji se
ptiklady vzniku druhit mezidruhovou hybridizaci nejen u rostlin, ale 1 u Zivocichtl.

Dulezité pro hybridni speciaci je vznik reprodukénich bariér, které izoluji hybridy od
rodicovskych druhti a zamezuji jejich splynuti. Takova reprodukéni bariéra mize vzniknout
napiiklad polyploidizaci genomu u hybridi (Baack 2007). Pokud jsou tyto bariéry silné,
mohou hybridni druhy zit sympatricky s rodi¢ovskymi druhy (Hermansen et al. 2011). Pokud
silné nejsou, musi hybridni druhy Zit v jinych oblastech nez rodi¢ovské druhy, aby vzajemné
nesplynuly (Nolte 2006). Je pak ale otazkou, zda takové hybridni populace povazovat za
samostatny druh ¢i ne. Hermansen et al. (2011) navrhuje, Ze za samostatny hybridni druh by
méla byt povazovana takova populace, kterd si vyvinula alesponn ¢aste¢né izola¢ni bariéry
vuci rodiCovskym druhiim.

2.1 Polyploidni hybridni speciace

Pokud dochézi pii vzniku nového druhu ke zmnoZeni chromozomalnich sad u hybridi, jedna
se o polyploidni hybridni speciaci. U tohoto typu speciace neni problém s vytvofenim
reproduk¢nich bariér mezi hybridnim druhem a rodiCovskymi druhy, jelikoz vSichni nové
vznikli hybridni jedinci maji zmnozené genomy. Zpétnym kiizenim S rodici, pokud je to
viibec mozné, vznikaji sterilni gamety (Mallet 2007).

K polyploidni hybridni speciaci mize dojit tfemi zpasoby: 1. Zdvojenim somatickych
chromozomt diploidniho hybrida (Ramsey 2002). 2. Fuzi dvou neredukovanych gamet.
3. Pomoci tzv. triploidniho mostu. Zde splyvaji diploidni gamety s haploidnimi normalnich

jedincti. Castéji se jednd o neredukované oocyty, jelikoz neredukované spermie jsou méné



uspésné pii oplodiiovani (Otto 2000). Vznikaji triploidni jedinci, ktefi jsou za normalnich
podminek sterilni. Pokud dojde k tetraploidni formaci, tedy zkiiZzeni jedinct s triploidnimi
gametami a jedinci s haploidnimi gametami, vznika tetraploidni hybrid (Husband 2000,
Ramsey 2002).

n¢kolika faktory: Rostliny maji neurcity rtist a neoddélenou somatickou a germindlni linii.
Dale je vétsina rostlin hermafroditicka a dochazi u nich k samooplozeni spojené v nékterych
piipadech s produkci polyploidniho potomstva. Pretrvavani hybridnich bunécnych linii
umoziuje i to, Ze rostliny jsou bud’ docasné, nebo trvale klonalni (Otto 2000, Astaurov 1969).

Polyploidni jedinci se vyvijeji rychleji nebo v jinych smérech nez jejich diploidni
ptibuzné druhy (Otto 2000). Nékteré genotypické zmény mohou byt adaptivni (Abbott 2013)
a mohou napiiklad polyploidnim hybridnim jedincim umoznit osidlit biotopy, které nejsou
vyhovujici pro jejich diploidni piibuzné (Brochmann 2004). To mutze také piispét k posileni
reprodukéni bariéry mezi rodicovskymi druhy a nove vzniklymi hybridnimi jedinci.

Polyploidni hybridni speciace je zkoumana pfedevsim u rostlin. Pfikladem u zivoc¢ichti
je tetraploidni rosni¢ka méniva (Hyla versicolor). Jedna se o prvni dokazany ptiklad vzniku
tetraploidniho druhu ze tii diploidnich ptedkl. Jaderna i mitochondridlni data dokazuji, ze
rodicovské druhy jsou rosnicka Sedozelena (Hyla chrysoscelis) a dalsi dva vyhynulé druhy.
Hybridizaci rodi¢ovskych druhli vznikli tetraploidnim jedinci, ktefi od rodicovskych druhi
byli reprodukéné izolovani diky ploidii. Nicméné mezi sebou reprodukéné izolovani nebyli
a jejich hybridizaci vznikla rosnicka méniva (Holloway et al. 2006).

V posledni dob¢ se zkoumalo vytvaieni umélych populaci polyploidnich ryb napi. Wu
et al. (1993) ziskal allotetraploidni jedince hybridizaci amura bilého (Ctenopharyngodon
idella) a kapra obecného (Cyprinus carpia). Z potomstva byly plodné pouze samice. Dalsi
piiklad je kiizeni karase Carassius auratus red var. a cejnovce ¢inského (Megalobrama
amblycephala). Fertilni tetraploidni hybridi karase a cejnovce ¢inského byli dale kiizeni mezi
sebou. Jedinci ze vzniklé klonalni linie byli zktizeni s diploidnim karasem za vzniku nového
triploidniho hybrida. Oplodnénim nového triploidniho hybrida haploidnimi spermiemi karase
a cejnovce Cinského, vznikl novy pentaploidni druh (Song et al. 2012). V tomto piipadé se

vSak nejedna o spontanné vznikly druh v pfirode¢.

2.2 Homoploidni hybridni speciace
Pokud pfi kiizeni dvou odlisnych linii vznika tfeti, zcela nova stabilni linie beze zmény poctu

chromosomii, mluvime o tzv. homoploidni hybridni speciaci (Mallet 2007). Homoploidni



hybridni speciace je mnohem vzacnéjsi nez polyploidni hybridni speciace, protoze pfi ni hiie
vznikd reprodukéni izolace mezi hybridnimi jedinci a rodicovskymi druhy. Nicméné vznik
reprodukéni izolace je velmi dilezity, aby z hybridni populace mohl vzniknout novy druh. Na
rozdil od polyploidni hybridni speciace, pii homoploidni hybridni speciaci dochazi ke vzniku
reprodukéni izolace mezi hybridy a rodiCovskym druhy castéji na prezygotické Urovni.
Hybridni jedinci mohou vykazovat jiny fenotyp nez rodicovské druhy, ktery zptlisobi, Ze se
snimi rodi¢ovské druhy pfili§ neki#izi. Takovym piikladem muze byt asortativni neboli
nenahodné pateni u motyld rodu Heliconius, pii kterém dochazi k CastéjSimu pafeni jedincu
S podobnymi genotypy (Mavarez 2008). Jiny fenotyp hybridim muze také usnadnit
kolonizaci jiné ekologické niky, nez jakou obyvaji rodicovské druhy, coz také muze prispét
Kk reproduk¢ni izolaci. Mezidruhova hybridizace muze také spustit vznik chromozomovych
prestaveb, které taktéz mohou piispét ke vzniku reprodukéni izolace mezi hybridnim druhem
a rodicovskymi druhy. Reprodukéni izolace mtizou byt behavioralni, ekologické, geograficke,
ale 1 sniZena fitness hybrida (Schumer et al. 2014).

Homoploidni druhy mohou byt tvofeny F; generaci hybridt, kde hybridni jedinec nese
50 % genomu z kazdého rodi¢ovského druhu. Nicméné homoploidni hybridni druhy mohou
tvofit i jedinci vznikli zpétnym k¥iZzenim s rodi¢ovskymi druhy. Zde uz je pomér pieneseného
genomu rozdilny. V téchto ptipadech je tézké odlisit, zda se jedna o homoploidni hybridni
speciaci nebo o genovou introgresi mezi rodi¢ovskymi druhy. Podle Hermansena et al. (2011)
by za hybridni druh mély byt povazovany jen takové populace hybridd, které maji vii¢i obéma
rodicovskym druhiim vytvotfeny reprodukéni bariéry. Nicméné tyto bariéry nemusi byt tiplné
a mezi hybridy a rodiCovskymi druhy k n&akému genovému toku miZe dochazet
(Baack 2007).

Jak castd je v pfirodé homoploidni hybridni speciace, neni zatim dobie znamo,
protoze tento typ speciace je na rozdil od polyploidni hybridni speciace tézko detekovatelny.
Nicméné se zaCinaji objevovat nové piiklady hybridnich druht, jak u rostlin, tak u hub
a zivoCichi. U zivodichii bylo zjisténo 22 hybridnich homoploidnich druhd, u rostlin 13
a u hub 8 (Schumer et al. 2014).

2.3 Hybridogeneze
Za zv1astni ptipad speciace pomoci hybridizace lze povaZovat hybridogenezi, kdy kazdy novy

jedinec hybridniho taxonu vznikd de novo zkfizenim dvou rodiovskych druhti nebo
hybridniho jedince s jednim z rodi¢ovskych druhi (Schmidt 1993). Hybrid pfed meiézou

eliminuje jeden z rodicovskych genomu a duplikuje genom od druhého rodice, tim padem se



v gametickych bunkach vyskytuje jen genom od jednoho z rodi¢ti na rozdil od somatickych
bunék. Kitizenim F; hybrida srodicovskym druhem, jehoz genom byl pii gametogenezi
eliminovan, tak vznikne opét F; hybrid. Znamym piipadem hybridogeneze je skokan zeleny
(Pelophylax esculentus), ktery vznika zkiizenim skokana skichotavého (Pelophylax
ridibundus) a skokana kratkonohého (Pelophylax lessonae). V této praci se ale nebudu
hybridogenezi zabyvat, jelikoz by prace byla pfili§ obséhla. Stejn¢ tak se nebudu zabyvat
hybridnimi druhy/liniemi, které se mnozi nepohlavné, jako jsou napiiklad hybridni asexualni

linie sekavcu (Cobitis) (Janko et al. 2012).



3. Priklady homoploidni hybridni speciace u Zivocichii
V nasledujici kapitole predstavim znamé piiklady homoploidni hybridni speciace u zivocCichd.

Zamétim se pouze na priklady, kdy pomoci hybridizace dvou ¢i vice taxontl vznikne novy,
pohlavné se mnozici druh. Takovych ptiklada stale pfibyva diky sekvenaci a zkoumani

i nemodelovych druht.

3.1 Heliconius heurippa, Heliconius erato etylus a H. elevatus
Motyli rodu Heliconius jsou druhové bohatou skupinou obyvajici hlavné jizni Ameriku. Jsou

zkoumani zejména pro zajimavou evoluci barevnych vzorii na kiidlech a Miillerovskych
mimikry. Pozorovani, ze nékteré druhy vykazuji zbarveni, které je znamé u mezidruhovych
hybridd vzniklych v laboratofi vedlo k myslence, Ze nékteré druhy motylt rodu Heliconius by
mohly vzniknout pomoci hybridni speciace (Jiggins 2008).

Piikladem druhu vzniklého hybridni speciaci je Heliconuus heurippa. Tento druh
vznikl zktizenim Heliconius cydno a Heliconius melpomene. K myslence, Zze se jedna
0 hybridni druh, vedla skute¢nost, ze tento druh ma intermediatni fenotyp mezi ob&éma
rodi¢ovskymi druhy. Puvod Heliconius heurippa se zkoumal biogeografickym rozlozenim
vzorl na kiidlech a pravdépodobnosti vzniku zbarveni hybridni speciaci Vv porovnani se
vznikem mutacemi. Teorie vzniku mutacemi je ale oproti hybridizaci velmi nepravdépodobna
tim, ze relativni Cetnost hybridl je mnohem vyssi nez relativni ¢etnost mutanti (Mavarez et
al. 2006). Mallet (2007) tvrdi, ze vétSina zvlastnich fenotypt 1ze nejsnadnéji vysvétlit jako
hybridni jedince.

Tim, ze H. cydno a H. melpomene ziji sympatricky ve stiedni Americe a Andach
a dochazi u nich casto k hybridizaci ve volné pfirodé, dochazi mezi t€émito druhy ke genové
introgresi. Ta je Caste¢né znemoznéna sterilitou hybridnich samic v F; generaci v jednom
sméru kiizeni. Nicméné hybridni samci jsou zcela fertilni (Jiggins 2008). Dochazi také
k ¢etnym zpétnym kiizenim, které jsou opét doprovazeny castecnou sterilitou (Salazar 2005).

Pfitomnost sterility pii zpétném kiizeni H. heurippa s rodicovskymi druhy
Vv laboratornich podminkach i v pfirod¢ je jednim druhem reproduk¢ni izolace (Mallet 2007).
Dal8im pak je pfitomnost samotného vzoru na kiidlech. Napomaha totiz asortativnimu pareni
(Jiggins 2008). F; hybridi H. melpomene a H. cydno se radgji kiizi mezi sebou nez
s rodicovskymi druhy (Naisbit 2001).

Dals§im druhem vzniklym hybridni speciaci v komplexu Heliconius je H. erato etylus,
ktery vznikl zktizenim H erato notabilis a amazonskou formou H erato lativitta. Na hybridni

pivod H. erato etylus navedlo homologni umisténi bilé skvrny, jejiz umisténi je podminéno



stejnym lokusem u H erato notabilit a H erato lativitta. Kfizeni v laboratornich podminkach
podpotilo hypotézu hybridniho ptivodu H. erato etylus (Papa et al. 2008).

Dle Dasmahapatra et al. (2012) homoploidnim hybridnim druhem je i Heliconius
elevatus, jehoz vétSina signali genomu je nebliz§i H. pardalinus butleri. Nicméné signaly
podminujici vzory na kiidlech jsou blize H. melpomene. Tyto dva druhy Ize tedy povazovat za
rodicovské druhy H. elevatus (Dasmahapatra et al.2012).

3.2 Otakarek apalacsky (Papilio appalachiensis)

Dalsi piikladem druhu vzniklého hybridni speciaci je motyl otakarek apalacsky (Papilio
appalachiensis) zijici vseverni Americe. Tento druh vykazuje mozaikovy fenotyp
kombinujici pohlavné vazané znaky rodi¢ovskych druht, otakarka vychodniho (Papilio
glaucus) a otakarka kanadského (Papilio canadensis). Jedna se ptedevS§im o preferenci
chladnéjsich teplot spojenou s geny na Z chromosomu pivodem od otakarka kanadského
a mimikry a mtDNA od otakarka vychodniho.

Zkoumani celogenomovych markerti odhalilo stejné ptispévky od obou rodi¢ovskych
druhii, coZz naznacuje, ze po hybridizaci doSlo k malo castému zpétnému kiizeni (Kunte
2011). Tento pomér vSak muze byt pozménén ve prospéch otakarka vychodniho diky
oteplovani planety a tudiz vyssi introgresi z otakarka vychodniho do otakarka apalac¢ského
(Scriber 2011).

Otakarek apalacsky zije sympatricky srodiCovskymi druhy, pifesto je pfitomna
reprodukéni izolace. Zejména se na ni podili vyskyt asortativniho pateni (Deering et al. 2002),
odlisné tepelné preference stanovisté (Mercader et al. 2008) a larvalni doba rozvoje spojena se
Z chromosomem (Mercader et al. 2007). Je vSak hypotéza, ze otakarek apalaésky je nedavna
hybridni populace, ve které stale pokracuje hybridizace mezi rodiCovskymi druhy (Kunte

2011).

3.3 Modrasci rodu Lycaeides
Dalsim ptikladem homoploidni hybridni speciace u motyli jsou modréasci v zdpadni casti

USA. Zde vznikly tfi hybridni linie zk#izenim modraska mellisa (Lycaeides mellisa), druhu
vyskytujiciho se v pohoti Sierra Nevada, jizni Kanad¢ a centralni USA, a modraska obecného
(Lycaeides idas anna), vyskytujiciho se na loukach stfedni nadmotské vysky zapadniho svahu
hor (Nice et al. 1999). Hybridni linie maji smiSeny genom zalel rodicovskych druhu,
jedinecné ekologické a morfologické variace. Kazda z té€chto linii osidluje jinou nadmotiskou

vysku ptilehlych pohofi.



U jako prvnich domnélych hybridnich linii byla pouzita sekvenace celého genomu,
ktera potvrdila, ze 3 druhy, a sice druhy obyvajici pohoti Sierra Nevada, Warner mountain
a White mountains, maji v genomu smés alel modraska obecného a modraska mellisa.
Podobnost mezi liniemi vSak konc¢i tim, Ze vznikly hybridizaci spole¢nych rodicovskych
druhd. Jednotlivé linie nejsou homogenni a lisi se morfologicky a geneticky (Nice et al.
2013).
rodicovskych druhti (Buerkle 2000). Nicméné tyto linie nejsou dokonale reprodukcéné
izolované. Existuje maly genovy tok mezi hybridnimi druhy. Dochazi k nému bud
v zavislosti na geografické izolaci, nebo silnymi selekénimi tlaky v jednotlivych pohotich
(Nice et al. 2013).

3.4 Lonicera fly
Ptizptsobeni se nové ekologické nice je jeden ze zplisobu vzniku reprodukéni izolace mezi

hybridnimi a rodi¢ovskymi druhy (Berlocher et al. 2002). Jednou z moznosti je zména
hostitele u parazitickych Zivoc¢ichi jako je tomu u tzv. ovocnych musek rodu Rhagoletis, které
napadaji zimolez (Lonicera spp) a parazituji na specifickych druzich ovoce (Berlocher 2000).
Schwarz et al. (2005) ptedpoklada, Ze k dosud nepopsané populaci zimolezu piifadi znamy
druh rodu Rhagoletis. Nicméné musky napadajici tuto populaci zimolezu, nazyvané
V literatufe jako Lonicera fly, maji jedineCnou smées druhové specifickych alel. To naznacuje,
ze Lonicera fly vznikl hybridizaci mezi rodi¢ovskymi druhy R. mendl a R. zephyria. Teorii
hybridniho pivodu podporuje i mitochondrialni studie a allozymalni markery (Schwarz et al.
2005).

Otazkou je, kdyz doSlo k hostitelskému posunu, zda existuje jesté hybridni zona.
Pokud ano, pak by existovalo hodn¢ F; hybridl a dochazelo by k odchylkdm od Hardy-
Weinbergovy rovnovahy (Barton et al.1985). V praci Schwarze et al. (2005) neobjevili
z4ddného F; hybrida ani Zadny vyrazny posun od Hardy-Weinbergoy rovnovéahy. Usoudili
tedy, Ze hybridni druhy jsou zcela izolovany od rodi¢ovskych druhi a nedochazi ke zpétnému
ktizeni.

3.5 Gila seminuda

V Nevad¢ v fece Virgin byl objeven homoploidni hybridni druh kaprovitych ryb rodu Gila,
Gila seminuda obyvajici mensi ptitoky této feky. DeMarais (1992) dokazuje, ze G. seminuda
vznikla hybridizaci mezi druhy G. elegans a G. robusta. Dalsim hybridnim druhem

odvozenym od stejnych rodi¢ovskych druhti se zda byt populace v fece Moapa v Nevadé.



Hybridni pivod byl zkouman na zékladé¢ morfologickych znakd, allozymi a mtDNA
haplotypt.

G. seminuda vykazoval intermedialni morfologii vzhledem k rodi¢ovskym druhiim
stejné jako uméle vyslechténi hybridni jedinci. Naopak hybridi v fece Moapa morfologicky
spiSe inklinovali ke G. robusta. Analyza mtDNA vykazuje téméf totoznost s G. elegans
(divergence mezi G. elegans a G. robusta byla 8x vyssi nez mezi G. seminuda a G. elegans).
Lze usuzovat, ze G. seminuda a hybridi v fece Moapa a G. elegans sdili mtDNA piedchutdce,
ktery se nevyskytuje u G. robusta (DeMarais et al. 1992).

G. seminuda obyva jako jediny druh mensi pfitoky v fece Virgin, tudiz je izolovan od
rodicovskych druh. Nicméné béhem tietihor dochdzelo k dramatickym zménam prostiedi
a tim i cyklickym izolacim a sympatrického vyskytu G. elegans a G. robusta (Axelrod 1979).

Zasadni rozdil, na ktery poukazuje DeMarise (1992), je ochrana téchto hybridnich
druhti. G. seminuda je veden jako ohrozeny druh, na rozdil od hybridi v fece Moapa, kteti
jsou povazovani za nepopsany poddruh G. robusta a tedy se na né ochrana nevztahuje.
Nicméné jak DeMarais (1992) naznacil, mé¢li by byt hybridi v fece Moapa zatazeni do druhu

G. seminuda a tedy také chranéni.

3.6 Vranka (Cottus sp.)
Hybridni druh byl objeven i ve skupiné vranky obecné (Cottus gobio). Rodi¢ovské linie jsou

obyvatelé malych, dobtfe okysli¢enych vod, piredev§im prament ¢i pfitokd Ryna v pripadé
Cottus rhenauus a Seldy u druhu Cottus perifretum. Tyto dva druhy byly geograficky
oddéleny, nicméné budovanim kanala pted 200 lety doslo ke vzniku sekundarniho kontaktu
a hybridizaci C. rhenauus a C. perifretum (Renaut 2011). Vznikli hybridni jedinci se
adaptovali na velké stojaté vody Ryna, ¢imz se geograficky izolovali od svych rodi¢t (Nolte
2005). Stemshorn (2011) se domnival, ze hybridizace ptispéla ke vzniku reprodukéni izolace
mezi jedinci adaptovanymi na rizné ekologické podminky.

Na zakladé SNP analyz Stemshorn et al. (2011) zjistil, ze hybridni druh se sklada ze
3 linii, které nejsou v sekundarnim kontaktu s rodi¢ovskymi druhy. Nicméné mezi témito
liniemi dochazi ke genovému toku. Nékteré genetické zmény jsou zakladem divergence
hybridnich linii a udrzuje se integrita linie 1 pfes probihajici genovy tok, coz dokazuje
odchylka dvou SNP markerd od neutralniho modelu divergence. U vranky byly objeveny
dikazy o paralelismu na genetické Urovni, které podporuji nezavisly vyvoj riznych

hybridnich linii (Nolte et al. 2009).



Stemshorn et al. (2005) odmitli vyskyt velkych chromozomalnich pfesmykd jako
zpuisobu snizeni toku genli mezi liniemi na zaklad¢ genetické mapy shodujicich se

49 mikrosatelitnich markerti hybridnich linii a ¢isté C. rhenanus.

3.7 Tlamoveci (cichlidy)
Cichlidni ryby jsou znamé svou velkou druhovou radiaci a diverzifikaci. Bylo zaznamenano

6 druhti vzniklych homoploidni hybridni speciaci.

Ve Viktroriin¢ jezete byla zaznamenana velka diverzifikace cichlidnich ryb rodi Pundamilia
a Mbipi, ktera je spjata se speciaci (Bezault 2011) a jasnou hybridizaci mezi druhy (Sechausen
2008). Pozorovana byla opakujici se divergence saméiho svatebniho zbarveni (Allender
2003), které hraje dulezitou roli ve speciaci a reprodukéni izolaci (Seehausen et al. 2004).
Keller et al. (2012) ptedpoklada, ze fenotypy mladych druhti maji stejnou genetickou podstatu
a alely byly opakované vybirdany pfirodnim a pohlavnim vybérem ¢i hybridizaci s vice
vzdéalenymi ptibuznymi druhy.

Z rodua Pundamilia a Mbipi zije ve Viktoriiné jezefe sympatricky pét druhd: modie
zbarveny pundamilia se zastupci P. pundamilia, P. nyererei a P. , pink* a Zluté zbarveny
mbipia s druhy M. mbipi a M. lutea (Seehausen 1998).

Na zakladé¢ morfologickych molekularnich dat vytvoril Keller et al. (2012) scénaft
vyvoje 5 druht cichlidnich ryb ve Viktoriing jezete (obr.2), z kterého lze vyvozovat hybridni
puvod P. nyererei, P. ,pink* a M. lutea. M. mbipia a P. ,,pink” jsou pravdépodobné
odvozeny od stejné hybridizace druhti M. lutea a P. pundamilia, jelikoz tyto druhy jsou tézko
odliSitelné od sebe ve vétSin€ genomu. SNP analyzy navic naznacuji vyznamné piispévky
obou rodicovskych druhti.

Na zakladé molekularnich dat Keller et al. (2012) dosel k zavéru, Ze opakovana
hybridizace, pfeskupovani komplexu gent spojenych s adaptaci a asortativnim pafenim vedlo

k adaptivni radiaci cichlidnich ryb ve Viktoriing jezerte.
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Mbipia Pundamilia

lutea mbipi 'pink’ nyererei pundamilia

2. introgrese
3. a 4. speciace

1. introgrese
2. speciace

m— Morfologie mbipia
mmmm  morfologie Pundamilia

s geny modrého saméiho

zbarveni 1. speciace

geny Zlutého saméiho o -
zbarveni

Obrazek 1

Divergence péti zkoumanymi druhy:

Fenotypové i dle SNP analyz naznacuje rozstépeni na rody Mbipia a Pundamilia (1. speciace). Nasledné doslo k hybridizaci
mezi taxony spojené s prenosem alelickych variant z Mbipia do Pundamilia, odchylenim ve zbarveni a naslednou speciaci na
P. pundamilia a P. nyererei. (2. speciace)

3. a 4. speciace vzniku P. ,pink” a M. mbir hybridizaci P. pundamilia a M. lutea. Pfenos modrého zbarveni do M. mbipi.

(Keller 2012 et al., upraveno)

V jezefe Malawi byl navrzen také piiklad hybridni speciace u cichlidnich ryb.
Metriaclima pseudotropheus (zebra) je komplex ryb liSicich se vzajemné barvou hibetni
ploutve (Stauffer et al. 1997). RozliSuji se dvé varianty: Cerveny vrSek s modrocernym
hibetem u Metriacklia thapsinogen vyskytujici se v Eccles reef a modré zbarveni s pruhy
Metriaclia zebra v Chiofu bay. Makanjilska populace rodu Metriaclima na vychodnim
pobiezi Malawi vykazuje mozaiku fenotypti téchto dvou variant. Rodicovské druhy ziji
v alopatrii. Udrzovani ruznych fenotypti a neutralni genetické diferenciace naznacuji
I nepfitomnost toku genti mezi rodicovskymi druhy (Smith et al. 2002).

Pravé stiedni zbarveni a zemépisna poloha mezi M. zebra v Chinu bay
a M. thapsinogen poukazal na hybridni ptivod Makanjiské populace Metriaclima, ktery také
potvrdily i mikrosatelitni analyzy. Nicméné dokazuji také, ze hybridni Metriclima nevznikla
jednoduchou hybridizaci mezi M. thapsinogen a M. zebra z Chiofu bay. V genomu

Makanjiské populace Metriaclima je vysoka frekvence jedinecnych alel, které se nevyskytuji
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ani u jednoho rodi¢ovského druhu. Pravdépodobné jeden rodi¢ovsky druh je z jiné populace
nez testovani jedinci nebo jiz vyhynula populace (Smith et al. 2003).

V jezefe Marombi Mbo v Kamerunu byl navrzen vyskyt hybridni speciace u cichlidy
Pungu maclareni. V tomto jezefe zije jedenact taxoni vyvinutych z pavodnich ¢ty linii
Stomatepia, Sarotherodon, Myaka a Pungu, které vznikly radiaci pfed 1 mil. let. Tyto linie
byly reprodukéné izolovéany, jak usuzuje Schliewen et al. (2004) dle apomorfnich znak.
Nicméné po Case byly tyto reprodukcni izolace naruSeny cCastecnou hybridizaci. Alespon
jedna z téchto hybridizaci vedla ke speciaci, jak je tomu u druhu Pungu maclareni. Voditkem
pro hypotézu hybridniho ptivodu byl nesouhlas jaderného a mitochondrialniho genomu, ktery
muze vysvétlit sekundarni hybridizace mezi liniemi.

Pungu maclareni ma velmi specializovany ekotyp. Zejména se jedna o zvlastni chrup
a hypretrofickou Celist jedineénou jak v tomto jezeie, tak u cichlid viibec (Dominey 1987). To
umoziuje tomuto druhu obyvat i extrémni niky a tim se reprodukéné izolovat od ostatnich
druht.

V jezete Tanganika byl navrzen hybridni druh cichlidnich ryb: Neolamprologus
marunguensis. Tento druh vznikl zktizenim druht z linii heliantus a olivaceous. Piesné druhy
se Salzburgerovi et al. (2002) nepodafilo najit. Jako dikaz hybridniho ptivodu doklada
nesoulad mezi mitochondrialni a jadernou DNA. Piedpoklada, ze prvotni F; hybridi vznikli
zkiizenim samce linie olivaceous a samice linie heliantus. Tento F; hybrid tak mél
heterozygotni jadernou DNA a mt DNA linie heliantus. F; hybridi s mtDNA linie olivaceous
vznikli k#izenim samce halinatus a matky olivaceous. Zpétnym kiizenim F; hybrida
s rodi¢ovskymi druhy umoZnilo prostoupeni mtDNA druhé rodi¢ovské linie.

Reprodukéni izolace u téchto Zivocichl je prezygotickd. Cichlidy obyvaji hluboké
vody jezera ohranicené skalnatymi oblastmi (Markert 1999). Kolisanim hladiny jezera miize

vSak dojit ke slucovani stanovist’ a naslednému kiizeni (Sturmbauer 2001).

3.8 Mecovky
V rodu Xiphophorus je spousta hypotéz o vytvofeni fylogenetického stromu. Z puvodniho

monofyla byla skupina rozd€lena na 3 podtypy: severni, jizni a platy (Schumer et al. 2013).
Nicmén¢ i mezi témito podtypy jsou nejasnosti v taxonomii diky vysoké mife hybridizace
jednotlivych druhti. Cui et al. (2013) vysvétluje velky tok gentt mezi druhy zejména slabou
postzygotickou reprodukéni izolaci mezi druhy (Schartl 2008, Rosenthal et al. 2011).
K udrzeni reprodukéni izolace pfispiva zejména asortativni pafeni Cili prezygoticka izolace

(Schartl 2008, Rosenthal et al. 2011), coz je divod poklesu ¢etnosti hybridizace.
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Z dat ziskanych z mtDNA vznikaji rozpory s jadernym fylogenetickym stromem.
Zejména u meCovky CervenéteCkované (X. nezahualcoyotl), platy mecikaté (X. xiphidium) je
uroven nesouladu mezi 19 % az 42 % (Cui et al. 2013).

Na zaklad¢ vysoké cCetnosti pfiméesi cca 30 % Cui et al. (2013) predpoklada, ze
mecCovka Cervenéteckovana (X. nezahualcoyotl) vznikla hybridni speciaci ze sesterskych
druhti mecovky Cortezovy (X. cortezi) a mecovky Montezumovy (X. montezumae). Genovou
analyzu podporuje i sdilena morfologie mecovky EervenéteCkované s rodiCovskymi druhy,
pigmentované vzory mecovky Cortezovy a bo¢ni pruhy mecovky Montezumovy (Cui et al.
2013).

Dalsi druh mecovek, ktery vznikl hybridizaci je meCovka paskovana (X. clemenciae).
Rodic¢ovské druhy mecovky paskované jsou plata skvrnita (X. maculatus) a mecovka zelena
(X. hellerii) (Meyer et al. 2006; Jones et al. 2012). K hypotéze hybridniho pivodu vedla
neshoda jaderného a mitochondrialniho genomu (Meyer 2006).

Hybridni ptvod byl dokazan i u mecovky horské (X. monticolus) zrekonstruovanim
fylogenetickych vztahli z jedenacti jadernych lokusii a dvou mitochondrialnich lokusii. Tento
druh pravdépodobné vznikl hybridizaci mezi linii jiznich plat a jiznich mecovek. Plata
skvrnita ¢i jeji predchidce byl oznacen za matefsky druh a mecovka zelena (X. hellerii) ¢i
mecovka mixijska (X. mixei) nebo jejich pfedchidci za otcovsky druh. Platé skvrnité jsou
blizko pfibuzné i jiné druhy plat, nicméné kvili SirSimu geografickému rozloZeni byla za
matefsky druh urcena spise plata skvrnité ¢i jeji pfedek. Z morfologického hlediska odpovida
mecovka horskd hybridnimu druhu. Jedna se predev§im o podobnost délky mece a gonopodia
k rodi¢ovskym druhum (Kang et al. 2013). Kang et al. (2013) také navrhuje, ze mecovka
horska vznikla tzv. mistni hybridizaci v disledku toho, ze je tento druh geografiky omezen na
prameny Rio Jaltepec, hlavniho pfitoku Rio Coatzacoalcos v Oaxacce v Mexiku (Kallman et
al. 2004).

V laboratofi dochdzi k hybridizaci mecovek zcela bézné. Snadné kiizeni mecovek
Vv laboratornich podminkéch je zapfi¢inéno slabymi postzygotickymi izolacemi mezi druhy.
V piirod¢ jsou mezi druhy spise prezygotické izolace, zapfic¢inéné pohlavnim vybérem samic
(Schartl 2008, Rosenthal 2011).

Mecovka paskovand je prvni zkoumany druh, kde hybridni speciace je
zprostfedkovana pohlavnim vybérem samice platy skvrnité. Samice platy skvrnité preferu;ji
prodlouZenou ocasni ploutev (Meyer 2006). Tato preference mtlize hrat dilezitou roli v Sifeni
adaptivnich alel mezi druhy (Castric et al 2008;. Mullen et al 2008; Whitney et al. 2010; Song
et al. 2011; Hovick et al. 2012), coz potvrzuji i vysledky Schumera et al. (2013). Cui et al.
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(2013) se domniva, Ze vyvoj mece piedchédzel diverzifikaci tii hlavnich linii tohoto rodu
ak jeho ztrat¢ doslo po diverzifikaci severnich plat. Pravé preference samic k pfitomnosti
mece a jeho geneticky zaklad je kli¢ovy krok k uréeni role hybridizace v tomto rodu (Cui et
al. 2013).

3.9 Vrabec italsky (Passer italiae)
Hybridnim druhem z fadu ptaku je vrabec italsky (Passer italiae), ktery vznikl homoploidnim

hybridnim kfizenim rodi¢ovskych druhti vrabce domaciho (Passer domesticus) a vrabce
pokfovniho (Passer hispaniolensis). K domnénce hybridniho ptavodu vedla fenotypova
podobnost zbarveni pefi samct vrabce italského s obéma rodi€ovskymi druhy (Topfer 2006).
Kastanova koruna a $ije jsou stejné jako u vrabce pokfovniho spolecné s bilymi tvaremi.
Naopak maly bryndacek a hnédé melirovana zada jsou spole¢né fenotypové znaky s vrabcem
domacim (Summers-Smith 1988). Navic F; hybridni samci vrabce pokiovniho a vrabce
italského se podobaji zastupcim vrabce italského (Alonso 1984). 1 pesto, Ze je vrabec italsky
fenotypove uniformni v rozsahu svého rozsiieni, v jihozépadni Italii (zejména na Sicilii) se
samci fenotypové blizi vrabei pokfovnimu. Maji vétsi bryndacek a ¢asteCné erné pruhované
boky, typické pro samce vrabce pokiovniho (Summers-Smith 1988, Topfer 2006).

Vrabec italsky ma haplotyp identicky s obéma rodi¢ovskymi druhy (98% vrabce
domaéciho), netvoii monofylum a tudiz jeho vznik odporuje §t€pné speciaci. Nepiitomnost
rozdilnosti haplotypi od domnélych rodicovskych druhti naznacuje, Ze vrabec italsky se
vystépil pfed neddvnou dobou (Hermansen 2011). Genom vrabce italského je smiSeny jak
v nukleovych sekvencich, tak i v mikrosatelitnich datech (Elgvin 2011). Tyto vysledky jsou
v souladu s fenotypovymi daty. Tedy na jihozapadé je vrabec italsky vice podobny vrabci
Spanélskému jak fenotypové tak geneticky (Hermansen 2011).

Z ekologického hlediska neni vrabec italsky izolovan od vrabce doméciho. Oba druhy
se vyskytuji v blizkosti lidskych sidel na rozdil od vrabce pokiovniho, ktery obyva spise
ptirodni stanovisté napf. koryta vodnich tokti a mokiady (Summers-Smith 1988). Ani
geografickd izolace neni uplna. Na poloostrové Gargano se vyskytuje vrabec italsky i vrabec
pokfovni. Nicméné mezi témito druhy nebyly zjiStény zndmky mezidruhového kiiZeni
a jedinci intermediatniho fenotypu (Hermansen 2011), ale v kontaktni zén¢ v Alpach bylo

zjisténo mezidruhové kiizeni mezi vrabcem domacim a vrabcem italskym.
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3.10 Dendroica auduboni
Pravdépodobnym hybridnim druhem v komplexu Zzlutych zpévnych pénic je Dendroica

auduboni. Za rodi¢ovské linie jsou povazovany Dendroica coronata a Dendroica nigrifrons
(Brelsford 2011).

Fenotypové je D. auduboni podobny spise D. nigrifrons. Zbarveni peti ukazuje, ze se
jedna o intermediatni druh mezi D. nigrifrons a D. coronata s ur¢itymi unikatnimi vlastnostmi
rodicovskych linii, které nejsou zachovany (Brelsford 2011).

Ze strukturni analyzy marker AFLP bylo zjisténo, ze genom lesiiacka D. abundoni se
meéni v zavislosti na rozsifeni. Téméf Cisté formy D. nigrifrons na jihu v kontaktu s timto
druhem. Naopak postupek k severu az ke kontaktni zoné s D. coronata v Rocky Mountains
pfibyvd piimési alel D. coronata Vv genomu. Podobné vysledky ukdzalo i zkouméani
mitochondrialni DNA. Na zakladé¢ jejiho zkoumani D. auduboni tvofi 2 monofyla: severni,
které jsou shodné s D. coronata a jizni, podobné D. nigrifrons (Brelsford et al. 2009).

Mezi D nigrifrons a D. coronata se vyskytuje jen malo sdilenych alel, krom alel
pfenesenych od spolecného piedka pied divergenci téchto dvou druhll. VétSina alel
hybridniho druhu D. abundoni pochazi bud’ od jednoho, ¢i od druhého rodi¢ovského druhu.
Nicmén¢ se v genomu D. abundoni vyskytuje i par specifickych alel.

Genova introgrese mezi hybridnim druhem a rodiCovskymi druhy znesnadiiuje
detekci, zda je D. auduboni hybridni druh. Nicméné Brelsford (2011) se domniva, ze

D. auduboni mize byt povazovany za hybridni druh.

3.11 Artibeus schwarzi
Na Malych Antilach byl nalezen hybridni druh netopyra Artibeus schwarzi, ktery je odvozen

od dvou nesesterskych druhtt A. jamaicenses a A. planirostris. Teorii vzniku tohoto druhu je
nékolik, z nichz jedna je pravé teorie vzniku hybridizaci. Jones (1989) prezentoval vysledky
podporujici hybridni piivod: smés genomt rodict v jaderném genomu a rozdily v morfologii
vV ramci Malych Antil.

Byly objeveny i rozdily mezi jadernym a mitochondrialnim genomem, které si Larsen
et al. (2010) vyklada tak, ze je v genomu piitomen vyhynuly ptedek, ktery se zktizil
s A. jamaicensis nebo s A. planirostris. Nesoulad jaderného a mitochondrialniho genomu opét
naznacuje na moznost hybridniho ptivodu A. schwarzi.

Pfitomnost 3. horniho molaru u 12,9 % populace A. schwarzi podporuje hybridni teorii
a geneticky vliv A. planirostis. U A. planirostris je 3. horni molar pfitomen na rozdil od
A. jamaicensis, kde chybi (Genoways et al. 2010). Morfologie stejné jako mtDNA poukazuji

na spolecného vyhynulého predka.
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Rodicovské druhy se dostaly do kontaktu pted méné nez 30000 lety v jiznich Malych
Antilach (Larsen et al. 2007, Genoways et al. 2005). Ke geografické izolaci doslo v pozdnim
kvartéru, kdy se zvedla hladina moie v oscilaéni dobé ledové (Genoways et al. 2010), coz

m¢élo podil na vytvofeni a stabilizaci hybridniho druhu (Larsen et al. 2010).

3.12 Stenella clymene
Nejnovéjsim piikladem homoploidni hybridni speciace je delfin Stenella clymene. K této

domnénce vedl rozpor mezi mitochondrialnim genomem, podobnym rodi¢ovskému druhu
Stenella coeruleoalba, a jadernym genomem, ktery odpovida druhému rodi¢ovskému druhu
Stenella longirostris. Na zaklad¢ pfenosu mitochondrialni DNA po matetské linii se Amaral
(2014) domniva, ze dochazelo ke kifizeni samic S. coeruleoalba se samci S. longirostris.

Nicméné v pokusech byly zjistény 2 hyplotypy S. clymene v mitochondrialnim stromé
S. longirostris. To si autofi vysvétluji introgresi mezi t€émito druhy. Zpétné kiiZeni je mozné,
protoze vSechny 3 druhy Ziji v sympatrii (v Atlanském oceanu), tudiz prostorové izolace zde
neni (Jefferson 2003). Reproduk¢ni bariéra je zalozena ziejmé pouze na asortativnim pareni
(Amaral 2014). Diky podobnému karyotypu kytoved a delfini (Arnason 1980)
a nepfitomnosti vyznamnych chromozomalnich pfesmykiim mezi nimi byla reprodukéni
izolace na zékladé chromozomalni pfestavby zavrZzena (Amaral 2014).

Morfologickéd charakteristika také odpovidd hybridnimu pavodu. Vyskytuje se zde
transgresivni segregace, tvorba novych genetickych asociaci na zakladé rekombinace
rodi¢ovskych alel u pozd¢jsSich generaci hybridnich druhd (Tobler 2010). Morfometrické

zmény u S. clymene jsou mimo rozsah jeho rodi¢ovskych druhti (Perrin 1981).
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4.Zavér

Zjistila jsem celkem 23 sexualné se mnozicich druhu, pro které jsou dikazy, Ze vznikly
homoploidni hybridni speciaci. Hybridni druhy se vyskytovaly u hmyzu, ryb, ptakl a savcii.
Vétsina prikladi hybridnich druhti byla z tfidy hmyz (zejména motyli) a ryby (pfedevsim
cichlidy a mecovky) viz obr. 3. U vétSiny hybridnich druht je dokdzan hybridni ptvod
smiSenym jadernym genomem a nesouladem jaderného a mitochondridlniho genomu.
Reprodukéni izolace hybriddh od rodicovskych druhti je predevsim geograficka, ekologicka
a asortativni pareni. Dal$i popsané reprodukéni izolace mezi rodi¢ovskymi druhy a hybridnim
druhem jsou snizena fitness a ¢aste¢na sterilita hybridi.

Vzhledem Kk pfibyvajicim piikladim vyskytu hybridni speciace nejen v rostlinné fisi,
ale 1 u zivo€ichli miiZzeme fici, Ze hybridni speciace je dilezitym zplsobem vzniku novych
druhii. Muze dokédzat ptvod druhd, u nichz je vrozporu jaderny a mitochondridlni
fylogeneticky strom a objevuje se intermedialni fenotyp. VétSina studii udava dikazy
homoploidni hybridni speciace mozaikovym genomem hybridniho druhu. Dle Schumera
(2014) jsou tyto dukazy nedostacujici na prokazani homoploidni hybridni speciace a navrhuji
3 podpory pro hybridni speciaci: (1) Hybridni druh by mél byt reprodukéné izolovan od
rodicovskych druhid, (2) mechanismy zodpovédné za reproduk¢ni izolaci by mély byt
odvozené z hybridizace a (3) méla by byt zdokumentovana hybridiza¢ni minulost domnélého
hybridniho druhu.

Pti zkoumani genomu hybrida je dobré provést analyzu celého genomu a ne jen
malych ¢asti. Tim se zvy$i pravdépodobnost, ze budou zkoumdany regiony zodpovédné za
reprodukéni izolaci, které by mohly byt pfi subgenomovych metodach vynechany. Spojeni
genetickych diikazi hybridniho piivodu s diikazy, Ze hybridizace vedla ke vzniku reprodukéni
izolace, by mély byt nejpresveédCivejsi dukaz hybridni speciace. Takovéto dikazy mohou byt
naptiklad chromozomalni ptestavby (Schumer et al. 2014).

Prvni druh, ktery vSechny tyto 3 kriteria splnil, je slune¢nice Helianthus. Na tomto modelu
byl prokdzan vyznam hybridizace na vzniku reprodukéni izolace mezi hybridnim druhem
a rodi¢ovskymi druhy (Gross et al. 2005). Prvnim a zatim jedinym ptikladem u zivocichu je
motyl Heliconius heurippa, jehoz genomové oblasti kodujici vzory na kiidlech jsou odvozeny
z hybridizace (Salazar et al. 2010).
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Tabulka 1. Seznam homoploidnich hybridnich druhd.
Néazev hybridniho druhu NaZch rodicovskych Taxonomické zarazeni Dtikaz hybridni speciace Rep.rvodukcfm 1zola<ie od Citace
druhti rodicovskych druhil
H. cydno Mavarez et al. 2006

smes jaderné¢ho genomu

asortativni pafeni

Heliconius heurippa Trida: hmyz rodicovskych druhii castecna sterilita Salazar et al. 2010
H. melpomene Y
H. e. notabilit
H. erato etylus Ttida: hmyz laboratorni kfizeni laboratorni kiizeni Papa et al. 2008
H. e. lativitta
H. elevatus E ﬁ]aé:ﬂzu]llibu“e“ Ttida: hmyz :(I)I(lieizg ?/(:E;I;h(ojr?ﬂel?ﬁomu asortativni pareni Dasmahapatra et al. 2012
P. canadensis smés jaderného genomu o
- N rodic¢ovskych druhil a asortativni patent
Papilio apalachiensis Ttida: hmyz nesoulad aderného a mt geograficka izolace Kunte et al. 2011
P. glaucus genomu J snizena fitness
; L. mellisa o . G
Lycaeides v smés jaderného genomu C Gompert et al. 2006; Nice
3 druhy : Trida: hmyz rodi¢ovskych druhi ckologickd izolace etal. 2013
L. idas anna Y
R. mendl smes jaderného genomu
. v rodi¢ovskych druht a . , . Schwarz et al. 2005
Rhaholetis pomonella Ttida: hmyz nesoulad jaderného a mt hostitelska specifikace Schwarz et al. 2007
R. zephyria genomu

Gila seminuda

elegans

robusta

Nadtrida: ryby

nesouhlas jaderného a mt
genomu

geograficka izolace

DeMarais 1992

Cottus gobio

G.
G
C. perifretum
C.

rhenauus

Nadtrida: ryby

smés jaderného genomu
rodic¢ovskych druhid

geograficka izolace

Nolte et al. 2005

Pundamilia ,, pink*,
P. nyererei,
M.Mbipi

Pundamilia a Mbipi linie

Nadtrida: ryby

smés jaderného genomu

asortativni pafeni

Keller et al. 2012
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Metriaclima M. zebra . smés jaderného genomu . :
pseudotropheus M. thapsinogen Nadtfida: ryby rodicovskych drahi geograficka Smith et al. 2003
Stomatepia
Pungu maclareni Sarotherodon Nadtfida: ryby nesouhlas jaderného a mt geograﬁcka a ekologicka Schliewen and Klee 2004
Pungu genomu izolace
Myaka
linie heliantus i ¢
Neolamprologus — Nadtfida: ryby nesouhlas jadernéhoamt | 0 o Salzburger et al. 2002
marunguensis linie olivaceous genomu
i X. xiphidium i 5 . .
Xiphophorus puct Nadtfida: ryby nesouhlas jaderného amt | oo aving pareni Cui etal. 2013
nezahualcoyotl X. cortezi genomu
X. clemenciae X macul_z;_ltus Nadtfida: ryby nesouhlas jaderného a mt asortativni pareni Meyer et al. 2006
X. hellerii genomu
X. hellerii smés jaderného genomu
. . rodi¢ovskych druht a o
X. monticolus Nadtfida: ryby nesoulad jaderného a mt asortativni pareni Kang et al. 2013
X. maculatus genomu

Passer italiae

Passer domestici

Passer hispaniolensis

Ttida: ptaci

smiseny jaderny genom
rodicovskych druhii

geograficka, ekologicka

Hermansen et al. 2011
Trier et al. 2014

Dendroica auduboni

Dendroica coronata

Dendroica nigrifrons

Ttida: ptaci

smés jaderného genomu
rodicovskych druhil a
nesoulad jaderného a mt
genomu

neni zjisténa

Brelsford et al. 2011

Artibeus schwarzi

A. jamaicenses

A. planirostris

Ttida: savci

smés jaderného genomu
rodic¢ovskych druhil a
nesoulad jaderného a mt
genomu

geograficka

Larsen et al. 2010

Stenella clymene

S. coeruleoalba

S: longirostris

Trida: savci

nesoulad jaderné¢ho a mt
genomu

asortativni pareni

Amaral et al. 2014
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