Univerzita Karlova
Prirodovédecka fakulta

Studijni program: Biologie

Studijni obor: Biologie

+b
o
:

@r

S
L

555
A,
S

&\

=

4

9
2
%

%

Lucie Barankova

Haldaneovo pravidlo a mechanismy hybridni sterility samic u ptakt

Haldane’s rule and mechanisms of female hybrid sterility in birds

Bakalarska prace
Skolitelka: RNDr. Radka Reifova, Ph.D.

v

Praha, 2017



Prohlaseni:

Prohlasuji, Ze jsem zavérecnou praci zpracovala samostatné a ze jsem uvedla vSechny pouzité
informacni zdroje a literaturu. Tato prace ani jeji podstatna ¢ast nebyla piedlozena k ziskani
jiného nebo stejného akademického titulu.

V Praze, 12.5.2017

Lucie Barankova



Podékovani
Chtela bych podekovat své skolitelce RNDr. Radce Reifové, PhD. za trpélivost

a cenné pripominky pfi psani mé bakalatské prace.



Abstrakt

Hybridni sterilita je jednim z mechanismil vnitinich postzygotickych reprodukénich
bariér mezi druhy a hraje klicovou roli pfi procesu speciace €ili vzniku novych druhti. V souladu
s Haldaneovym pravidlem postihuje hybridni sterilita pfednostn¢ heterogametické pohlavi, coz
znamena, Ze u organismu s pohlavnimi chromozomy XY, jako jsou savci ¢i drozofila, budou
sterilitou hybridnich potomki postizeni samci, zatimco u organismii s pohlavnimi chromozomy
ZW, jako jsou ptaci ¢i motyli, budou sterilni hybridni samice. Projevy a mechanismy hybridni
sterility jsou dobfe prostudovany na organismech s heterogametickymi samci, oproti tomu u
organismu s heterogametickymi samicemi bylo provedno mnohem méné vyzkumi. Ve své
bakalarské praci uvedu zékladni teorie, vysvétlujici dvé obecna pravidla speciace, Haldaneovo
pravidlo a s nim souvisejici velky vliv chromozomu X nebo Z pfi vzniku hybridni sterility. Déle
se ve své praci budu zabyvat projevy hybridni sterility samic u ptaki a u vybranych druht uvedu

mechanismy, které tuto sterilitu zptsobuji.

Klicova slova: Haldaneovo pravidlo, hybridni sterilita, speciace, ptaci, postzygoticka izolace



Abstract

Hybrid sterility is one of the mechanisms of intrinsic postzygotic reproduction barriers
between species and plays a key role in the process of speciation, which is emergence of new
species. In accordance with Haldane's rule, hybrid sterility affects preferably the heterogametic
sex, which means that in organisms with XY chromosomes, such as mammals or drosophila,
male sterility will be affected by sterility of hybrid offspring, while organisms with ZW
chromosomes such as birds or butterflies, will be a sterile hybrid female. Symptoms and
mechanisms of hybrid sterility are well studied in organisms with heterogametic males, whereas
far fewer studies have been performed on organisms with heterogamous females. In my
bachelor thesis I will introduce the basic theories explaining the two general rules of
speculation, the Haldane rule and the associated great influence of chromosome X or Z on the
occurrence of hybrid sterility. Furthermore, in my work I will deal with the manifestations of
hybrid sterility of females in birds and in the selected species will introduce the mechanisms

that cause this sterility.
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1. Uvod

Hybridni sterilita a nezivotaschopnost jsou hlavni formou wvnitini postzygotické
reprodukéni izolace a hraji dulezitou roli pfi udrzovani reprodukéni bariéry mezi druhy a tim
padem ve speciaci. Hybridni sterility a nezivotaschopnosti se tykaji dvé velmi obecna pravidla,
nazyvana téz ,,dvé pravidla speciace®. Prvni pravidlo se nazyva Haldaneovo pravidlo (HP) a
tika, Ze pokud je u Fi generace mezidruhovych kiizenct jedno pohlavi nezivotaschopné, nebo
sterilni, je to vzdy pohlavi heterogametické (Haldane 1922). To znamen4, ze u zivoc¢ichd se
systémem pohlavnich chromozomti XY jsou takto postizeni samci, zatimco u zivocichu s
pohlavnimi chromozomy ZW to jsou samice. Toto pravidlo bylo podpofeno mnoha autory ve
svych studiich na savcich, ptacich, obojzivelnicich, plazech 1 na mnoha fadech hmyzu (Coyne,
1992; Laurie, 1997; Wu a Davies, 1933) a stejné tak bylo podpotfeno studiemi na rostlinach
(Brothers and Delph, 2010; Demuth et al., 2014), coz z n¢ho dé€la univerzalni pravidlo napftic

vSemi organismy s pohlavnimi chromozomy.

Druhym velmi obecnym pravidlem speciace je tzv. velky vliv chromozomu X a Z pii
vzniku reproduk¢ni izolace, které je také znamé jako Coynovo pravidlo. Toto pravidlo bylo
puvodné demonstrovano na laboratornich kiizenich, které ukazaly, Ze geny, které maji velky
vliv na hybridni sterilitu a nezivotaschopnost jsou v mnohem vét§i mife vazané na pohlavni
chromozom X nebo Z nez na autozomy (Orr and Coyne, 1989), coZ bylo prokazano hlavné
vyzkumy na dozofilach, mysich (Storchova et al., 2004), ale i na jinych druzich zivoc¢ichi
(Dufresnes et al., 2016; Tao and Hartl, 2003). V pozd¢jsi dobé byl velky vliv pohlavnich
chromosomul X a Z na reproduk¢ni izolaci prokazan i ve studiich hybridnich zon, kde se ukazal
signifikantné¢ mensi genovy tok mezi druhy na chromosomech X a Z ve srovnani s autosomy

(Payseur et al., 2004; Storchova et al., 2010).

Ve speciaci jsou dilleZit&jsi ty reprodukéni bariéry, které se objevi diive. Co se tyce
hybridni sterility a nezivotaschopnosti, diive se po divergenci druhi objevuje hybridni sterilita
(nejdiive u heterogametického pohlavi) a teprve potom nezivotaschopnost (opét nejdiive u
heterogametického pohlavi). Jak rychle se v evoluci hybridni sterilita a neZivotaschopnost
objevuji, se li$1 mezi taxony. Napiiklad pro ptaky a obojzivelniky je podle molekularnich hodin
doba divergence druhti produkujici kompletné nezivotaschopné potomky v priméru 21 milioni
let, zatimco u savctl je to pouhych 4 miliony let (Fitzpatrick, 2004). Hybridni sterilita se u pévci

objevuje v priméru 2,5 mil. let po divergenci a nepévcl v priméru 4,7 mil. let (Price and



Bouvier, 2002). U drozofil byla doba pro vznik hybridni sterility odhadnuta na 1,5 mil let a u
savcl se vyviji jesté rychleji. Uvadi se, ze sterilita hybridnich savcli se mize objevit uz v

praméru 0,5 mil let po divergenci (Torgasheva and Borodin, 2016).

I pres to, ze jde o dvé nejobecnéjsi pravidla v evolu¢ni biologii, mechanismy, které jsou
za n¢ zodpoveédné nejsou stale dostatecné prozkoumany. Nejvice vyzkumu bylo provedeno na
typickych modelovych organismech, jako je myS nebo drozofila, coz jsou Zzivocichové s
pohlavnim systémem XY a heterogametickymi samci. Oproti tomu na organismech se
systémem pohlavnich chromozomi ZW, kde jsou hybridni sterilitou ¢i nezivotaschopnosti

postizeny heterogametické samice, bylo provedeno mnohem mén¢ vyzkumt.

Cilem této bakalaiské prace je uvést soucasné teorie vysvétlujici vnik HP a velkého
vlivu chromozomu X a Z ve speciaci a uvést empirické ptiklady podporujici jednotlivé teorie.
Druhou duleZitou ¢asti prace je shrnuti poznatki o mechanismech Haldaneova pravidla a

hybridni sterility samic u ptaku.



2. Teorie vysvétlujici Haldaneovo pravidlo a velky vliv chromosomu

X/Z ve speciaci

To, ze se Haldaneovo pravidlo pravidlo projevuje u heterogametickych samct, ale i u
heterogametickych samic naznacuje vétsi vliv pohlavnich chromosomt a nekompatibilit na n¢
vazanych, nez vliv pohlavi jako takového (Turelli, 1998). Jinymi slovy, spolecny geneticky
zaklad Haldaneova pravidla neni spojen s pohlavim, ale s pohlavnimi chromosomy (Zeng,
1996). Existuje nekolik hypotéz vysvétlujicich Haldaneovo pravidlo i velky vliv chromozomu
X a Z ve speciaci. V nasledujicich kapitolach tyto teorie popisu a zaroven uvedu, jaka je pro né

empirickd evidence.

2.1 Teorie dominance

Teorii dominance lze vysvétlit jak hybridni sterilitu, tak nezivotaschopnost u organismi
s heterogametickymi samci i samicemi (Orr and Turelli, 1996; Zeng, 1996). Teorie dominance
vychazi z Dobzhansky-Muller modelu, ktery vysvétluje, jak mohou vznikat genové
nekompatibility, které vedou ke sterilité ¢i nezivotachchopnosti. Tento model navrhl Muller
(1940) na zaklad¢ Dobzhanského postiehu, ze gentické zmény, at’ uz ptiznivé nebo neutralni
na genetickém pozadi vlastniho druhu mohou piisobit Skodlivé na genetickém pozadi jiného
druhu, protoze v minulosti tyto kombinace nebyli nikdy evolu¢né testovany (Dobzhansky
1937). Jinymi slovy, tento model predpoklada, ze geny, které se vyvijely nezavisle na sob¢ u
dvou oddélenych populaci mohou byt v piipad¢ hybridizace navzajem nekompatibilni a budou

zpusobovat hybridni sterilitu ¢i nezivotaschopnost.

Pokud jsou interakce mezi geny zpusoujici Skodlivé nekompatibility vesmés recesivni
povahy, projevi se pouze ty, které lezi na pohlavnich chromosomech X a Z a to pouze u
heterogametického pohlavi, které je hemizygotni pro tyto chromosomy. Teoreticky mohou
takové nekompatibility byt i na pohlavnich chromosomech Y a W, ale vzhledem k tomu, ze
tyto chromosomy jsou obvykle velice malé a nesou jen maly pocet gentl, jejich vliv na fenotyp
je obvykle velmi maly ve srovnani s jinymi chromosomy. Teorie dominance tedy dokazZe velmi
elegantné a jednoduse vysvétlit obé pravidla speciace. Nicméné ukazuje se, Ze ve skutenosti

je to s vlivem pohlavnich chromosomti ve speciaci slozitéj$i. Tedy, ze na pohlavnich



chromosomech je vétsi hustota genti zptisobujicich hybridni sterilitu i po odfiltrovani efektu
dominance (Masly and Presgraves, 2007). V dalSich kapitolach se budu zabyvat dal$imi
teoriemi, které by mohly vysvétlit, pro¢ pohlavni chromosomy X a Z maji tak velky vliv na

hybridni nezivotaschopnost a zejména na hybridni sterilitu.

2.2 Teorie rychlejsiho X(Z)

Teorie rychlejsitho X/Z tika, Ze pohlavni chromozomy X a Y diverguji mezi druhy
rychleji nez autozomy (Charlesworth et al., 1987), coz muze vést k rychlejSimu vzniku
genetickych nekompatibilit u hybridnich jedinci na téchto chromosomech. Rychlejsi
divergence pohlavnich chromozomt mtze byt zpiisobena bud’ ptirodni selekci, diky které se
recesivni vyhodné mutace rychleji fixuji na chromozomu X nebo Z v hemizygotnim pohlavi
(Vicoso and Charlesworth, 2006). Druhym diivodem mize byt rychlejsi fixace neutrdlnich ¢i
dokonce mirné Skodlivych mutaci diky siln€jSimu genetickému driftu na X nebo Z
chromozomu, protoze tyto chromozomy maji nizsi efektivni velikost populace nez autozomy
(na kazdé Ctyfi autozomy piipadaji pouze tfi pohlavni chromozomy X ¢i Z). Zvlasté pro
chromozom Z miize byt efektivni velikost populace jesté snizena, protoze na samce (ve kterych
se tento chromosom vyskytuje 2x Castéji nez v samicich) piisobi siln€j$i pohlavni vybér (Mank

et al., 2010a).

Rychlejsi evoluce pohlavnich chromozomu byla zkoumana u mnoha druhii Zivoc¢ichti s
heterogametickymi samci i samicemi. U drozofily se nejprve zdalo, ze neni zadny rozdil mezi
rychlosti evoluce mezi chromozomem X a autozomy (Betancourt et al., 2002; Thornton, 2006),
ale novéjsi studie na drozofilach dokazuji rychlejsi evoluci X vazanych genti vlivem rychlejsi
fixace recesivnich alel na chromosomu X (Begun et al., 2007; Hu et al., 2013). Dalsi vyzkumy
potvrzujici rychlej$i evoluci pohlavnich chromozomt byly provedeny také na savcich
(Khaitovich et al., 2005; Lu and Wu, 2005; Torgerson and Singh, 2003). Tyto vyzkumy také
dokazuji, Ze role genetického driftu je u organismii s heterogametickymi samci mnohem slabsi
nez u organisml s heterogametickymi samicemi, protoZe u heterogametickych samcli neni
efektivni velikost populace chromozomu X tolik ovliviiovana reprodukénim uspéchem samcii
a vyzkumy dokazuji, Ze rychlej$i evoluce chromozomu X je fizena hlavné pozitivni selekci
zpusobujici rychlejsi fixaci recesivnich mutaci na chromosomu X (Lau et al., 2009; Mank et

al., 2010b; Singh et al., 2007).
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U zivocichli s heterogametickymi samicemi byla rychlej$i evoluce chromozomu Z
prokazéana vyzkumy na ptacich (Corl and Ellegren, 2012; Hogner et al., 2012; Mank et al., 2007,
Storchova et al., 2010; Wang et al., 2014), hadech (Vicoso et al., 2013) a motylech (Sackton et
al., 2014). Nicméné na rozdil od zivocichti s XY pohlavnim systémem, kde je rychlejsi evoluce
chromozomu X primarné fizena pozitivni selekci, vyzkumy u zivocichti s pohlavnimi
chromozomy Z a W dokazuji, ze rychlejsi evoluce chromozomu Z je fizena hlavné genetickym
driftem (Wright et al., 2015) a ze se diky tomu chromozom Z diverguje jesté rychleji nez
chromozom X (Ellegren, 2009).

Tato teorie sice miize vysvétlovat vétsi vliv chromozomu X nebo Z ve speciaci, ale sama
o sob¢ nemuze vysvétlit Haldaneovo pravidlo. HP nastane pouze v ptipad€, pokud jsou
interakce mezi geny zpusobujici nekompatibility recesivni a zaroven pfitomny na

chromosomech X a Z, tedy pouze v kombinaci s teorii dominance (Orr, 1997).

2.3 Meioticky tah

Dalsi teorie vysvétlujici Haldaneovo pravidlo a zaroven velky vliv pohlavnich
chromozomu ve speciaci poc€itd s vlivem meiotického tahu. Pfi meioze by se mély podle
Mendelovského poméru pary alel rovomérné rozdélit do gamet dle poméru 1:1. Casto tomu ale
tak neni a jeden z paru alel je upfednostiiovan a ma vétsi Sanci dostat se do gamety nez jiny.
Tomuto jevu se fika meioticky tah (Johnson and Lachance, 2012) a je Casty na pohlavnich
chromozomech heterogametického pohlavi, protoze ty nerekombinuji (Frank, 1991) a proto se

na nich také vyviji meioticky tah snadné€ji nez na autozomech (McDermott and Noor, 2010).

Alely S$ifici se pomoci meiotického tahu se nazyvaji drive elementy nebo sobecké
elementy a navzdory jejich Sifeni v populaci mohou nést 1 Skodlivé vlastnosti. Pokud lezi na
pohlavnich chromosomech mohou vést k vychyleni poméru pohlavi v populaci. Proti nim ale
siln€ plisobi selekce kterd vede ke vzniku supresori, které maskuji negativni U¢inky alel
zpisobujicich meioticky tah. Pokud dojde k fixaci supresorii, at’ uz na autozomu nebo
pohlavnim chromozomu, pomér pohlavi se vrati zpét k 1:1 a meioticky tah bude maskovan
(Hall, 2004). Takto miize dochazet k velmi rychlé koevoluci mezi sobeckymi elementy a jejich
supresory, coz miiZe prispivat k rychlej§imu vzniku nekopmatibilit i u blizce ptibuznych druhti
(Presgraves et al., 2009). Pokud se populace vyviji nezavisle na sob¢, u kazdé se vyvinou

rozdilné sobecké elementy a k nim ptfislusné supresory a meioticky tah se v populaci neprojevi.
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Pti hybridizaci ptibuznych druhti se ale miize norméaln¢ maskovany meioticky tah projevit,
protoze sobecké elementy jednoho nejsou regulovany svymi supresory (Helleu et al., 2015) a

v extrémnim piipadé¢ zpusobit i sterilitu hybridu.

Meioticky tah miize nastat dvéma zpusoby v zavislosti na pohlavi. V jednom typu mize
byt sam¢i spermie zniCena, protoze lokus nesouci sobecké elementy na jedné spermii zni¢i
konkuren¢ni alelu umisténou na druhé spermii (Taylor and Ingvarsson, 2003). V druhém typu
spolu soupeti sobecké alely o to, kterd se dostane do samiciho vaji¢ka, protoze jenom z jedné
ze Ctyf bunék s rovnomérné rozdélenym genomem se stane oocyt. Druhy typ se Casto tyka
centromerickych sekvenci a mize vysvétlit pro¢ se centromerické sekvence se vyviji velmi
rychle a 1i$i se 1 u blizce ptibuznych druhli (Henikoff et al., 2001). Jako supresory meiotického
tahu centromer pusobi centromerické histony, které se vyviji stejné¢ rychle jako centromery a
maskuji tak meioticky tah centromer. U hybridnich jedinct ale nemusi suprese sobeckych
centromer fungovat spravn¢ a to mize zptisobovat problémy pii meioze a tim hybridni sterilitu

(Malik and Henikoff, 2001).

Empirickd podpora pro vliv meiotického tahu na vznik hybridni sterility vazené na
pohlavni chromosomy pochdzi z drozofil. Z poc¢atku se zdalo, Ze bude tato teorie jako vysvétleni
Haldaneova pravidla zavrzena, protoze studie na drozofilach neprokazaly zadny meioticky tah
(Coyne and Orr, 1993; Johnson and Wu, 1992). Dermitzakiset a kolektiv ale pfi introgresi genti
Drosophila sechellia do genomu D. simulans prokézaly pritomnost normalné maskovaného
meiotického tahu (Dermitzakis et al., 2000) a Tao a kolektiv dokonce nasli kratkou sekvenci na
chromozomu drozofily D. mauritiana ktera zpiisobuje meioticky tah pokud je hemizygotni na
genetickém pozadi D. simulants a tento gen, pojmenovan tmy dokonce zpusobuje i samci
sterilitu (Tao et al., 2001). Podobn¢ také Orr a Irving nasli u hybridt poddruhti drozofil D.
pseudoobscura USA a Bogota obdobny lokus podminujici jak meioticky tah 1 hybridni sterilitu

vazany na chromozom X (Orr and Irving, 2005).

Ptirozeny meioticky tah vdzany na chromozom X byl zatim nalezen u 13 druht drozofil
1 u dal$ich dvouktidlych, u mouchy tse-tse a u ¢tyt druhti musek z celedi stopkoockoviti.
Meioticky tah na pohlavnim chromozomu Y byl prokézan u komart Aedes aegyptii a Culex
pipiens (Helleu et al., 2015) a dalsi studie nalezli meioticky tah vazany na pohlavni
chromosomy i u mysi, kde se u né€kterych druhii projevuje v tak extrémni formé, ze tvoii i XY
samice (Veyrunes et al., 2010). Meioticky tah vdzany na pohlavni chromozomy byl také
potvrzen i u rostlin (Taylor and Ingvarsson, 2003), ovSem vliv meiotického tahu na hybridni
sterilitu byl prok4zan pouze u drozofil.
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2.4 Meioticka inaktivace pohlavnich chrommozomii

Meiotické inaktivace pohlavnich chromozomi (MSCI) je proces transkripéniho umléeni
pohlavnich chromozomi X a Y béhem meiozy a byl doposud dobie prostudovan hlavné u
organismu s heterogametickymi samci, u kterych inaktivace pohlavnich chromozomi nastava
béhem profaze 1 prvniho meiotického déleni, kde autozomalni homology tvofi synapse, paruji
se a rekombinuji. Chromozomy X a Y se paruji pouze v tzv. pseudoautozomalni oblasti a zbyly
nesparovany chromatin je transkripné umlcen. K této inaktivaci dochdzi zieymé pro to, aby se
zabranilo nechténé rekombinaci mezi nehomologickymi pohlavnimi chromozomy (McKee and
Handel, 1993). Dalsi teorie fika, Ze MSCI mize také udrzovat spravny prabéh meiozy a prechod
pies kontrolni bod v pachytene fazi (Burgoyne et al., 2009). Pokud spolu dva druhy hybridizuji,
nemusi byt pfi meioze pohlavni chromozomy spravné inaktivovany, coz miize vést k apoptdze

abnormalnich spermatocytti a hybridni sterilité (Touré et al., 2005).

U savci jsou oba chromozomy aktivni az do pfechodu do pachytene faze profaze I
prvniho meiotického déleni. Po sparovani vSech autozomli do bivalentli dojde k inaktivaci
chromozomu X a Y a jejich kondenzaci do tzv. pohlavniho téliska, které je pozorovatelné
mikroskopem (Turner, 2007). Tento stav inaktivovanych chromozomi pietrvava az do konce
spermatogeneze. U drozofil probihd meiotickd inaktivace pohlavnich chromozomii podobné s
tim rozdilem, Ze pohlavni chromozomy jsou inaktivovany diive nez autozomy, nekondenzuji a
neni je mozné sledovat jako pohlavni télisko. Proto se zpocatku myslelo, ze MSCI u drozofil
neprobihd. Pozdéjsi studie ale prokazaly, ze i u drozofily probiha transkripéni umlceni
chromozomu X (Hense et al., 2007). Tento proces je spoleny mnoha zivoc¢ichiim, i kdyz u
ruznych skupin miiZze probihat rozdiln€. U savcii je MSCI dobte prostudovana naptiklad u mysi,
koni a va¢natcii (Baumann et al., 2011; Burgoyne et al., 2009; Namekawa et al., 2007). Dale
byla meioticka inaktivace pohlavnich chromozomi dobte prostudovéana i u had’atek a sarancat,
kde samci postradaji chromozom Y (Bean et al., 2004; Cabrero et al., 2007). Vliv MSCI na
hybridni sterilitu heterogametickych samct byl prokazan napiiklad vyzkumy Campbella a
kolektivu, ktefi dokazali Ze u hybridi dochézi ¢asto k poruSe MSCI (Campbell et al., 2013).

Oproti tomu, existence MSCI u organismi s pohlavnimi chromozomy W a Z je sporna.
Podle Schoenmana a kolektivu tvoii chromozomy Z a W kompletni synapse a jsou po celou

dobu profaze transkripéné inaktivovany (Schoenmakers et al., 2009). Novéjsi studie nicméné
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prokazaly, ze chromozomy Z a W se sice paruji a béhem pachytene fize tvoti synapse az do
nasledujici faze diplotene, ale nebyly nalezeny zadné diikazy pro MSCI jako u savci a jinych
druhti. Chromozomy Z a W sice tvofi synapse, ale spousté¢ ZW parti se je nepodaii navazat.
Nicméné 1 tyto nespojené ZW pary pokracuji pres kontrolni bod pachytene faze do
nasledujicich fazi meiotického de¢leni, coz naznacuje rozdilné mechanismy pii piechodu
kontrolnim bodem v pachytene fazi nez u savcl (Guioli et al., 2012). Tito autofi navrhuji, ze
MSCI sice u ptakti neprobiha, nicméné zZe jak autozomy, tak pohlavni chrmozomy Z a W

podléhaji snizeni transkripcni aktivity béhem meiozy stejné (Guioli et al., 2012).
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3. Mechanismy hybridni sterility samic u ptaki

V nésledujicim textu se budu vénovat vyzkumim mechanismi hybridni sterility samic.
Jak jiz bylo zminéno v ptredchozi kapitole, vyzkumi tykajicich se hybridni sterility samic u

organismu s pohlavnimi chromosomy ZW neni zrovna mnoho.

Nejvice byla hybridni sterilita samic zkoumana na motylech z rodu Heliconius. Naisbit
a kolektiv pti kfizeni sesterskych druhti z Panamy Heliconius cydno a Heliconius melpomene
ukazal, Ze hybridni samci jsou pIn¢ plodni a produkuji potomky, zatimco hybridni samice bud’
vibec nesnasi vajicka, nebo je snasi, ale zaddna se nevylihnou (Naisbit et al., 2002). Ke stejnym
vysledkiim dosel Jiggins a kolektiv pti kiizeni poddruhtt H.melpomene z Francouzské Guyany
a H. cyndo z Panamy. 1 v tomto piipad€ hybridni samice nesndsely zadna vajicka a pitva
prokazala, Ze tyto samice nemély vitbec vyvinuté vajecniky. V téchto studiich se také podatilo
zmapovat geny pro hybridni sterilitu samic na chromozom Z, coZ je v souladu s velkym vlivem

chromozomu Z na hybridni sterilitu (Jiggins et al., 2001).

U ptakt se hybridni sterilita samic projevuje rliznymi zpusoby. Samice nemusi jevit
viubec zadné znamky hnizdniho chovani, nepafit se a nesndset Zadna vejce, nebo mohou snaset
pouze neoplozena vajicka, mizou mit bud’ vyvinuté vaje¢niky, nebo se pohlavni organy viibec
nevyviji. V hybridnich zondch i v zajeti Ize také pozorovat i ptipady, kde postzygoticka
reprodukéni izolace neni upln€ vyvinutd a hybridni samice snasi oplozend vejce, ale jejich
potomci vykazuji velmi vysokou mortalitu, coz snizuje reprodukéni uspéch hybridni samice
témer na nulu. Naptiklad hybridni potomci vrany ¢erné (Corvus corone) a vrany sedé (Corvus
cornix) sice nevykazuji sterilitu samicich hybrida, ale v hybridnich zénach bylo pozorovano,
ze tyto hybridni samice snaseji bud’ depigmentovana nebo zvlastné barevna vejce s abnormalné
tenkou skofapkou. To miiZze zplisobovat zvySenou predaci vajicek, kterd nejsou krypticky
pigmentovand a tudiz 1épe viditelnd, nebo abnormalné tenka skotdpka nemusi unést vahu sedici
samice a miize prasknout, coz vede k vysoké mortalité¢ potomkl (Saino and Villa, 1992).
Zajimavy je také pfipad hybridizace astrilda bélolicého (Taeniopygia bichenovii) a zebticky
pestré (Taeniopygia guttata), kde hybridni potomei, ktefi byly urceny jako samice, v dospélém
véku méni opefeni na sam¢i a zacnou zpivat, ale kromé zpévu nejevi zadné jiné znamky
hnizdniho chovani a dal se nepafi. To miiZe byt zpiisobeno nedostate¢nou produkci hormoni
ze Spatn€ funk¢nich gonad, ale nebyly provedeny Zadné pitvy potvrzujici tuto hypotézu

(Hawkins, 1900).
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Ptestoze je ale hybridni sterilita samic u ptdkli pomérné Casta (Orr, 1997) a byly
mnohokrét sledovany ptipady, kde hybridni samice nejevily zddné znadmky hnizdniho chovani
nebo se parily, ale nesndsely vejce, velmi malo studii se zabyva stavbou naptiklad hybridnich

reprodukénich organd a jinymi vnitinimi nekompatibilitami vedoucich k samici sterilité.

V nésledujici tabulce uvedu 20 ptikladi ptacich druht, ktefi spolu hybridizuji v ptirodé
nebo v zajeti a plati pro n¢ Haldaneovo pravidlo pro hybridni sterilitu. Déale uvadim jakym
zpusobem se jejich sterilita projevuje. U vybranych ptikladt uvedu nékteré mechanismy, které

zpusobuji samici sterilitu.

16



Tabulka 1: Piiklady ptacich druhii vykazujicich Haldaneovo pravidlo, tj. hybridni sterilitu

samic.
Hybridni zéna a
Mechani
Druh 1 Druh 2 efc 2,1nlsn}y. stupen Publikace
hybridni sterility 1.
hybridizace

Bazant médény Bazant zlaty Samci jsou plodni.

S ti Sami ji Jihovychodni Asie. .
(Syrma zafs ) (Chrysolophus amice maji ’ ihovychodni Asie Yamashina, 1943
soemmerringii) ictus) degenerované

P vajecniky

Bazant zlaty

Bazant obecny

Samice snasi pouze

Cina.

(Phasianus .. Dobfe se kiizi McCarthy, 2006
(Gallus gallus) ) neoplozena vejce o x _
colchicus) v ptirod¢ i v zajeti
Severni Kalifornie
Strakapoud Strakapoud oy . o
. , o, Hybridni samice Hybridizace byla
kalifornsky osikovy iy , y .
L o nesnasi vejce, pozorovana hlavn¢ | Miller, 1955
(Picoides (Picoides L , o
.. samici jsou plodni. | v zajeti
nuttallii) pubescens)

Holub etiopsky

Holub skalni

Samice nesnasi

Etiopie, Somalsko.

(Co'lumba (Columba livia) zadna vejce. Lép?,tl,ei % pﬁ'r’odé McCarthy, 2006
albitorques) se kiizi v zajeti.
Subsaharska
. . Afrika.
Holub skvrnity Holub skalni Samice nesnasi rlva . .
. .. et . Dobte se kiizi Corbin, 1968
(Columba guinea) | (Columba livia) zadna vejce. v 4w .,
v prirodé i v zajeti.
Holoubek Samci jsou ve
diamantovy Holoubek vetsing piipadia Malajsie,
(Geopelia vinkovany plodni, u samic Indonésie, Yamashina, 1941
cuneata) (Geopelia striata) | nebyly nalezeny Australie.
zadné vajecniky.
. I nekteti i] .
Hrdlicka stzfiln?rlliaglciilil siou Severni Afrika.

Holub skalni chechtava samice.ne'yevi Hybridizace byla Cole and
(Columba livia) (L?’tre;?topelia Znamky hﬂl tzdniho pozv(.)roviir.la o Hollander, 1950
risoria) g v pfirodée i v zajeti.

chovani,
Hrdlicka zahradni Hr;l}lllgielt Samice nesnasi Eurasie.
\ i .
(Streptopelia Y ) vejce. Vice nez v ptirodé | McCarthy, 2006
(Streptopelia rsr -
decaocto) . . se kiizi v zajeti.
orientalis)
Raroh jizni Sokol stéhovavy \S/:.I:;Cins;&;sil Eurasie, Afrika
(Falco (Falco ! . Y , Casto hybridizuji McCarthy, 2006
T . samci plodni. vty S
biarmicus) peregrinus) v prirodé i v zajeti.
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Slavik obecny
(Luscinia
megarhynchos)

Slavik tmavy
(Luscinia
luscinia)

Samci jsou plodni,
samice nejevi zadé
znamky hnizniho
chovani.

Stredni Polsko.
Hybridizuji
v ptirode i v zajeti.

Reifova et al.,
2011

Volavka popelava
(Ardea cinerea)

Volavka ¢ervena
(Ardea purpurea)

Hybridni samice
nejevi znamky
hnizdniho chovani.

Eurasie.
Casto hybridizuji
v ptirod¢ i v zajeti.

Harrison and
Harrison, 1968

Jiticka obecna
(Delichon urbica)

Vlastovka obecna
(Hirundo rustica)

Ptestoze hybridni
samice stavi
hnizdo, nesnasi
zadna vejce.

Eurasie.
V piirodé
hybridizuji vzacné.

Smith, 1994

L Chuvicka Samci jsou plodni. | V pfirodé
RyZovnik Sedy . , . ., e
) japonska Samice mji nehybridizuji, ale .
(Padda oryzivora) , . . | Yamashina, 1940
(Lonchura degenerované v zajeti se ochotné
Domestica) vajecniky. ktizi.
Amadina Amadina Samice nejevi Severni Afrika.
¢ervenohlava paskovana zadné znamky Hybridizace byla Gray, 1958
(Amadina (Amadina hnizdniho chovani. | pozorovana hlavné
erythrocephala) | fasciata) v zajeti.
Panenka . .
y , Chuvicka Samci jsou plodni. | V piirodé
Cernohlavd japonska Samice maji nehybridizuji
(Lonchura Jap J , y . I .| Yamashina, 1940
. (Lonchura degenerované v zajeti se ochotné
atricapilla) . T, s
Domestica) vajecniky. kiizi.
Samci j lodni
Amada tfibarva Amada amg jsoupiodnl, 1 ptirodé se
y ; samice pouze _ .
(Erythrura ¢ervenohlava ooy nekiizi, ale v zajeti )
) vyjimec¢né. e, . Yamashina, 1940
trichroa) (Erythrura . ., hybridizuji velmi
) Samice nemaji B
psittacea) Casto.

vyvinuté vajecniky.

Samice nejevi

Australie a prilehlé

Amada modrolici | Amada tfibarva ) Lo ostrovy.
zndmky hnizdniho T
(Erythrura (Erythrura chovani Hybridizace byla McCarthy, 2006
prasina) trichroa) ' pozorovana hlavné
v zajeti.
) Ptestoz 1
Chivicka Panenka res .OZGE >¢ . Hybridizace byla
. , e hybridni samice .
japonska muskatova e pozorovana pouze Henstock , 1908
parili, snasely .
(Lonchura (Lonchura , v zajeti.
i pouze neoplozend
domestica) punctulata) .
vejce.
Zvonohlik Hyl mexicky Evropa.
zlutobtichy (Carpodacus Samice snasi pouze | Hybridizace byla Plath. 1922
(Crithagra mexicanus neoplozena vejce. pozorovana pouze ’
flaviventris) frontalis) v zajeti.
Vrabee domdci . lodni
rabee domact Vrabec pokiovni Sam.cusou”p O 1 Stredomofi.
(Passer samice maji e Eroukhmanoff et
) (Passer , Hybridizuji
domesticus) . . . degenerované oy e . al., 2016
hispaniolensis) T, v prirodé i v zajeti.
vajeCniky
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3.1 Amada ttibarva (Erythrura trichroa) x Amada Cervenohlava (Erythrura psittacea)

V ptirodé nebyla hybridizace téchto dvou druhii pozorovana, protoze se v piirodé
nekifizi. Amada tiibarva se vyskytuje v oblasti Australie a Ocedanie, zatimco amada
cervenohlava se vyskytuje na ostrovech Nové Kaledonie a d€li je zna¢na vzdalenost pies ocean.
Oproti tomu v zajeti se amada tiibarva a ¢ervenohlava kiizi velmi ochotné¢ a pfi sledovani ve
voliérach bylo zjisténo, ze hybridni samci téchto dvou druhti jsou plodni a produkuji zdravé
potomky, zatimco hybridni samice jsou ve vétSiné piipadu sterilni a pouze vyjimecné snasi
oplozena vejce, ktera se ale nikdy nevyklubala (Hawkins, 1900). Ve vétsiné pripadi hybridni
samice nejevili vilbec zadné znamky hnizdiho chovani a pfi pitvé takovychto samic nebyly
nalezeny zadné vajecniky ani télisko jim podobné. Vejcovody byly velmi nevyvinuté, bez

zlazovych bunék a svalové vrstvy, ale konec oviduktu byl otevieny (Yamashina, 1940).

3.2 Bazant médény (Syrmaticus soemmerringii) x Bazant zlaty (Chrysolophus pictus)

Bazant médény a bazant zlaty spolu ¢asto hybridizuji ve svém ptirozeném prostiedi na
uzemi jihovychodni Asie a ochotné se kiizi i v zajeti. U potomka téchto dvou druhti jsou
hybridni samice vzdy sterilni, zatimco hybridni samci jsou ve vétSiné ptipadu plodni a pouze
vyjime¢né u nich byly nalezeny abnormalni spermie (Yamashina, 1943). Pii pozorovani
v prirod¢ se ukazalo, ze hybridni samice nereaguji na volani samcti, nepafi se a ani neprojevu;ji
z4dné jiné zndmky hnizdniho chovani (Hopkinson, 1933). Yamashina (1943) dikladné
studoval stavbu vaje¢nikii 10 mésict staré hybridni samice. Pii pitvé se zjistilo, ze tkané
vajecniku se zdaji byt spravné vyvinuté, ale vajeCniky jsou mnohem mensi ve srovnani se
samicemi rodiCovskych druhil stejného veéku a na jejich povrchu bylo nalezeno pouze nékolik
malo makroskopicky viditelnych atrofovanych folikuli v priméru 2 mm velkych, coz
naznacuje, Ze nespravné vyvinuté oocyty podléhaji degeneraci a jsou odstranény. Vejcovod ma
velmi rudimentalni stavbu a jeho stény jsou velmi tenké, neni vyvinuta svalova vrstva, zlazové
buiiky jsou degenerované a pouze par epitelovych bunék ma cilie (brvy), které jsou nezbytné
pro pohyb oocytu vejcovodem. Takto stavény vejcovod nemize byt funkéni. U samice staré 22
mésicil byly vajecniky nalezeny ve vice rudimentarnim stavu nez u mladsi hybridni samice, coz

naznacuje postupnou degeneraci ovarii béhem vyvoje samice (Yamashina, 1943).
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3.3 Ryzovnik Sedy (Padda oryzivora) x Chuvicka japonska (Lonchura Domestica)

Tyto dva druhy z celedi astrildoviti patfi mezi okrasné druhy ptactva a jsou casto
chovany ve voliérach, kde se prilezitostné paii (Henstock, 1925). V piirod¢ neni mozné
pozorovat hybridizaci, protoze chtivicka japonska byla uméle vyslechténa na prelomu 17. a 18.
stoleti v Japonsku. Pfi pozorovani hybridi téchto dvou druhti ve voliérach se ukézalo, ze
hybridni samci produkuji potomky, zatimco hybridni samice nevykazuji zaddné znamky
hnizdniho chovani a nesnasi zddna vejce (Henstock, 1925). Detailni vyzkum samicich gonad
provedl profesor Yamashina. Pfi pitvé se ukdazalo, Ze hybridni samice mély vajecniky
degenerované do Zlaze podobného téliska skladajiciho se z malého mnoZstvi degenerovanych
folikuld na pojivoveé tkéani. Vejcovody byly také nevyvinuté a postradaly jak zlazové buiiky, tak

svalovou vrstvu (Yamashina, 1940).

3.4 Panenka ¢ernohlava (Lonchura atricapilla) x Chivicka japonska (Lonchura

Domestica)

Stejné jako v predchozim ptipad¢, hybridizace panenky ¢ernohlavé a chiivicky japonské
nemiize byt pozorovana ve volné ptirod¢, ale kiizeni téchto dvou druhti 1ze dobie pozorovat ve
voliérach (Hopkinson, 1938). Z pozorovani v zajeti Hopkinson zjistil, ze hybridni samci se
ochotné¢ snazi pafit jak se samicemi rodiCovskych druht, tak i s hybridnimi samicemi a
produkuji zivotaschopné potomky, zatimco hybridni samice nejevi zadné¢ znamky hnizdniho
chovani. Dlkladné pozorovani vajecnikti hybridnich samic provedl opét Yamashina. Stejné
jako v ptipadé hybridizace ryzovnika Sedého a chiivicky japonské byly vajecniky hybridni
samice degenerovany do malého téliska, vejcovody byly nevyvinuté, jejich sténa byla velmi
tenkd, bez svalové vrstvy 1 Zlazovych bun€k a na rozdil od pfedchoziho piikladu byl konec

vejcovodu uzavieny (Yamashina, 1940).
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3.5 Holoubek diamantovy (Geopelia cuneata) x Holoubek vinkovany (Geopelia striata)

Tyto dva druhy v ptirod¢ hybridizuji v oblasti Malajsie, Indonésie a Australie a stejné
jako v ptirod¢ se dobte kiizi i v zajeti (Carter, 1914). Pfi pozorovéani hybridnich potomku
Yamashina zjistil, ze samci vzdy jevi znamky hnizdniho chovani a ispéSné se rozmnozuji,
zatimco samice zadné takové znamky nejevi a nesnasi zadna vejce. Pii pitvé se prokazalo, ze
gonady hybridnich samci jsou pIn¢ funkéni, zatimco u hybridnich samic nebyly nalezeny
vajeniky ani zadné télisko jim podobné. Par vejcovodu byl sice pozorovatelny, ale byl

nevyvinuty a mél slabou sténu bez zlazovych ani svalovych bunck. (Yamashina, 1941).

3.6 Slavik obecny (Luscinia megarhynchos) x Slavik tmavy (Luscinia luscinia)

Hybridni zona téchto dvou druhti slavikl je v centralnim Polsku, kde byla pozorovana
hybridizace. Hybridni samci jsou plodni, zatimco sterilita hybridnich samic byla prokézana jak
u hybridti chovanych v zajeti (Stadie, 1991), tak pfi pozorovani hybridnich samic v ptirodnich
hybridnich zonach (Reifova et al., 2011). Pfi pozorovani hybridnich samic v piirodé bylo
zjisténo, ze samice nejevi zaddné znamky hnizdniho chovéni, tudiz nereaguji na zpév samci,
nestavi hnizdo a ani se jim nevytvaii hnizdni naZina, kterd se samicim vytvaii pro lepsi predani
tepla pii sezeni na vejcich. Stejné chovani bylo pozorovano i u samic chovanych v zajeti. To
naznacuje, ze jsou tyto hybridni samice sterilni. Bylo také pozorovano, ze tyto hybridni samice,
které nejvi zadné znamky hnizdniho chovani, zacaly pelichat diive nez oba rodi¢ovské druhy,

coz muze byt také souviset s jejich sterilitou (Reifova et al., 2011).

3.7 Vrabec domaci (Passer domesticus) x Vrabec pokiovni (Passer hispaniolensis)

Tyto dva druhy vrabcl jsou si velmi podobni a arealy jejich rozsifeni se prekryvaji
v oblasti sttedomofi, kde spolu ptileZitostné hybridizuji. Hybridizace byla také pozorovéana i u
jedinct chovanych v zajeti (Alonso, 1984). Sterilitu hybridnich kiizenct vrabce domaciho a
vrabce pokiovniho studoval. Eroukhmanoff a kolektiv (2016) ktefi dokdzali, Ze hybridni samci
jsou plodni, zatimco vétSina hybridnich samic ma atrofované vajecniky. Pfi srovnavacich

studiich tito autofi zjistili, ze vaje¢niky n€kerych hybridnich samic jsou o mnoho mensi, leh¢i,
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krat$i a rovnéj$i nez vaje¢niky samic rodiCovského druhu. Tyto atrofované vajecniky také
neobsahuji zadné folikuly. Vyvinuté folikuly ale nebyly nalezeny ani u hybridnich samic, které
mély vajecniky vyvinuté normalné, coz potvrzuje, Ze ani tyto hybridni samice také nejsou
schopné produkovat potomky. Zajimavé je, ze prestoze je zde vyvinutd postzygoticka
reprodukéni izolace, je potvrzeno, ze diky historické hybridizaci téchto dvou vrabct vznikl
novy druh, homoploidni vrabec italsky (Passer italiae), ktery ma plné vyvinuté reprodukéni

bariéry proti oboum rodi¢ovskym druhtim (Hermansen et al., 2014).
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4. Zaveér

Sterilita mezidruhovych hybridiinich potomki hraje klicovou roli v procesu speciace. a
studium reprodukéni izolace ptacich druhii probihd jak v zajeti, tak i v ptirod¢ v hybridnich
zonach (Jiggins and Mallet, 2000). Ptestoze je hybridizace ptacich druhti pomérné Casta a v
ptirodé je az 10% hybridnich potomkti, mechanismy kter¢ stoji za hybridni sterilitou samic jsou
v porovnani s vyzkumy hybridni sterility samct jen malo prozkoumané a je jen vemi malo
dostupnych poznatkii o vyvoji gondd hybridnich potomku, jejichz Spatny vyvoj ¢i funkce

zpusobuje sterilitu.

Z dostupnych vyzkumi mechanisma hybridni sterility samic u ptaki je ziejmé, Ze u
vetSiny pripadit hybridni sterility maji samice atrofovand ovaria, coZ naznacuje, ze k zastaveé
oogeneze dochazi pomérné¢ brzy. Nejvice detailni vyzkumy postupné degenerace ovarii u
hybridnich samic ptakt provedl profesor Yamashina, ktery zkoumal postupny vyvoj gonad uz
od embryonalni fdze hybridni samice az po dospélost (Yamashina, 1943, 1941, 1940). Podle
dostupnych vyzkumii dochéazi k zéstavé oogeneze nejspiSe uz b&hemv profazi prvnihoo
meiotického déleni (pfed zastavou oogeneze ve fazi diktyonene), ke kterému dochazi piiblizné
v obdobi lihnuti nebo kratce po narozeni, a béhem ndasledujiciho zivota hybridni samice
vajecniky 1 vejcovody postupné degeneruji. S tim muliZze souviset 1 pozorovani, ze hybridni

samice v dospélosti ¢asto nejevi zadné znamky z4jmu o rozmnozovani.

Takovychto studii zabyvajicich se vyvojem hybridnich gonad samic ptak je velmi malo
a pro spravné pochopeni vyvoje vnitinich postzygotickych reprodukcnich bariér u ptak je tieba
vénovat vétsi pozornost vyvoji pohlavnich organti hybridnich samic a také pribéhu oogeneze
v rannych fazich vyvoje téchto samic. Tomuto tématu se budu vénovat ve své diplomové praci,
kde budu detailné zkoumat pribcéh oogeneze a vyvoj gonad u kiizencti dvou druhii slaviki,

slavika obecného (Luscinia megarhynchos) a slavika tmavého (Luscinia luscinia).
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