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1. UVOD

Ekologicka speciace je fenoménem poslednich desetileti (Nosil 2012). Byla
zaznamenana napfi¢ rtuznorodym druhovym spektrem zivocichd, od bezobratlych az po
obratlovce vcetné savcl. Ekologickd speciace je proces, prostfednictvim kterého vznikaji
mezi-populacni bariéry, které brani toku genl, a to v dusledku ekologicky zalozené
divergentni selekce (Schluter 2000). Na zaklad¢ interakei organismi s jejich prostfedim jsou
jejim zdrojem napiiklad rozdilné potravni strategie, odlisné vlastnosti piid nebo sexualni
vybér partnera. Disledkem selekce je vznik adaptaci na dané podminky, coz muze vést
k riiznym formam asorativniho pareni, naptiklad na zaklad¢ habitatovych nebo sexualnich
preferenci (Nosil 2012). Studium ekologické speciace zaujimd prominentni misto
v evolucné-biologickém vyzkumu, nebot ndm umoznuje lépe porozumét evolu¢nim
mechanismiim vzniku druht a na zakladé toho posoudit rozmanitost druhi na zemi.
Ekologicka speciace mize byt mnohem castéjSim jevem, nez jsme si doposud mysleli.
Jednim takovym piipadem ekologické speciace mize byt i populacni rozriznéni u slepce
galilejského, u kterého probihd intenzivni vyzkum dané populace v pribéhu néckolika
poslednich let (Hadid a kol. 2013, Lovy a kol. 2015, 2017, Li a kol. 2015, 2016).

Hlavnim cilem mé bakaléiské prace je na zaklade¢ kritické literarni reSerSe zhodnotit
modelové evoluéni udélosti, zda skutecné probéhly mechanismem ekologické speciace ¢i
nikoli. Na zakladé nastudovanych informaci pak navrhuji experiment se slepci, ktery je
zaméteny na vyzkum fyziologickych adaptaci, které mohou poukazovat na probihajici

divergentni selekci mezi ekologicky odlisnymi habitaty obyvanymi slepci na dané lokalité.

Cile prace:

1. Na zékladé literatury shrnout dostupné informace o ekologické speciaci.

2. Zhodnotit ptipady ekologické speciace u vybranych zivociSnych taxont.

3. V kontextu ekologické speciace rozebrat vysledky dosavadniho speciacni vyzkumu u
detailn€¢ prostudované populace podzemniho hlodavce slepce galilejského
Nannospalax galili.

4. Na zakladé zjisténych informaci navrhnout laboratorni experiment na slepci
galilejském, ktery by prispél ke zhodnoceni mozné ekologické speciace probihajici u

této konkrétni populace.



2. SPECIACE POHLAVNE SE ROZMNOZUJICICH
ORGANISMU

Speciace je zakladni hybnou silou evoluce. Jde o proces, diky kterému vznikaji nové
druhy organisml na zemi. VSechny zivé organismy jsou izce spjaty s prostfedim, ve kterém
7iji, a proto se v kontextu vyzkumu speciace nemiizeme obejit bez vlivu jejich Zivotniho
prostfedi. Prostfedi, ve kterém jednotlivé organismy ziji, je zasadni, nebot’ ovlivituje Zivotni
vyvoj organismu, jeho podminky k rozmnoZovani, vztahy s ostatnimi organismy, se kterymi
sdili dany typ prosttedi a predevSim vznik adaptaci, diky kterym organismy v daném
prosttedi prezivaji. Plati obecné pravidlo, ze vramci dané populace se kazdy jedinec
s ndstrahami daného prostiedi vypofadava jinak, ¢imz se lisi i jeho Sance na uspé$né
rozmnozeni a predani vlastnich gend do dalsi generace. To, zda bude dany jedinec/druh
v konkrétnim prostredi tspésny, zavisi tedy do znacné miry na charakteru souboru vlastnosti
zdédénych po predcich, které miizeme pro zjednoduseni nazyvat adaptacemi. To je podstata
tzv. ptirozen¢ho vybéru, jehoz vysledkem muize byt vznik novych druhi (Darwin 1859,
Zrzavy a kol. 2009).

Prestoze speciacni teorie byla ptfedlozena jiz v 19. stoleti Charlesem Darwinem,
dodnes zaujima prominentni misto na poli evolu¢ni biologie a o nekterych jejich aspektech
nemame doposud zcela jasno. VétSina speciacnich uddlosti je postupna a trva miliony let.
Existuji nicméné i speciace ,,okamzité*, v prubéhu kterych mtize novy druh/druhy vzniknout
vramci jedné nebo né¢kolika malo generaci (Flegr 2005). Piikladem takové okamzité
speciace je naptiklad polyploidie (Coyne a Orr 2004), ke které dochazi v disledku chyby
v meidze a nevznika tak haploidni pocet chromozomil, ale sady chromozomi se namnozi. |
kdyz se s ni nejcastéji setkavame u rostlin, v jejichz evoluci pravdépodobné sehrala zasadni
roli (u cévnatych rostlin polyploidie zpisobuje 15% speciacnich udalosti a u kaprad’orostt az
31% [Wood a kol. 2009]), recentn¢ byla zjisténa i zde, a to piedevSim u ryb a obojzivelnika
(Briggs a Walters 2001; Chen 2007), ale také u dvou druhti savcl, osmaka poustniho
(Tympanoctomys barrerae) a slanistniho (Pipanacoctomys aureus) (Gallardo a kol. 1999,
2004).

Nezbytnou podminkou vzniku nového biologického druhu je vznik reprodukéni
izolace (Mayr 1963). Reprodukéni izolaci rozumime proces, pii kterém dochazi k omezeni
genového toku mezi danymi populacemi. Délime ji na dva typy, a to sice pre-zygotickou a

post-zygotickou izolaci. Hlavnim rozdilem téchto dvou mechanismil je, Ze pre-zygoticka



bariéra piisobi pfed oplozenim a zabranuje tedy splynuti samc¢ich a samicich pohlavnich
buné€k, kdezto post-zygotickd izolace snizuje zivotaschopnost jiz vzniklého embrya/jedince
(Flegr 2005). Reproduk¢éni izolace se nejéastéji objevuje v disledku vzniku fyzické bariéry,
ktera rozdéli populaci daného druhu na dvé ¢i vice subpopulaci (Jordan 1905). Takovouto
bariérou mtze byt napiiklad oddaleni kontinenti, které byly piivodné spojeny, vznik nového
pohoti, mofe (nebo jeho kolisajici hladina), kolonizace ostrova ¢i jednoduse rozpadnuti
souvislého arealu druhu (Zrzavy a kol. 2009). Urcit, o ktery typ speciace se v konkrétnich
ptipadech jedna, neni snadné. Hlavnim problémem je stanovit, jaky typ izolacni
(reprodukéni) bariéry plisobi mezi populacemi a jak tyto bariéry vznikaji (Coyne a Orr
2004).

Vznik fyzické bariéry se v literatuie uvadi jako nejcastéjsi a nejjednodussi pticina
vzniku novych biologickych druhti, a tento proces se nazyva alopatricka speciace (Coyne a
Orr 2004). Dochazi k ni v disledku ptirozeného vybéru, mutace ¢i genetického driftu
(Coyne a Orr 2004). Asi nejznaméjSim prikladem alopatrické speciace jsou Darwinovy
pénkavy a Zelvy sloni na souostrovi Galapagy, které se na n¢j dostaly z Jizni Ameriky.
Pénkavy se odlisuji predevsim velikosti a tvarem zobaku, cozZ je dusledek rizné potravni
nabidky na jednotlivych ostrovech v riiznych habitatech (Grant a Grant 2011). Zelvy sloni se
1isi morfotypy na jednotlivych ostrovech, a to tak, ze druhy, které se vyvinuly na ostrovech
charakterizovanych su$sim klimatem s hojnymi porosty stromovych kaktust, maji dlouhé
nohy a krky, které¢ jim umoziuji pozirat tyto vysoké rostliny, kdezto druhy obyvajici vlh¢i
ostrovy maji jednodussi tvar téla, nebot’ poziraji predevsim niz$i rostliny (Caccone a kol.
2002). Dalsim typem speciace, ve které je fyzicka bariéra pticinou vzniku novych druhd, je
peripatricka speciace. Podoba se alopatrické speciaci, nebot’ i pfi ni dochazi k rozstépeni
puvodniho aredlu druhu na vice malych, izolovanych populaci, ze kterych mohou vzniknout
druhy nové (Darwin 1859, Coyne a Orr 2004). Vyznamnou roli zde hraje geneticky drift,
diky kterému dochazi k rychlé a ndhodné se meénici genetické struktufe populace (Storch
arealy rozsifeni, zdokumentovana byla napfiklad u né€kolika druhti octomilek Drosophila na
Havajskych ostrovech, u kterych vznikla disledkem rozdilnych preferenci mezi rodovymi a
odvozenymi populacemi (Odeen a Florin 2002). Podobnym piipadem je také vznik &tyt
druhti izraelskych slepct, které se pravdépodobné vyvinuly zjednoho piedka, a to

v zévislosti na odliSnych klimatickych podminkach (Nevo a kol. 2001).



V posledni dobé se nicméné ukazuje, ze reprodukéni izolace mulze vzniknout
pomérné Casto i bez nutnosti existence fyzické bariéry. Jedna se tedy o situace, kdy nové
druhy vznikaly/vznikaji v ramci neoddélenych populaci, vramci kterych stidle dochézi
k vymeéné geni, tzv. genovému toku (Darwin 1859). Historicky jsou tyto typy speciace
vnimany kontroverznéji nez alopatrickd/peripatricka speciace, pfedevsim z davodu slozitosti
mechanismi umoznujicich vznik reprodukcnich bariér bez piitomnosti bariéry fyzickeé.
PtestoZze uz samotny Darwin ve své speciacni teorii upozoriiuje na existenci téchto speciaci
(Darwin 1859), po dlouhad desetileti byla speciace bez fyzickych bariér odmitanym
fenoménem a az v poslednich desetiletich rapidn¢ ptibyva praci, které se v detailech zabyvaji
jejimi mechanismy a soucasn¢ jeji Cetnost v pfirodé potvrzuji (Nosil 2012). Prvnim
ptfipadem je parapatrickd speciace, pfi niz dochazi k rozriznéni populace na dva druhy i
presto, ze spolu tyto populace piimo sousedi a dochazi tedy k vymeéné genii prostiednictvim
migrantll (Darwin 1859). K rozriiznéni dochazi na zakladé genového toku mezi sousedicimi
subpopulacemi, a to zejména v okrajovych castech populaci (Gavrilets a kol. 2000).
Parapatricka speciace byla zjisténa u koljusky tiiostné (Gasterosteus aculeatus), vyskytujici
se vrozdilnych habitatech vramci jednoho jezera. Tam se populace znacné odlisuji,
pfedevSim potravné a geneticky (Berner a kol. 2009). Dalsim piikladem je vodni plz
Littorina saxatilis zijici v moiskych pobfeznich zonach (Wilding a kol. 2001).
Nejextrémnéj$Sim typem speciace bez fyzické bariéry je speciace sympatricka, pti které
vznikaji nové druhy mezi populacemi vradmci jediného aredlu. Nejcastéji zminovanym
faktorem, diky kterému dochazi k sympatrické speciaci, je divergentni selekce (Schulter
2001). Presvédcivym piikladem jsou rybi spoleCenstva z kraterovych jezer v Africe a stfedni
Americe (Barluenga a kol. 2006). Diky nabizejicim se neobydlenym mikro-habitatim doslo
u populaci k odlisné adaptaci na urcité prostiedi. Oba druhy se tak staly reproduktivné

izolované a ekologicky odlisné (Barluenga a kol. 2006).
2.1 Ekologicka speciace jako vyznamny proces vzniku druhi

Vysledky recentnich studii ukazuji, Ze zasadnim aspektem speciacnich udalosti bez
ptispéni fyzické bariéry je, ze reprodukéni izolace se vyviji prostiednictvim ekologicky
zalozené divergentni selekce (Schuler 2000), ¢imZ rozumime, ze vznika v disledku rozdila
mezi jedinci a prostfedim a také v ramci rGznorodosti prostiedi navzajem (zaloZené na

odlisnosti pad, svaht,..) (Nosil 2012). Adaptace pro dané prostiedi vede k rGznym



preferencim na biotop ¢i reprodukci, ¢imz rozumime napiiklad asortativni pafeni zptisobené
sexualni selekci nebo znevyhodnéni migranti (Nosil 2012).

Na tvorbé novych druht maji tedy zasadni podil ekologické procesy, které vyplyvaji
z recipro¢niho vztahu organismu a prostfedi, ve kterém Zije (Rundle a Nosil 2005). V ramci
toho miZzeme hovotit o ekologické speciaci. Mezi tii zékladni predpoklady jejiho vzniku
v ptirod¢ fadime ekologicky podminénou divergentni selekci, ur€itou formu reprodukéni
izolace a geneticky mechanismus spojujici divergentni selekci s reprodukéni izolaci (Nosil
2012). Divergentni selekce vznika diky rozdiliim v prostiedi nebo ekologické nice a vyvoji
nekteré formy sexualni selekce. Ekologicky zaloZena divergentni selekce vznika v dusledku
rozdilt mezi jedinci a prostiedim a muZze byt pienasena pfimo pleiotropii nebo nepfimo
vazebnou nerovnovahou. (Schluter 2001, Rundle a Nosil 2005).

Podobné miize byt vSak vyvoléana jak rozdilnymi preferencemi pii ziskavani zdrojt ¢i
odlisnymi klimatickymi podminkami, tak v disledku kompetice (mnozstvi konkurentit) ¢i
vlivu predatord (mnozstvi predatorit) (Schluter 2000). Kazda populace se pak v dusledku
ptizptisobeni se jinému (novému) prosttedi vyviji oddélené¢ (Zrzavy a kol. 2009). Znaky
zvySyjici fitness v jednom prostiedi se totiz snizuji v jiném prostiedi, coz ma za néasledek
rozdilny vybér mezi riznymi stanovisti (Nosil 2012) a mize tedy vézt ke vzniku novych
biologickych druhli (Zrzavy a kol. 2009). Ekologicka speciace miize probihat ve vSech
typech speciace s geologickou bariérou — viz vyse (Nosil 2012).

Ditlezitym zdrojem divergentni selekce je i sexualni vybér, ktery hraje roli pfi
rozeznavani partnerli a mize mit tak velky vliv na vyvoj reproduké¢ni izolace a tak i na
samotnou speciaci (Panhuis a kol. 2001). Diky sexualni selekci miize dochézet k urychlovani
speciacniho procesu, a to predevSim diky rychlejsi tvorbé reprodukcni bariéry, ktera je
které splituji jejich preference. Dochazi tak k odliSeni vyvojovych znakti mezi populacemi,
coz muze vést ke speciaci (Nosil 2012). Jedinci se totiz mohou odliSovat jak vzhledové
(velikost, zbarveni,..), tak tteba zvukem, ktery vydavaji (zpévem).

Sila pfirodni a sexualni selekce v odliSnych habitatech tedy ovliviiuje rychlost
ekologické speciace. Pokud se habitaty lisi jen nepatrn¢, nemusi dojit k vytvoreni dostatecné
silnych selekénich tlakt, a to speciaci zpomaluje, poptipadé zcela zastavi (Rundell a Price
2009). Ekologicka speciace byva nejcastéji zapocata v alopatrii nebo parapatrii. Zajimavym
procesem je tzv. adaptivni radiace, ktera je vysledkem ekologické speciace a dalSich

ekologickych procest (Schluter 1996), které se podileji na fenotypové diferenciaci populaci



(ptirodni selekce zalozena na zdrojich, konkurence o zdroje). Tak pravdépodobné vznikaly
druhy oddélené nekolik miliont let jako tfeba nékteré z populaci koljusek tfiostnych nebo
Darwinovych pénkav (viz nize u pfipadt ekologické speciace).

Co se tyce reprodukéni izolace, v ekologické speciaci se uplatiiuje (jiz vySe zminénd)
pre- i post-zygoticka izolace. Tyto formy reprodukénich izolaci se totiz mohou vyvijet
prostfednictvim ekologického odlisného vybéru, a tak davaji vznik ekologické speciaci
(Schulter 2001). V mé bakalaiské praci se budu zabyvat predevSim pre-zygotickou
reprodukéni izolaci. K té dochazi, kdyz jsou populace oddéleny v prostoru, Case nebo
behaviordln¢é. Adaptace pro dané prostiedi vede krliznym preferencim na biotop ¢i
reprodukci. Izolace mize nastat i v disledku rozdilného chovani jedinct v ramci riiznych
populaci, ¢imz rozumime namluvni ritudly ¢i vybirani vhodného pohlavniho partnera. Pre-
zygotickd izolace nastava také diky Spatnému prizpisobeni migranti k novému
(neptivodnimu) prostiedi, a tim dochazi ke sniZovani toku genli mezi populacemi. To

Zésadni vliv na pribeh ekologické speciace maji samoziejm& i genetické
mechanismy, které jsou dilezité k pfenosu znaki divergentni selekce, které vedou k vyvoji
reprodukéni izolace. Existuji dva hlavni zplisoby. Prvnim je vyvoj reprodukéni izolace
pfimou selekci, coz znamenda, ze geny, které maji vliv na ekologické znaky a geny
zpusobujici reprodukeni izolaci jsou stejné. Jeden gen ma tedy vliv na 2 fenotypové rysy. Ve
druhém ptipadée se reprodukeni izolace vyviji nepiimou selekci a geny jsou od sebe fyzicky
odlisné. Dochazi totiz k nesourodému sdruzovani genli pro reprodukcni izolaci a pro
ekologické znaky (Nosil 2012). Nejucinné€jsim genetickym mechanismem ekologické
speciace je pleiotropie, kdy jeden gen ovliviiuje vice fenotypovych projevi (Rice a Hostert
1993). Pleiotropnim dasledkem muze byt napiiklad zména paficich preferenci, ktera vede
k vyvoji sexualni izolace (Baughman 2002). Je dulezita specifita genu, pficemz musi mit
ucinek na slozku reprodukéni izolace (Nosi a Schluter 2011). Prostfednictvim genetickych
mechanismd nemusi vSak dochéazet pouze k podporovani ekologické speciace, ale také
kjejimu omezeni. To se projevuje genetickou korelaci mezi rysy ¢i nedostatecnou
genetickou variabilitou ve vybraném znaku (Lande 1979). Do hloubky se vSak genetikou
v mé praci zabyvat nebudu.

Sekundarni kontakt, ktery je taktéz dulezitym mechanismem pii vzniku novych
druhti, mize mit na ekologickou speciaci jak kladny, tak i zaporny dopad. Nastava, kdyz se

jedinci z diive oddélenych populaci, které prosly procesem diferenciace v dusledku selekce



v jejich rozdilnych Zivotnich prostiedich, opétovné setkaji, at’ uz kvuli vymizeni geografické
bariéry nebo diky disperzi ptes ni (Rundle a Nosil 2005). Obecné existuji 3 scénare, jakym
zpusobem sekundarni kontakt ovliviiuje, zda se novy druh skutecné vyvine nebo ne. Prvnim
scénafem je situace, kdy v prubéhu izolace dojde ke vzniku Gplné reprodukéni bariéry
vlivem pre- nebo post-zygotickych mechanismii a vznikaji dva nové oddélené druhy, které
se mohou zacit délit o spolecny geograficky prostor. Druhy, kdy se obé populace mohou
zacit zpétné kiizit, az postupné geneticky splynou a jejich diferenciace tedy postupné zcela
vymizi a nové druhy nevznikaji. Tietim je takzvané posileni speciace, tzv. ,reinforcement*.
Jedna se o proces, kdy selekce znevyhodiiuje mezi-populacni hybridy, ktefi maji nizsi fitness
nez jejich rodice pochazejici z danych populaci. Diky tomu dochazi k takzvanému posileni
populaci (podpofe pafeni v ramci populace a ne mezi nimi), které se tedy mohou vyvinout
v nov¢ druhy (Dobzhansky 1937).

Ekologicka speciace je v poslednich letech velice ,,Zhavym* tématem evolu¢ni
biologie. Pfestoze jeji existence byla jednozna¢né prokazana jak na zaklad¢ laboratornich,
tak 1 terénnich studii, existuje mnoho nejasnosti, jak tento slozity speciacni proces funguje.
Dochazi totiz k riznym zménam v sile reprodukéni izolace a fenotypovych znacich (Endler
1977, Coyne a Orr 2004, Nosil 2012). Prostfednictvim reprodukéni izolace dochazi
k preruseni genového toku a populace tak obtizné sdileji spole¢né geny (fenotypové znaky).
Rozdily v zivotnim prostiedi danych druhd jsou téz dulezitym aspektem pro vyvoj
reprodukéni izolace v né€kolika dobfe prostudovanych piipadech ekologické speciace
v ptirod¢ (viz dale). Ekologicky odlisné pary populaci, které se ptizptisobuji odlisnému
ekologickému prostredi, by také mély vykazovat vyssi urovné reprodukeni izolace, nez
ekologicky podobné dvojice populaci adaptované na podobné prostfedi (Schluter 2001,
Rundle a Nosil 2005). Je dilezité porovnat jednotlivé znamé piipady ekologické speciace.
Pravé to, zda existuji n¢jaké spolecné faktory, které jsou odpovédné za vnik ekologické
speciace u pohlavné se rozmnoZzujicich organismu v piirode, je pfedmétem mé bakalarské
prace.

Jen okrajové zminim jeden velmi dobte zdokumentovany piipad ekologické speciace
z tadu kvetoucich rostlin, a to u palmy Howea z ostrova ,,LLord Howe* v Tasmanském mofi,
u které nedoslo k speciacni udalosti vlivem polyploidie, ktera je u rostlin uvadéna jako
vyznamny mechanismus vzniku novych druhti u rostlin (viz vysSe), avSak dva sesterské
endemické druhy Howea forsteriana a H. belmoreana vznikly velmi pravdépodobné

ekologickou speciaci vlivem ekologicky podminéné divergentni selekce (Savolainen a kol.



2006). Tyto dva druhy se totiz li§i preferencemi substratu, kdy jeden dominuje na
vulkanickych a druhy na vapenitych pudach. Ukazuje se, ze primarnim spoustécem speciace
mohlo byt rozdilné nacasovani kveteni, které je piimo ovlivnéno vyskytem v daném

substratu, coz ovliviuje fyziologické parametry rostlin (Savolainen a kol. 2006).



3. ZJISTENE PRIPADY EKOLOGICKE SPECIACE U
KONKRETNICH ZIVOCISNYCH DRUHU V PRIRODE
A JEJICH ZHODNOCENI

Na zékladé¢ vypracovanych studii jsem shromazdila informace o diskutovanych
ptipadech ekologické speciace néckolika konkrétnich zivocisnych druhit zriznych
druhii, od bezobratlych az po obratlovce. Ptipady jsem nasledné shrnula v tabulce 1 a

zhodnotila v textu nize.



Tabulka 1. Souhrn studovanych ptipada ekologické speciace.

Piiciny divergentni Vyhodnoceni
Taxon Druh Zelekceg Vysledek selekce ekologické Reference
speciace
Hmvz Vrtule jablonova (Rhagoletis Nové hostitelské Adaptace na hloh a Spite ano Schwarz a kol. 2009, Hood a kol.
y pomonella) rostliny jablofi p 2015
Motyli z fadu babockoviti | gy 10 ik rosdilng Merrill a kol. 2012, Naisbit a kol
(Heliconius cydno a Heliconius glexy y Odligné zbarveni Spise ano iiess :
melpomene) habitat 2001
o . , Geneticka
Kyjatka hrachova Odt111§ ne l,lotStllfe{Slfe diferenciace Spite ano Smadja a kol. 2012, Via 1999, Via
(Acyrthosiphon pisum) rostliny (jetel lucni a v zavislosti na P a kol. 2000
tolice vojtéska) o
hostiteli
Cichlidy (Amphilophus Ekolqglcky fozdll’ny Rozdilné potravni Barluenga a kol. 2006, Berluenga a
Ryby zaliosus, A. citrinellus) habitat (kraterova strategie Ano Mayer 2004, Sturmbauer a Meyer
> jezera) g 1992, Gante a Salzburger 2012, ...
Sih sled’ovity (Coregonus likgl.?%lcll,( y rotz.dlil'ny Odlisnd stavba t&la Soite ne Chouinard a kol. 1996, Pigeon a
clupeaformis) abitat (limnetickd a P kol. 1997, Laporte a kol. 2016
benticka nika)
Koljuska tfiostna El;loL().%likyvroEd(lilny Odli$n4 stavba a A S(l:(hlilt;z) 89M1\C/IPII?.1 : 1992’113 eridl?r a
(Gasterosteus aculeatus) abita ,(prec o velikost téla no oL » v CUINONL 4 Rufcle
jezerniho toku) 2002,....
- ;. Y, . Piechodova zéna mezi o, , . Summers a kol. 1999, Roberts a
Obojzivelnici Zaby rodu Epipedobates vysotinami a ni¥inami Odlisné zbarveni Spise ano kol 2006, 2007
Scinci druhu Eumeces Ekologicky rozdilny Odligné zbarveni a Rodgers a Fitch 1947, Schluter a
Plazi skiltonianus, E. lagunensis a E. | habitat (vyssi a nizsi velikost t&la Spise ano Nagel 1995, Richmond a Reeder
gilberti nadmotské vysky) 2002
inoJrenSetlf: gz;lllg ﬁiﬁlsdl?r?gilllastus Ekologicky rozdilny Odlisné zbarveni a Spite ano Rosemblum 2005, Rosenblum a
, SCEI0p habitat (typ pady) velikost t&la p Harmon 2011

a Holbrookia maculata
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Odlisna velikost

Grant 1999, Grant a Grant 2002,

Ptaci Darwinovy pénkavy Nova potravni nabidka zobaku, zpdv Ano 2008, Lamichhaney a kol. 2015,
o L McCormack a kol. 2011, Peterson
Odlisné zbarveni pefi, 1992. Rice a kol. 2003
Sojky rodu Aphelocoma Vyskovy gradient Vehk;)s;taé Iioclalm Spise ano McCormack a kol. 2008,
ystemy McCormack 2011
Ekologicky rozdilny s . . .
Savei Kosatka drava (Orcinus orca) | habitat (oteviend voda, Rozdilné pqtravm Spise ano Riesch a kol. 2012, Baird a kol.
Y strategie 1992, LeDuc a kol. 2008
pobiezi, led)
Mys bodlinata (Acomys Rozdilné mikro- Geneticka odlisnost Mona Pavli¢ek a kol. 2003, Hadid a kol.
cahirinus) klimatické podminky | fenotypu a genotypu 2014, Li a kol. 2016
Slepec galilejsky Ekologicky rozdilny Preference pady, Mosna Hadid a kol. 2013, Li a kol. 2015,
(Nannospalax galili) ? habitat (typ piidy) klidovy metabolismus 2016, Lovy a kol. 2015, 2017,..
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3.1 Pripady ekologické speciace

V kontextu ekologické speciace u bezobratlych zivocichi je za modelovy organismus
povazovan druhovy komplex vrtule druhu Rhagoletis pomonella ze Severni Ameriky. U
téchto drobnych musek, pivodné vyuzivajicich hloh jako Zivnou rostlinu i misto vhodné
k pareni, doslo u nékterych populaci k ,,pfeskoku* na nového hostitele, kterym se stala nove
introdukovana jablonl (viz Obr. 1). Vrtule se adaptovaly na novou rostlinu, s ¢imz souvisi
vyvoj asortativniho pareni, které vede ke vzniku reproduk¢ni izolace. Vrtule jablonova byla
nejprve adaptovana pouze na hloh obecny, ale od té doby, co byla v Americe vysazena
jabloni, vznika adaptace i na ni. NejspiSe i diky tomu, Ze obé¢ hostitelské rostliny jsou ze
stejné Celedi (rizovité). Vyvoj asortativniho pareni je krokem k adaptaci na nové hostitele,
nebot’ jedinci stejného fenotypu se ochotnéji pafi mezi sebou, nez s pfislusniky jiného
fenotypu (Schwarz a kol. 2009), pafeni tedy neni ndhodné. Ekologick¢é mechanismy
s nejvetsi pravdépodobnosti podporuji rychlou a postupnou divergenci a ekologicka adaptace
je spojend s volbou hostitele a casovym métitkem (Hood a kol. 2015). Dalsi vyzkumy ovSem
ukazuji, ze na prubéh vzniku adaptivni diferenciace vrtuli v Severni Americe méla
pravdépodobné vliv introgrese z mexickych populaci, ktera mohla zpasobit snazsi preskok a

adaptace na nového hostitele — v tomto ptipade jablon (Xie a kol. 2007).

&

Obriazek 1: Pfizptisobeni se vrtuli nové hostitelské rostlin€. Vznik geografické (alopatrické)

izolace (znazornén tu¢nou cCarou) s naslednym sekundarnim kontaktem a ekologickou

speciaci (Hood a kol. 2015).



Dalsim pfesvéd¢ivym piipadem ekologické sympatrické speciace je kyjatka hrachova
(Acyrthosiphon pisum, Pea aphid). Kyjatka tvofi populace, které se specializuji na rtizné
hostitelské rostliny — tolici vojtésku a jetel lucni, z cehoz plyne genetickd diferenciace
v zavislosti na hostiteli (Smadja a kol. 2012). Pfestoze jsou populace kyjatky spojené
s konkrétnimi hostiteli povazovany za stejny poddruh, zda se, Ze jsou vzdjemné reprodukéné
izolované (Via 1999). Zasadni roli v omezeni genového toku mezi populacemi
pravdépodobn¢ hraje volba vybéru stanovisté zivné kytky, kterd nasledné vede
k asortativnimu pafeni. DalSim zjiSténym faktorem omezujicim geneticky tok mezi
populacemi adaptovanymi na vojtéSku a jetel je pravdépodobné selekce proti migrantim a
hybridim v obou rodicovskych prostiedich (Via 1999). Skupina ndhodné vybranych
genotyptu z kazdého druhu byla experimentdlné vypusténa na opacné hostitele (jiné nez
vlastni), pricemz takto experimentalné¢ premisténi jedinci vykazovali nizké riziko pieziti a
omezenou schopnost reprodukce na nahradnim hostiteli u obou druht (Via a kol. 2000).
Zasadnim krokem ke vzniku ekologické speciace je tedy volba hostitelské rostliny a
adaptace na ni.

Sexudlni vybér proti hybridim je pravdépodobnym mechanismem hybridizace
(ekologické speciace) u motyll z fadu babockoviti Heliconius, a to konkrétné u sesterskych
druhi Heliconius cydno a Heliconius melpomene (Obr. 2). Experimenty provadéné v piirodé
ukazuji na existenci silného asortativniho paieni mezi obéma druhy. Pti kopulaci hybridia se
u obou pohlavi projevuje nizka uspéSnost pafeni (o vice nez 50%). Naisbit a kol. (2001)
zjistili, ze vybér sexualnich partnerd souvisi se zménou barevného vzoru na kfidlech. Tyto
barevné vzory nejsou pouze fenotypovym znakem uplatiiovanym pii vyhledavani sexualnich
partnerti, a varovnym signalem pro dravce (mimikry), nybrz mohou hrat dilezitou roli i pfi
vzniku reproduk¢ni bariéry mezi populacemi (Merrill a kol. 2012). Ekologickou speciaci

podporuje predevsim sila sexualni selekce a divergentni selekce spojend s barvou kfidel.
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H. ¢ydne - Costa Riea
3

] XIS

H. melpamene - Panama

H. pachinus - Costa Rica

o

l = H. erai -ﬁrl:ll
é/ﬁo/

Obrazek 2: Hybridni zony mezi populacemi druhti Heliconius erato, melponeme a cydno.
Miillerovské mimikry jsou ilustrovany jako konvergence kiidelnich vzorcti H. melpomene a
H. erato na obou stranach peruanskych And (Zlutd a cervena linie). H. pachinus a H. cydno
jsou sesterské druhy, které hybridizuji pfilezitostné (zelena a oranzova linie) (pievzato z

Martin a kol. 2010).

Ekologickou speciaci se pravdépodobné také utvarela druhova spolecenstva siha
sled’ovitého (Coregonus clupeaformis) obyvajici postglacialni jezera severni Ameriky.
Sihové se v jezerech vyskytuji ve dvou morfotypech (viz Obr. 3). Zatimco pivodni forma
obyva bentos, odvozena ,,trpasli¢i® forma se adaptovala na otevienou vodu, tvz. limnetickou
niku, kde se do t¢ doby Zadna forma siha nevyskytovala (Laporte a kol. 2016). Energeticky
morfologickych a fyziologickych adaptaci (Pigeon a kol. 1997). Mezi n¢ patii hlavné tvar
téla, velikost mozku, jater, plochy zaber a metabolismus kosterniho svalstva. U trpasli¢i
formy nachazime zjednoduSeny, hydrodynamictéjsi tvar téla s mensimi prsnimi ploutvemi,
diky kterému ryby vynakladaji méné energie na hledani potravy v limnetické nice. Na druhé
stran€¢ normalni sih vykazoval hlubsi, zavalitéj$i télo s del§i hrudni ploutvi, coz zvySuje
schopnost manévrovat a u¢innost hledani potravy v bentosu (Laporte a kol. 2016). Zavérem

lze tici, ze adaptace hraje velmi dilezitou roli vtom, jaky mikro-habitat bude danym

jedincem obsazen a jak se s nim vypotada. Podle studie Chouinard a kol. (1996) zalozené na
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genetické diferenciaci byla vSak zjiSténa neuplnost reprodukeni izolace a stale probihajici
genovy tok mezi obéma populacemi, zcehoz lze soudit, Ze ekologickd speciace

pravdépodobné neprobéhla nebo stale probiha nebo neni dostate¢né silna selekce.

b)

Obrazek 3: Ekotypy siha - a-norméalni forma, b-trpasli¢i forma (Moles a kol. 2010).

Z4by rodu Epipedobates z ¢eledi Dendrobatidae jsou obojzivelniky zahrnutymi
taktéz do procesu ekologické speciace. Zaby Ziji v oblasti povodi Amazonky od Andskych
nizin az po vysoCiny. Tato oblast zahrnuje fadu narusenych (lidskou ¢innosti), mensich
horskych oblasti, které byly vytvoieny ze sekundarnich orogenii (posun zemské kiry) a
nasledné eroze. Nizinné oblasti tvofi tropicky suchy les, kde panuje dlouhé obdobi sucha,
oproti tomu v horskych oblastech zlistava vlhko po cely rok (Roberts a kol. 2007). Speciace
byla u pralesni¢ek detailn¢ prostudovana pro druhy rodu Epipedobates, které obyvaji jak
vysoCiny, tak i nizinné oblasti (Roberts a kol. 2006). Komparativni analyza mtDNA,
odlisného zbarveni a hlasti druhu E.bassleri ukazuje, Zze soucasné populac¢ni rozriznéni
vzniklo pravdépodobné disledkem selekce, a to diky vyskytu vhodnych vlhkych habitath
pouze ve vysSich nadmotskych vyskach v pribéhu suchych obdobi (Roberts a kol. 2007).
Spole¢ny piedek, zijici v nizinach, kolonizoval horské oblasti, kde vznikly populace, které se
dale diverzifikovaly v disledku ekologické heterogenity obyvanych habitati. Stejnymi
ptipady jsou i pralesnicka Basslerova (Ameerega bassleri), Ameerega hahneli a pralesnnicka
drobna (Oophaga pumilio) (Roberts a kol. 2007). Ve vyso¢inach byly zaznamenany rozdily
ve zbarveni mezi populacemi a druhy relativné rychleji, nez v nizinach (Roberts a kol.
2006). K potvrzeni ekologické speciace chybi ov§em studie asortativniho pareni.

DalSim ptipadem, tentokrat ze skupiny plazi, jsou tfi rizné druhy jestérti obyvajicich
oblast sadrovcovych pise¢nych dun v Novém Mexiku. Konkrétné jde o druhy Aspidoscelis
inornata, Sceloporus undulatus a Holbrookia maculata. Bila sadrovcova puda silné
kontrastuje s tmavymi pidami, které ji obklopuji. Habitaty na bilém substratu maji oproti
tmavym stanoviStim méné vegetace, jiné rostlinné druhy, jiné zdroje potravy a také méné
konkurentti a predator (Rosemblum 2005). Ekologicky rozdil mezi témito zcela odlisnymi

habitaty je pravdépodobnou hnaci silné divergentni selekce pilsobici na populace jeStért
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téchto tfi druhti. Rosenblum (2005) také zjistila, ze populace jeStérd vSech t¥i druh
obyvajicich habitaty na bilém substratu jsou vyrazné svétlejsi nez jedinci z okolnich
populaci, coz je dusledek konvergentni evoluce. Podobné bylo prokézano, ze se populace lisi
délkou koncetin a tvarem hlavy, coz ma vliv na béhani po pisku nebo na vyuzivani lokalné
dostupnych potravnich zdrojti (Obr. 4, Rosenblum a Harmon 2011). Rozdilné charakteristiky
mezi sadrovcovym prostiedim a prostfedim s tmavou pidou piedstavuji potencialni zdroj
divergentni selekce, s ¢im jsou spojeny rozdily ve tvaru téla a predevs§im zbarveni. Kromé
toho zbarveni miize byt dulezitym znakem i pro vyvoj asortativniho péreni (Robertson a

Rosemblum 2009), coz mize byt velky krok k ekologické speciaci.

A. inornata S. undulatus H. maculata

White
Sand

Dark
Soil

Obrazek 4: Jesteri z prostiedi rizné barevnych ptidnich typl. Dobéla zbarvené druhy, které
obyvaji bilé sadrovcové pady (,,White Sand“) v porovnani s morfami obyvajici tmaveé

zbarvené pidy (,,Dark soil“) (Rosenblum 2005).

Skupina severoamerickych scinkli rodu Eumeces je také v souladu s modelem
ekologické speciace, konkrétné s paralelni speciaci. Ta vyzaduje nezavislou a opakovanou
evoluci pomoci totozného evolu¢niho mechanismu pusobicich na populace v riznych
oblastech (Schluter a Nagel 1995). To znamend, ze u riznych druhti doslo k vyvoji
podobnych forem (Schluter a Nagel 1995). Tii druhy tvofici tyto skupiny scinkd se
spolecnym predkem jsou rozdéleny na dva morfotypy. Prvnim z nich jsou mali a pruhovani
E. skiltonianus a E. lagunensis, na druhé strané vétsi a typicky jednobarevny E. gilberti.
Kromé toho se druhy li§i v preferencich na prostfedi. E. gilberti se vyskytuje v nizsich
nadmoftskych vyskach se sus§im a teplejSim prostredim, kdezto zbylé dva druhy ve vysSich
nadmoiskych vyskach a pobieznich oblastech, kde jsou mirné a chladngjsi podminky
(Rodgers a Fitch 1947, Richmond a Reeder 2002). Zbarveni téla je vSak pravdépodobné
pouze sekundarnim znakem odliSujicim tyto druhy. Hlavnim vysledkem divergentni selekce

je velikost téla. Tato morfologie t€la miize hrat roli pfi asortativnim pateni, coZ podporuje
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model paralelni (ekologické) speciace, ve kterém se stejny systém rozpoznavani druhu vyviji
nezavisle.

Ekologicka speciace je znama i u ptaku. Prikladem jsou sojky rodu Aphelocoma zijici
ve smiSenych dubovych a borovicovych lesich az po kfovinné pousté Severni Ameriky
(McCormack a kol. 2011). Zacaly se diverzifikovat do 3 hlavnich druhovych skupin,
konkrétné jednobarevné ,,unicolored jays“ (Aphelocoma unicolor), mexické ,,mexican jays*
(Aphelocoma wollweberi, A.ultramarina) a kiovinné ,,scrub jays“ (Aphelocoma californica,
A.coerulescens), jiz v pozdnim Miocénu (McCormack a kol. 2011), kdy dochazelo
k tektonickému pilisobeni, klimatickym zméndm a tvorbé pohoii (Van Devender 2006).
Vyskyt jednotlivych druhti je zndzornén na obrazku 5. Jako prvni se diversifikovaly skupiny
,jednobarevnych® a ,,mexickych“ sojek v horskych oblastech, ,.kfovinné“ druhy obyvajici
kfovinné pouste se objevily pozdéji, kdy se ve sttednim Miocénu zvysila aridita (Rice a kol.
2003, McCormack a kol. 2011). Vyuzivani daného biotopu je spojeno s morfologii,
konkrétné tvarem zobaku, pficemz pro populace kfovinnych druht Zijicich v dubovych
lesich je typicky kratky zahnuty zobak (piivodni typ zobaku), pro populace z borovicovych
lest naopak odvozeny dlouhy Spicaty zobak (Peterson 1993). Existuji také rozdily v
jejich socialnich systémech (kooperativni x nekooperativni), a to v zavislosti na typu
prostiedi (dostatek potravy, mista ke hnizdéni) (Peterson a Burt 1992). Bylo zjisténo, ze
socidlni systémy s vysokym stupném filopatrie mohou vést ke zvySeni genetické
diferenciace a speciace, coz bylo studovano u kfovinnych a mexickych populaci, kde byla
vysledkem vétsi geneticka odlisnost u kiovinnych populaci, jejichz socialni systém byl na
rozdil od mexickych populaci nekooperativni (Peterson 1992). K ekologické speciaci u sojek
pravdépodobné mtize dochazet, nebot’ divergentni selekce dava vzniknout odlisné morfologii
a socialnim systémium u danych populaci Aphelocom. Na druhé stran¢ nebyla doposud

studovana existence asortativniho pareni, ktera by ji mohla potvrdit.
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area of Scrub-Jays
contact =
/ Mexican Jays y
[] unicolored Jays

A. coerulescens

Isthmus of
Tehuantepec

A. potosina

A. ultramarina
A. sumichrasti
A. guerrerensis

Obrazek 5: Vyskyt jednotlivych Aphelocom a jejich vzajemny kontakt (McCormack a kol.
2011)

O probihajici ekologické speciaci se spekuluje i u zastupct tfidy savct, a sice kosatek
dravych (Ornicus orca). Ruzné ekotypy kosatek se vyskytuji po celém svété, od Aljasky az
po Antarktidu (Riesch a kol. 2012). Dvé formy kosatek dravych byly zaznamenany
v pobteznich vodach severni Ameriky mezi Washingtonem a Aljaskou. Byly pojmenovéany
jako formy ,prechodné” a formy ,rezidentni. LiSi se potravni specializaci, chovanim,
vyuzivanim prostredi i skupinovou dynamikou (Baird a kol. 1992). Predpoklada se, Ze by se
mohlo jednat o rozdilné druhy. Kosatky ,pfechodné” formy se specializuji na lov
ploutvonozct jako je lachtan, tulefi nebo rypous, kdezto potravou ,rezidentni* formy jsou
primarné lososi a dal$i druhy ryb (Baird a kol. 1992). Z antarktickych vod jsou popisovany
dokonce 3 odlisné formy (typ A, B a C) kosatek dravych, které se stejn¢ jako kosatky
z oblasti severni Ameriky pohybuji v odliSnych habitatech (oteviena voda, pobiezi, led) a
odliSuji se vybérem koftisti a morfologii (Pitman a Ensor 2003). Také bylo vypozorovéno, ze
se jednotlivé formy mezi sebou kiizi jen ve vyjimecnych piipadech (LeDuc a kol. 2008).
Ekologicka speciace je u kosatek mozna pravdépodobné diky soucinnosti néckolika
nezavislych mechanismll. Zatimco rozdilné potravni specializace jednotlivych morfotypt

kosatek mohou byt zdrojem pro divergentni selekci, k reprodukéni izolaci miize dochazet
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diky sexualnimu imprinting v ramci jednotlivych stad, pravdépodobné i diky kulturnimu
ptenosu (Riesch a kol. 2012).

Velice zajimavym mistem pro vyzkum ekologické speciace se zda byt taktéz
tzv. ,,evolu¢ni kanon* v Izraeli. Zde byla ekologicka speciace studovana na Sirokém spektru
organismu, od bakterii az po savce, jejichZ studovanym zastupcem jsou dvé populace mysi
bodlinaté (Acomys cahirinus) (Hadid a kol. 2014, Li a kol. 2016). Evolu¢ni kaion je tvofen
protilehlymi svahy, na které dopada diky odlisné orientaci rozdilné mnozstvi slune¢niho
zateni, coz vedlo ke vzniku odliSnych habitati (Obr. 6, Pavlicek a kol. 2003). Jizni strana
(tzv. ,africky* svah) je vice stresujici, sucha a horka africka savana, kdezto severni svah
(tzv. ,,evropsky“ svah) je vlhky, zalesnény, s chladngjSim mikroklimatem. Kolonizace
Acomys cahirinus zapocala na ,,africkém* svahu, odkud pozd¢ji pfimigrovala na ,,evropsky
svah®, coZ znamena, ze populace maji spole¢ny puvod (Hadid a kol. 2014). Hadid a kol.
(2014) také zjistili, ze populace mysi bodlinaté obyvajici ,,africky* a ,,evropsky* svah jsou
geneticky odlisné, a to na zaklad¢ rozdild, jak v mitochondridlni, tak i jaderné DNA.
Pti¢inou diversifikace tedy byly odlisné podminky pro zivot mysi bodlinaté na jednotlivych
svazich a pravdépodobné vznik asortativniho pareni zalozeného na preferenci sexualnich

partnert nebo habitatu (Li a kol. 2016).

Obrazek 6: Model evolu¢niho kationu probihajici ekologické speciace v Izraeli (Li a kol.

2016).

Ekologicka speciace pravdépodobné probihd i podzemniho hlodavce slepce
galilejského (Nannospalax galili) ze severniho Izraele (Hadid a kol. 2013, Li a kol. 2015,
2016). Prave tento piipad je naplni mé bakalaiské prace a bude podrobné probran v dalsich

kapitolach.
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3.2 Detailni zhodnoceni tiech pripadi ekologické speciace
3.2.1 Koljuska tFiostna

Pro detailn€jsi hodnoceni ekologické speciace jsem si vybrala 3 piipady, které
povazuji za detailné prostudované. Prvnim znich je druhovy komplex koljusky tiiostné
(Gasterosteus aculeatus), ktery zahrnuje Sest riznych piipadi potencialni ekologické
speciace (McKinnon a Rundle 2002). Viditelné rozdily vsech systéma koljusek mizeme

vidét na obrazku 7.

(b) Limnetic—-Benthic (¢) Anadromous—Freshwater

—

Limnetic Anadromous

Freshwater

Black Typical marine Sea of Japan
(d) Stream color (e) White (f) Japan marine

Obrazek 7: Systémy koljusek a jejich rozdily (pfevzato z McKinnon a Rundle 2002).

Nejznaméjsim z nich je skupina koljusek obyvajici bentickou a limnetickou niku
vzdy v ramci jednoho jezera, a to v oblasti Vancouveru a Britské Kolumbie (McPhail 1993).
Tyto dvé formy se lisi velikosti i tvarem téla a také potravni strategii, pficemz benticka

forma koljusek se vyznacuje vétsi velikosti téla a lovem bezobratlych zivocichti, na druhé
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stran¢ limneticka forma je mensi a planktonozrava (Berner a kol. 2009). Tato diferenciace je
pravdépodobné vysledkem divergentni selekce a doba rozrtiznéni je odhadovana asi pred 90
000 lety (McPhail 1994).

Stejn€ jako komplex ,benticko-limneticky“ se i koljusky tazené do komplexu
sjezerné-ficniho* ze severniho ostrova Vancouveru, ,,anadromné-sladkovodniho* z Aljasky
a ,,bilého* obyvajici pobiezi Nového Skotska, 1iSi nejen velikosti a tvarem téla, ale i
potravnimi strategiemi. Vyjimkou jsou pouze komplexy nazyvané ,japonské-moiské
z ostrova Hokkaid6 a ,rfi¢ni-barevné“ objevené¢ na Olympijském poloostrove ve
Washingtonu, které se tvarem téla nelisi (McKinnon a Rundle 2002). U , ficniho-barevného*
komplexu nebyly zaznamenany zadné rozdily ve velikosti téla (McPhail 1969).

Co se tyCe reprodukéni izolace, u vétSiny skupin byla prokdzana. U benticko-
limnetického komplexu se prokazalo asortativni pareni zalozené na velikosti téla, to vSak
pouze na zaklad¢ laboratornich preferencnich experimentd, v pfirodé¢ nebylo bohuzel
doposud zkouméano (McKinnon a Rundle 2002). Co se vSak u limneticko-bentického
systému zjistovalo i v prirodé, je sexualni selekce proti hybridim, ktera vySla pozitivné
v obou piipadech, jak v pfirodé, tak i v laboratofi (McKinnon a Rundle 2002). O
asortativnim pareni lze hovofit také u komplext ,,anadromné-sladkovodniho a ,,bilého*.
Koljusky z jezera se vyznacuji velkym a Stihlym télem s ¢ernym pruhem na zadech a bocich,
zatimco koljusky z fi¢niho toku jsou mensi, s podsaditym télem a skvrnitymi hnédymi zady
a boky (Lavin a McPhail 1993).

Post-zygoticka izolace byla prokdzana sniZzenim reprodukcéniho uspéchu hybridu,
konkrétné hybridi hnizdici v blizkosti ,,limnetickych samct byli v pafeni méné uspésni, nez
nehybridizujici limneti¢ti samci (Rundle 2002). Podobné zjisténi bylo naznaCeno i u
anadromné-sladkovodniho komplexu, u jinych systémt ovSem nikoli (McKinnon a Rundle
2002).

Souhrnem mohu fici, Ze k ekologické speciaci u koljusek bude pravdépodobnéji
dochézet v komplexech ,limneticko-bentickém®, ,,anadromné-sladkovodnim* a ,,bilém®, a to
diky existenci asortativniho pafeni a reprodukéni izolace (McKinnon a Rundle 2002).
Prestoze se zda, ze vétSina podminek pro ekologickou speciaci je u systému limneticko-
bentického splnéna, neni jasné, zda je disruptivni selekce dostatecné silna (Rundle a Schluter
2004). Podle Bolnicka (2011) jsou disruptivni selekce i asortativni pafeni u systému koljusek
prilis slabé na to, aby u tohoto komplexu byly hybnou silou speciace. Velkym nedostatkem
studii zabyvajicich se ekologickou speciaci u zminéného komplexu koljusky je fakt, ze ve

veétSin€é pripadd neni moZzné jednoznacné rozhodnout, zda soucasny stav dvou ekomorf
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vznikl sekundarni kolonizaci, tedy situaci, kdy nejprve bylo jezero kolonizovano jednou
populaci koljusek, ktera obsadila urcity ekotop (naptf. bentos) a az pozdéji jezero
kolonizovala druha forma, ktera zaujala volnou niku (limnetickou), nebo zda doslo k jediné
kolonizaci a k naslednému rozriznéni koljusek podle dostupnych nik (Rundle a Schluter
2004).

Pokud jde o formy vyskytujici se v jezefe a jeho prtitocich, jedna se pravdépodobné o
nezavislé genové skupiny. Predpoklada se totiz, Ze jezero a jeho ptitoky pozdéji ptichazi
do sekundarniho kontaktu (Lavin a McPhail 1993). Nejvétsi geneticka divergence byla
zaznamenana mezi jezerem a hornim tokem ficky (Hendry a kol. 2002). To by mohlo
ukazovat na tzv. ,reinforcement, kdy jsou nejvetSi genetické rozdily v tzv.
kontaktni/hybridni zéné¢ (Noor 1999). U tohoto komplexu existuji spekulace, ze historicky
mohly mezi jezernimi a fi€nimi systémy vznikat bariéry, které mohly umoznit diferenciaci
diky tomu, ze populace byly po urcitou dobu izolovany. To zplsobi, ze populace, které se
predtim vyskytovaly parapatricky, se budou vyskytovat alopatricky (McKinnon a Rundle
2002).

U poslednich dvou komplexii, japonského-motského a fi€niho-barevného, s nejvétsi
pravdépodobnosti k ekologické speciaci viibec nedochazi, nebot’ neni dostatecné vyvinuta
divergentni selekce a podle zjisténych dat neni jednoznacné ani asortativni pareni (Honma a

Tamura 1984, McKinnon a Rundle 2002).

3.2.2 Cichlidy

Vseobecne znamym modelovym systémem pro vyzkum speciace jsou cichlidy (Celed’
vrubozobcoviti), které¢ jsou znadmy enormni druhovou bohatosti, riiznorodymi potravnimi i
behaviordlnimi adaptacemi, a to primarné v Africe a Jizni Americe (Sturmbauer a Meyer
1992, Berluenga a kol. 2006). V ramci kazdé z téchto radiaci se piedek/pfedci b&hem
relativné kratkého obdobi diferencoval/i do vice specializovanych druhG s riznymi
ekologickymi preferencemi. Literatura uvadi, ze diky takovéto adaptivni radiaci vzniklo az
1500 odlisnych druht cichlid ve velkych africkych riftovych jezerech (Gante a Salzburger
2012). V porovnani nejvétSich druhovych komplext - cichlid Midas (neotropickych) a
vychodoafrickych cichlid - je pocet druht velmi podobny (Berluenga a Meyer 2004). Velké
rozdily byly zaznamenany v trofické specializaci a ve vyvoji morfologickych a pohlavnich
znakt (Obr. 8, Berluenga, Meyer 2004). V kontextu ekologické speciace je u cichlid dilezity

fakt, Ze ke vzniku novych druhi nemuselo dojit vzdy prostfednictvim ekologicky podminéné
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divergentni selekce, a tedy ekologické speciace, ale pouze vlivem sexudlni selekce samotné
(Deutsch 1997, Martin 2012). To znamend, Ze sexualni selekce néjakého znaku (napf.
zbarveni) plsobi rychle a siln€, a to 1 bez prispévku ptirodni selekce (Schluter a Price 1993,

Deutsch 1997).

a ‘ I‘ I Iw
. 3 ‘{{‘
& Amphifophus citrineflus B Amphilophus zaliosus
b

A cltnnafiue A. zaliosus

A. citrineflus A, zalinsus

Obrazek 8: Odlisnost druhtt Amphilophus citrinellus a A. zaliosus v jezefe Apoyo ve (a)
velikosti téla, (b) stavbé Celisti a (c) sloZeni potravy (podle Barluenga a kol. 2006).

Nejlepsimi priklady ekologické speciace cichlid jsou kraterova jezera. Znamym
ptfipadem jsou cichlidy z malého a mladého jezera Apoyo v Nikaragui, k jehoz vzniku doslo
asi pred 23 000 let (Sussman 1985, Berluenga a kol. 2006). Na zaklad¢ genetickych analyz
bylo zjisténo, ze jezero bylo ptivodné kolonizovano pouze jednim druhem - Amphilophus
citrinellus - a to pomérné nedavno, coz znamena, ze jezero bylo po velkou ¢ast své existence
cichlidami neobydlené (Berluenga a Meyer 2004). Druh A. citrinellus, ktery je hojny i
v okolnich fi¢nich systémech, se dostal do jezera pravé z okolnich fek a postupné se z négj
vyvinul endemicky druh A. zaliosus (Berluenga a Meyer 2004, Berluenga a kol. 2006). Tyto
dva druhy jsou dnes reproduktivné izolovany a jsou ekologicky odlisné ve tvaru celisti i téla
(Berluenga a kol. 2006). Tyto zjisténi ukazuji na to, ze tyto druhy vznikly ekologickou
speciaci, coz potvrzuji i pozd¢€jsi genetické analyzy (Elmer 2010). Podle Stauffera a kol.
2008 vsak existuji dalsi tfi popsané druhy komplexu A. citrinellus v jezete Apoyo, a sice A.

astorquii, A. chancho a A. flaveolus. Odlisnost druhti byla potvrzena geneticky a nakonec i
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morfologicky. K odlisnym ekologiim a morfologiim dochazi nejspiSe piirozenou selekci,
pricemz dochazi i k reprodukéni izolaci (Elmer a kol. 2010). Stejné jako v jezete Apoyo i
v dals$im kraterovém jezefe Xiloa ziji dva druhy, které se li§i protazenim téla a obyvaji
rozdilné ekologické niky, a sice Amphilophus xiloaensis a A. sagittae (Elmer a kol. 2009). V
obou jezerech bylo také zjisténo asortativni pafeni, a to na zakladé rozdilného zbarveni mezi
dvéma ekomorfami (Berlunga a kol. 2006, McKaye a kol. 2002). Zajimavé¢ je, ze druhova
spoleCenstva mezi témito dvéma kraterovymi jezery jsou si napadné podobné v tom, do
jakych morfotypi se diferenciovaly. To miize byt disledek paralelni speciace (McKaye a
kol. 2002, Berlunga a kol. 2006, Elmer a kol. 2010). Elmer a kol. (2014) zjistili, Zze v
jezerech Apoyo a Xiloa ziji velmi podobné ekomorfy s podobnymi morfologickymi znaky,
¢emuz odpovida i silny paralelni vyvoj (Elmer a kol. 2014). Zajimavé vysledky ale uvadi
studie Kautt a kol. (2012), ktefi zjistili, ze u radiaci v téchto dvou kraterovych jezerech
nedochazelo ke vzniku adaptaci zme€nami ve stejnych oblastech genomu a podobné
ekomorfy tak vznikaly odliSnymi mutacemi. Také velmi malé a mladé kraterové jezero
Asososca Managua je tvofeno rybi faunou endemickych cichlid, konkrétné¢ druhovym
komplexem Midas, Amphilophus tolteca (Recknagel a kol. 2013). Dnes, stejn¢ jako u jezer
Apoyo a Xiloa, jezero obyvaji dvé ekomorfy lisici se tvarem téla a navic rozdilnym obsahem
uhlikatych a dusikatych izotopi ve svalech, coz indikuje rozdilna spektra potravy a potravni
strategie (Kautt a kol. 2016). Oproti predeslym piipadim z kraterovych jezer nebylo mezi
ekomorfami v jezefe Asososca Managua zjiSténo asortativni pafeni a geneticka diverzifikace
je na relativné nizké urovni (Kausche a kol. 2014). Tyto vysledky napovidaji o tom, Ze zde
pravdépodobné neni dostate¢né silnéd divergentni selekce, coz mize byt zplisobeno relativné
kratkou existenci jezera (cca 1245 let staré), ve kterém se speciacni proces jesté dostatecné
nerozvinul (Kusche a kol. 2014, Kautt a kol. 2016).

Nejen v Nikaragui, ale i v Kamerunu se nachazeji tfi kraterova jezera, ve kterych se
ptedpokladd, Ze druhovad spolecenstva cichlid mohla vzniknout ekologickou speciaci
(Schliewen, Klee 2004). V malém jezete Barombi Mbo v Kamerunu Zije celkem 11 druhd
cichlid, které se pravdépodobné vyvinuly ze dvou nebo tii ancestralnich populaci vzniklych
pfi prvotni radiaci jezera, nékteré znich tzv. sekundarni hybridizaci (Schliewen a Klee
2004). I kdyz v jezete neexistuje mezi druhy cichlid zadna fyzicka bariéra, kazdy druh se lisi
tim, ze preferuje odliSny typ potravy a zaujima tak i odliSnou niku (odlisny mikrohabitat -
potrava, hloubka) (Trewavas a kol. 2009). Zajimavymi piipady jsou naptiklad ekologicky
odlisny pobtezni druhu Pungu maclareni (sekundarni hybrid), ktery se 1isi od ostatnich

morfologii ¢elisti, nebot’ se Zivi sladkovodnimi houbami, nebo tieba druh Konia eisentrauti,
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ktery se zivi malymi bezobratlymi a jikrami jinych ryb, a sice ve vétSi hloubce (Schliewen a
Klee 2004, Trewavas a kol. 2009). Tyto hybridni druhy tak nejspiSe predstavuji extrémni
fenotypy (vznikajici tzv. transgresivni segregaci), které jim umoznily kolonizovat novou
extrémni niku (Schliewen a Klee 2004). V jiném kamerunském jezefe Ejagham dochazi u
komplexu druht Tilapia také pravdépodobné k pocinajici adaptivni radiaci (Martin 2013).
V jezete ziji dvé formy tilapii liSici se zbarvenim a rozliSujici se na populace pelagické a ty
obyvajici pobiezni zénu, a to v zavislosti na potravnich zdrojich (Schliewen a kol. 2001).
Dochézi mezi nimi k velmi omezenému toku gentl, coZ naznacuje silnou reprodukéni izolaci
(Schliewen et al 2001). Jak v jezefe Barombi Mbo, tak i v jezefe Ejagham bylo u cichlid
zjisténo dostaten¢ silné asortativni pareni, a to predevS§im rozdilnymi preferencemi pro
velikosti a zbarveni téla (Martin 2013, 2015). Zasadni ovSem je, ze v jezefe Ejagham, byli u
cichlid zjistény minimalni ekologické i morfologické rozdily, naopak zbarveni bylo znacné
odlisné (Martin 2012). Autofi zmiiluji dva mozné scénafe, jak mohlo v tomto jezete
k rozriiznéni u tilapii dojit. Prvni moznosti je, Ze na vyvoj reprodukéni izolace mohla mit
vliv pocate¢ni silna disruptivni selekce na potravni ekologii, coz mohlo mit nepfimy vliv na
vyvoj silného asortativniho pareni fizeného vybeérem partnera na zakladé konkrétniho
zbarveni (Martin 2012). Poté pravdépodobné doslo k oslabeni selekce, coz zapfi¢inilo, ze se
tilapie nestacily morfologicky dostatecné diferencovat (Martin 2013). Druhou variantou je,
ze ekologicka heterogenita prostiedi/potravy meéla na vznik disruptivni selekce minimalni
vliv a asortativni pafeni se vyvinulo Cisté diky sexualni selekci a ekologické rozdily vznikly
jen jako vedlejsi efekt (Martin 2012, 2013).

Kromé mensich kraterovych jezer byly adaptivni radiace zaznamendny také ve
velkych vychodoafrickych riftovych jezerech, konkrétné v nejstarSi Tanganyice, nejvetsi
Victorii a Malawi (Salzburger a kol. 2002). V jezete Tanganyika byla zjiSténa znacna
geneticka divergence mezi populacemi endemické linie Tropheus vazané na skalnata
stanovisté (Sturmbauer a Meyer 1992). Celkem bylo zjisténo 6 druhli zalozenych na
morfologickych rozdilech (Herler a kol. 2010). Na speciaci cichlid v tomto jezefe mély vliv
predev§im zaznamenané vykyvy hladiny zpiisobené zménami Cetnosti srazek, teploty a
odparovani, kdy pivodni populace mohly kolonizovat a postupné se adaptovat na nové
ekologické niky, coz vedlo k diferenciaci a vzniku novych druhii (Sturmbauer a kol. 2001).
Typicky dochézi ke dvéma situacim, kdy jakykoli pokles hladiny vytvofi sekundarni kontakt
mezi diive izolovanymi populacemi, coz muze vést ke zvySeni genetické rozmanitosti
smisenych populaci, v druhém piipad¢ dojde k vymizeni diferenciovanych populaci a snizeni

rozmanitosti. ZvySenim hladiny mize naopak dojit ke kolonizaci novych stanovist’ a s tim
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souvisejicimu rozdéleni populaci (Sturmbauer a kol. 2001). Z hlediska speciace se jevi jako
(Sturmbauer a kol. 2001). I pfesto, Ze jsou druhy vyrazn¢ barevné odliSitelné, zjisténé
rozdily v morfologii jsou téméf zanedbatelné. Z toho muize vyplyvat reprodukcni izolace
zpusobena pouze rychlou sexudlni selekci zalozenou na odlisném zbarveni, a to bez ohledu
na ekologicky podminéné divergentni selekce, coz by ukazovalo na neprobihajici
ekologickou speciaci (Sturmbauer a Meyer 1992).

Stejné tak doslo ke speciaci v dusledku kolisani hladiny vody i v dal§im africkém
jezete Malawi (Owen a kol. 1990). Naptiklad skupina endemickych cichlid Mbuna se
vyvinula az poté, co stoupla hladina jezera podél skalnatého pobiezi, kde ancestralni
populace kolonizovaly nové vzniklé niky (Owen a kol. 1990). V jezete doslo pravdépodobné
celkem ke tfem postupnym radiacim, kdy pii prvni doslo k diverzifikaci dvou hlavnich linii
delici se na populace Mbuna obyvajici skalnaté pobiezi a populace Utaka obyvajici piscité
mikro-habitaty (Danley a Kocher 2001). To se projevilo také ptestavbou celisti v zavislosti
na rozdilné potravé (Reinthal 1990) a reprodukcnich znacich (zbarveni samcti) (Deutsch
1997). U nékolika druht cichlid z tribu Haplochromini (rod Haplochromis) byla zjisténa i
geneticka odlisSnost (Shaw a kol. 2000). Na zakladé porovnani studii zabyvajicich se
reprodukéni izolaci v jezerech Tanganyika a Malawi si nejsem jista, zda sexudlni selekce
neni sama o sob& hnacim motorem speciace, nebot’ neni jasné, zda se druhy diverzifikovaly
jeste predtim, nez doslo k morfologickym rozdiliim nebo zda v radiaci hrala roli i ekologie
(Deutsch 1997). Speciace je fizena sexualnim vybérem samic a dochazi tak k asortativnimu
pareni, coz mize i nemusi piispivat k prib¢hu ekologické speciace (Egger a kol. 2008).
V jezete Malawi je navic asortativni pafeni spojeno nejen se zbarveni samcd a vizualnim
kontaktem samic, ale mizeme predpokladat, Ze samice vyuzivaji k sexualnimu vybéru i
smysly jako je ¢ich (Blais a kol. 2009).

Nejveétsim, ale zaroven nejmladsim jezerem je Victoria, ve kterém v soucasnosti zije
pies 600 endemickych druhii cichlid (Sturmbauer a Meyer 1992, Fryer 2001).
Pravdépodobné v ném tedy speciace cichlid probihala velmi rychle, nebot’ se druhy musely
vyvinout v pribéhu poslednich 14 600 let (Johnson a kol. 1996, Seehausen 2002). Jednotlivé
druhy cichlid se velmi li§i zbarvenim (Verzijden a ten Cate 2007), coz ovliviiuje i vybér
partnera k pareni, stejné jako je tomu tak u vySe zminénych jezer. V jezete Victoria byly
detailn¢ zkoumany blizce piibuzné druhy Pundamilia pundamilia a P. nyererei, oba
obyvajici skalnaté biehy jezera. Tyto dva druhy sice nevykazuji zadné vyznamné anatomické

rozdily, vyrazné se ovSem odliSuji ve zbarveni samci, coz je dillezité praveé pro sexualni
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vybér samic a asortativni pareni, které mize byt spojené s imprintingem (Verzijden, ten Cate
2007). Druhy se mimo jiné lisi i typem preferovaného habitatu, konkrétné v zavislosti na
tom, zda je voda kalna nebo ¢ista (Carleton a kol. 2005). To je spojeno s vybérem samic,
ktera si vybira samce podle jeho zbarveni v zavislosti na prihlednosti vody (Mann a kol.
2010), coz je pravdépodobné zptsobeno odliSnymi adaptacemi k barevnému vidéni u obou
druhii (Seehausen 2009). Prekryti téchto mikrohabitatli je vSak velmi limitované. Gross
(2006) potvrzuje divergentni selekci zaloZenou na ekologickych mechanismech ovliviiujici
sexualni vybér.

Velice zajimavym aspektem ekologické speciace u cichlid je fakt, ze s velkou
pravdépodobnosti probihd nejen v jezerech, ale také v ficnich systémech Jizni Ameriky
(Pidlek a kol. 2019). Je velmi zajimavé, ze novy druhovy komplex Crenicichla
mandelburgeri v fece Iguazi zahrnuje Ctyfi blizce pfibuzné druhy, které jsou morfologicky
velice podobné komplexu C. missioneira vyskytujici se v povodi feky Uruguay (Pialek a kol.
2019). Mame zde tedy velmi pravdépodobné piipad paralelni speciace, kdy dva nepiibuzné
druhové komplexy vykazuji vyraznou podobnost (Burress a kol. 2015). Jednotlivé formy
téchto dvou druhovych komplext ziji syntopicky a lisi se primarné délkou celisti a tvarem
zubll v zavislosti na potravé a také zbarvenim (Pialek a kol. 2015). Nékteré ekomorfy jsou
rybozravé, nékteré hmyzo- a planktonozravé nebo se zivi mekkysi (viz. Obr. 9). K podporte
ekologické speciace mlze prispivat rozmanitost stanovist’ téchto ek a s tim spojena ¢astecna
izolace, kterd se u jednotlivych fek lisi typem bariéry - pefejemi nebo vodopady. Snizovani
poctu konkurujicich druhii ryb je dal$im plus pro speciaci, diky ¢emu se pro cichlidy oteviou

nové ekologické prilezitosti (Pialek a kol. 2019).
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Obrazek 9: Druhova diverzita, ekomorfologicka klasifikace a distribuce u druhového

komplexu Crenicichla mandelburgeri v fekach Jizni Ameriky (podle Pialek a kol. 2019).

Souhrnem mutiZzeme fici, Ze z dosud publikovanych studii vyplyva, Ze k ekologické
speciaci u cichlid doslo pravdépodobné nékolikrat a to nezavisle, a to jak v jezernich, tak i
ficnich systémech. VSechny jiz vzniklé populace cichlid vyskytujici se v daném jezete nebo
fece se postupné prizptisobily novym ekologickym nikam, a to rozdilnou vyskou téla, tvarem
Celisti (v zavislosti na potrave), ale i zbarvenim (Elmer a kol. 2010). Na zéklad¢ v avodni
kapitole popsanych kritérii vznikly bohaté druhové komplexy cichlid pravdépodobné
adaptivni ekologickou speciaci v jezerech Apoyo, Xiloa a Victoria (Sturmbauer a Meyer
1992, Berluenga a kol. 2006, Schliewen a Klee 2004). Ve vsech téchto jezerech dochazi
k asortativnimu pareni cichlid, at’ uz na zaklad¢ barevného polymorfismu nebo na zakladé
velikosti, coz mize velmi pfispivat k ekologické speciaci (Berluenga a Meyer 2004). Na
zakladé nastudovanych ¢lankd se domnivam, Ze se nejedna pouze o speciaci zplisobenou
sexualni selekci, jak je tomu pravdépodobné u zbylych jezer (viz nize), ale o ekologickou
speciaci (Elmer a kol. 2010). Naopak méné jednoznacné jsou radiace cichlid v jezerech
Malawi a Tanganyika, nebot’ neni jisty mechanismus vzniku reproduk¢ni izolace, kterd by
mohla byt zplsobena pouze rychlou sexualni selekci zalozenou na odliSném zbarveni, bez
ohledu na ekologii (Deutsch 1997, Sturmbauee a Meyer 1992). To samé plati v jezerech
Barombi Mbo a Ejagham, kde také neni jasné, zda k diferenciaci cichlid doslo
prostiednictvim ekologické speciace nebo samotnym vlivem sexudlni selekce (Martin 2012).
Co se tyCe jezera Asososca Managua, je zatim nedostate¢né staré na to, aby byla ekologicka

speciace potvrzena na zakladé genetickych mechanismi a bylo urceno asortativni pareni
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(Kusche a kol. 2014). Ekologicka heterogenita nik vedla, podobné jako v jezerech,
k ekologické speciaci i v fi¢nich systémech Jizni Ameriky. (Pidlek a kol. 2019). Stale by

vSak bylo tfeba potvrdit reprodukéni izolaci na zakladé experimentt asortativniho pareni.
3.2.3 Darwinovy pénkavy

Jednim z nejznaméjSich ptipadt adaptivni radiace a kandidatem ekologické speciace
jsou Darwinovy pénkavy z vulkanického souostrovi Galapagy. To se rozprostird v Tichém
oceanu asi 1000 km od pevniny Ekvadoru a je tvoieno devatenacti ostrovy, jejichz stafi je
odhadovano na 15-20 milionti let (Grehan 2001). Darwinovymi pénkavami, nebo také
Galapazskymi pénkavami, oznacujeme pévce patiici do celedi tangarovitych (Thraupidae,
Passeriformes). Skupina dnes ¢ita 5 rodt - Geospiza, Camarhynchus, Platyspiza, Certhidea a
Pinaroloxias se 14 endemickymi druhy, které jsou rozsifeny po celém souostrovi a které
vznikly alopatrickou speciaci diisledkem opakujicich se kolonizaci a divergenci pénkav (viz
Obr. 10) (Lack 1947, Grant 1999). Jedna se tedy o klasicky ptipad tzv. adaptivni radiace,
kdy se ze spole¢ného piedka vyvinulo nékolik ekologicky odlisnych druhti adaptovanych na
rozdilné podminky, v tom to pfipad¢ primarné na rozdilné zdroje potravy (Schluter a Grant
1984). Podle nejnovéjsi genomové studie Lamichhaney a kol. (2015) probéhly radiace téchto
rodt velmi rychle béhem posledniho milionu let a probihaji dodnes. Jako prvni se asi pred
900 000 lety odstépily od spolecného piedka zastupci rodu Certhidea, tzv. ,,warbler finches®.
Druhy v potadi vznikl rod Platyspiza, se kterym je spjaty i rod Pinaroloxias. Hlavni radiaci
pak tvofi nejmladsi rody (pifed 100 000 - 300 000 lety) - pozemni pénkavy Geospiza a
stromové pénkavy Camarhynchus (Lamichhaney a kol. 2015). VétSinu ostrovii obyva
predev$im druh G. difficilis, ktery je rozsifen na Sesti ostrovech a tvofi velmi pocetnou
skupinu. Aktualni velikost populaci jednotlivych druhti se na vét§in€ ostrovli pohybuje od

100 do 1000 jedinct (Vincek a kol. 1997).
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Obriazek 10: Mapa rozmisténi druhi Darwinovych pénkav na souostrovi Galapagy (podle

Lamichhaney a kol. 2015).

Pfedchiidcem vsech soucasnych druhti byl pravdépodobné druh fenotypicky podobny
druhu Certhidea olivacea, vedle kterého se pozdéji speciaci odstépil i na druh C. fusca. V
ramci rodu Certhidea doslo hned dvakrat ke zméné délky zobaku. Zprvu mély samice delsi
zobaky nez samci, coz bylo zplisobeno potravni specializaci na nektar (Petren a kol. 1999),
pozd¢ji vsak doslo ke zméné€ v opacném sméru (samice krats$i zobék, nez samci), a to u jiz
zminéné linie C. fusca, ktera vedla pravdépodobné i k vyvoji dalsich rodi pénkav (Grant a
Grant 2003). Grant a Grant (2003) uvadi, ze zména mohla byt zplsobena ptrechodem
odvozenych druhti na nové lokality charakterizované jinou potravni nabidkou. Populace C.
olivacea jsou rozsifeny ve vyssich a vlhéich centralnich ostrovech, populace C. fusca naopak
v nizsich a susSich okrajovych ostrovech (Grant a Grant 2003). Druhy obsadily mista na
noveé kolonizovanych ostrovech, ktera jsou nejpodobnéjsijejich pfirozenému prostiedi
suchych nebo vlhkych lesnich stanovist, pti¢emz C. fusca ma vétsi areél rozsifeni nez C.
olivacea. Mezi populacemi téchto druhti zjednotlivych ostrovli byly zjistény genetické
rozdily, na coz ma pravdépodobné vliv volba habitatu, nikoli vzdalenost ostrovli (Tonnis a
kol. 2005). V ramci rodu Certhidea tedy dochazi ke speciaci dvou studovanych druht C.

olivacea and C. fusca, které byly difive povazovany za jeden druh (Tonnis a kol. 2005).
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Z hlediska ekologické speciace je dulezitym aspektem rozdéleni druhti, vybér habitatu a jeho
potravni nabidka, kterd ovliviiuje vznik specializovanych adaptaci a nasledné i vyvoj novych
druhd.

V souvislosti se zménou morfologie zobaku se rizné meéni i rychlost otvirani a
zavirani zobaku a sila skusu, a v neposledni fad¢ dochézi i k modulaci zpévu u samct, kdy
naptiklad pro vysokofrekvenéni zpév je potieba velka pohyblivost zobaku (Herrel a kol.
2009). Zpev je dulezity z hlediska ekologické speciace, nebot’ samice si vybiraji samce na
zakladé zpévu, coz podporuje vznik asortativniho pareni (Herrel a kol. 2009). Obecné bylo
Zjisténo, ze ptaci s vétsimi zobaky maji jinou modulaci zpévu a pravé tato odliSnost mize
prispivat k sile reproduk¢ni izolace mezi jednotlivymi druhy Darwinovych pénkav (Herrel a
kol. 2009). Je ovSem dulezité zminit, ze na rozdil od velikosti a tvaru zobaku, které jsou dané
geneticky, se samci zpév uci béhem relativné kratké faze po vylihnuti, a to ve vétSiné
pripadt od otcli a v mensi mife od okolnich samcti (Bowman 1983). V disledku imprintingu
muze dojit k tomu, ze se napiiklad druh G. fortis nau¢i zpév od druhu G. scandens, a tak
pozd¢€ji mize dojit diky volbé partnera jiného druhu k hybridizaci (Grant a Grant 2008a).
Ke genetické a fenotypové variabilit¢ prispiva introgrese, kterd ji mize zvySovat, a diky
tomu populace miize rychleji reagovat na zmény ekologickych podminek, coz pfispiva
k ekologické speciaci (Grant a Grant 2008b). Diky introgresi mohou vznikat nové genové
kombinace, ¢imz se zvySuje schopnost pro obsazeni a expanzi nik, coz miZze vést k tiplné
reproduk¢ni izolaci a ekologické speciaci (Grant a kol. 2004). Jeden takovy piipad mizeme
vidét nize.

Nejdiverzifikovanéj$i skupinou jsou zastupci rodu Geospiza. Tvoti jej celkem 6
druht, které se lisi velikosti - G. difficilis, G. fuliginosa jsou druhy mensi, G. scandens, G.
fortis, G. conirostris a G. magnirostris naopak vétsi (Abbott a kol. 1977). V zavislosti na
velikosti se u vétSich druhi vice lisi vySka zobdku a jejich potrava je rozmanitéjsi, nez u
druhtt mensich (Abbott a kol. 1977). Rozdily ve vySce zobdku jsou povazovany za adaptace
k velikosti a tvrdosti potravy (semen). Ekologie a morfologie rodu Geospiza byla vSak
ovlivnéna nejen potravni rozmanitosti, ale i mezidruhovou kompetici (Abbott a kol. 1977).
Prikladem je druh Geospiza difficilis, ktery se dale diferencioval na 6 rozdilnych populaci
obyvajici rizné ostrovy. Tti populace obyvaji malé a suché ostrovy, zbylé tfi naopak vétsi,
vlh¢i a hornatéjsi ostrovy, coz poukazuje na rozdilné ekologické podminky a tudiz i potravni
zdroje a strategie (Grant a kol. 2000). Populace Geospiza se lisi velikosti a tvarem zobaku a
adaptovaly se v zavislosti na rtiznorodé potravni nabidce (Grant a kol. 2000). Naptiklad G.

difficilis se 1isi v morfologii zobaku na ruznych ostrovech (Lack 1947) ptedevsim diky
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potravni konkurenci s druhy G. fuliginosa a G. scandens (Schluter a Grant 1984). Jak jiz
bylo vyse zminéno, s morfologii zobdku je spjaty také zpév. Podle studie Hubert a Podos
(2006) druh G. fortis s vétSim zobakem vydava tony o nizSich frekvencich, nez druhy
s mensim zobdkem, coz mulze souviset s asortativnim pafenim na zakladé vybéru samic.
Pozoruhodné je i srovnani asortativniho pafeni u rodtt Geospiza a Camarhynchus, konkrétné
druhu G. fortis a malého stromového druhu C. parvulus (Christensen a kol. 2006). Samci
druhu C. parvulus s vétsimi zobaky vydavali dominantni dlouhé tony o vysoké frekvenci,
coz u druhu G. fortis bylo pfesné naopak (vétsi zobaky — zpév o nizsi frekvenci). Na rozdil
od druhu G. fortis, u kterého koreluje velikost zobaku s odlisnosti zpévu, v§ak u druhu C.
parvulus zpév s morfologii zobaku nesouvisel (Christensen a kol. 2006). Co vSak mély
druhy spole¢né je, Ze samice preferovaly vétsi délku zobaku i vysku zpévu. U druhu C.
parvulus se navic zminuje reprodukéni izolace zaloZzena na délce tarsu, ktera se
pravdépodobné méni v zavislosti na zpsobu vyhledavani potravy v dané nice (Christensen a
Kleindorfer 2007). Na zéakladé rozdilné¢ morfologie i reprodukéni izolace zalozené na
asortativnim pafeni, mohu zhodnotit, Ze jak u rodu Geophiza, tak u rodu Camarhynchus
pravdépodobné probihala/a ekologicka speciace.

Zajimavym ptipadem je také dlouhodoby vyzkum dvou druht G. fortis a G. scandens
na ostrové Daphne Major, u kterych v prubéhu poslednich tficeti let doslo k nékolika
zméndm priamémné velikosti téla a zakfiveni zobaku, coz zplsobila zména sloZeni semen
zpusobena opakovanymi obdobimi extrémniho sucha (Grant a Grant 2002). Tyto vysledky
ilustruji, jak mze byt morfologie zobaku pénkav variabilni v ¢ase a jak rychle selekce
reaguje na aktualni zmény ekologickych podminek. Morfologie se ovSem nemusi ménit jen
vlivem selekce, ale i vlivem introgrese mezi obéma druhy na ostrové i diky migraci ptaka
z jinych ostrovu (viz vyse). Je zajimavé, ze reakce druhti (rozdily v morfologii zobaktl) na
nahl¢ obdobi sucha byla u jednotlivych druhti rtiznad. Pfirozeny vybér a opakovana
hybridizace tak zptisobila vétSi rozdil fenotypovych znakii (Grant a Grant 2002). Tyto
morfologické zmény druhil v z4vislosti na podminkach jsou hlavnim voditkem k ekologické
speciaci, ktera je navic podpotena introgresi a hybridizaci.

K ekologické speciaci Darwinovych pénkav prispivaji nejen rozdily v potravni
nabidce a morfologii, ale i zpévu (Grant a Grant 2008a). Ekologickd speciace je
podporovana silnym asortativnim pafenim na zékladé sexudlniho vybéru (Huber a kol.
2007), které se vyvinulo na zakladé divergence ptaciho zpévu (Podos a kol. 2013), a také
sexualnim vybérem proti hybridim a pfistehovalcim (Grant a Grant 2002, 2008). Podle
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vysledk vyse zminovanych studii tak usuzuji, Zze se jedna o velmi rozmanitou skupinu
zivoCichl se zajimavym a rtiznorodym mechanismem ekologické speciace (Lamichhaney a

kol. 2015).
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4. SLEPCI JAKO VHODNI KANDIDATI PRO STUDIUM
EKOLOGICKE SPECIACE

4.1 Obecny uvod o slepcich

Slepci  jsou solitérni striktné podzemni hlodavci podceledi  Spalacinae
obyvajici Eurasii, a to primarn¢ oblast vychodniho Stfedomoii (Wilson a kol. 2017). Obyvaji
slozité systémy podzemnich chodeb, které si sami hloubi za ucelem lokalizace jejich hlavni
potravy, podzemnich zasobnich organii rostlin (Nevo 1999). Opravnéné je fadime mezi
savce extrémné¢ adaptované na podzemni zplisob zivota. Nejlépe to ilustruje fakt, Ze na jejich
télech nenajdeme zadné t€lni vycnélky, jako ocas a usni boltce, a jejich miniaturni oci jsou,
jako u jedinych hlodavct, zcela prekryty kzi. Pti kopani tunelli pouzivaji vyhradné silné
tezaky a pomoci koncetin a hlavy, ktera funguje jako ,,buldozer”, hrnou vykopanou pidu
(Savic a Nevo 1990). Funkci zraku, jako hlavniho komunikac¢niho systému vétSiny savet, u
nich nahradil ¢ich, hmat a vysoce specializovany systém seismické komunikace (Kimchi a
Terkel 2002, Begall a kol. 2007). Slepci se vyskytuji v oblastech
charakterizovanych rozmanitymi klimatickymi podminkami a typy ptd, a to jak
v pfimotskych oblastech, tak i vysoko v horach nad 2500 m n. m. (Nevo 1999).
V poslednich desetiletich jsou slepci ¢astym objektem védeckého vyzkumu nejen diky tomu,
ze predstavuji aktivné speciujici taxon, ale mimo jiné je pozornost vénovana také vyzkumu
odolnosti viici rakoviné a starnuti (Nevo a kol. 2001, Hadid a kol. 2013, Manov a kol. 2013).

I kdyz je za nejstar§iho dochovaného zastupce celé podceledi povazovan Vetusspalax
progressus z Bosny a Hercegoviny datovany do obdobi pted 23-24 miliony let, tedy
pozdniho oligocénu, prvni zastupci adaptovani na podzemni zpusob Zivota jsou znami az
z obdobi pozdniho miocénu (Wilson a kol. 2017). Na zéaklad¢€ nejnovéjsich studii fadime
slepce do dvou roda. Vétsi druhy obyvajici Rumunsko, Ukrajinu a Rusko spadaji do rodu
Spalax, zatimco mensi zastupce z Balkanského poloostrova, Blizkého vychodu a severni
Afriky pak fadime do rodu Nannospalax (Hadid a kol. 2012). Zatimco druhy rodu Spalax
jsou charakteristické stabilnim poctem chromozomi (2n= 60-62), zastupci rodu
Nannospalax jsou extrémné karyotypové proménlivi (Nevo a kol. 2001). Extrémni
karyotypova variabilita se promita do systematiky celého rodu Nannospalax, ktera nebyla do
dnesni doby uspokojiveé vyfesena. V ramci rodu Nannospalax jsou rozliSovany tii druhové
komplexy N. ehrenbergi, N. leucodon a N. xanthodon, znichZz nejlépe prostudovany je

komplex N. ehrenbergi, jehoz zastupce nalezneme na Blizkém vychodé (jihovychodni
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Anatolie v Turecku, v Irdku, Syrii, Libanonu, Izraeli, Jordansku a Egypté) (Nevo a kol.

1995).
4.2 Evolu¢ni historie druhového komplexu Nannopalax ehrenbergi

Druhovy komplex Nannospalax ehrenbergi zahrnuje skupinu pravdépodobné Ctyt
kryptickych sesterskych druhd, které se od sebe odlisuji jak geneticky, karyologicky, tak i
ekologicky, behavioraln¢ a morfologicky (velikosti a zbarvenim) (Nevo a kol. 2001). Patii
mezi n¢ druhy N. galili (2n=52), N. golani (2n=54), N. carmeli (2n=58) a N. judaei (2n=60)
(Nevo a kol. 2001). Druhové arealy se vyznacuji rozdilnosti ptid a vegetace, coz naznacuje
mozny vliv ekologicky podminéné selekce na speciaci. Rozsifeni téchto 4 druhii znacné
koreluje s gradienty zvySujiciho se sucha a teploty (Nevo 1991). N. golani, nejstarsi ze Ctyf
druhi obyva chladnéjsi a polosuché oblasti Golanskych vysin na severu Izraele, N. galili zije
v chladnéjsich a vlh¢ich oblastech horni Galilee, N. carmeli obyva teply a vlhky stiedni
Izrael a N. judaei teplé a suché polopoustni oblasti jizniho Izraele (viz Obr. 11) (Nevo 1985).
Obecné se da fici, ze severni druhy N. golani a N. galili Ziji v chladné&jsich a vice
produktivnich vlhkych habitatech, jsou také vétsi, nez slepci N. carmeli a N. judaei
s jizn€j$im arealem rozsifeni obyvajici teplejSi a méné produktivni suché oblasti. Jako hlavni
pricinou vétsi velikosti téla u druhl se severnim aredlem rozSiteni se udava vyssi potravni

nabidka v danych habitatech (Nevo a kol. 2001).
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Obrazek 11: Mapa rozsifeni sesterskych druhii druhového komplexu Spalax ehrenbergi

(upraveno podle Singaravelan a kol. 2013).

Odlisné klimatické podminky ovliviiujici jak vegetaci, tak i vlhkost a tvrdost ptdy,
zpusobovaly riizné selekéni tlaky, které vedly k tomu, ze se jednotlivé populace adaptovaly
na lokalni ekologické podminky a postupné vedly ke vzniku téchto ¢tyt druhti slepcti (Nevo
1985). Izraelské druhy pravdépodobné vznikly alopatrickou/peripatrickou speciaci
v izolovanych perifernich populacich. Dnes jsou rozdéleny uzkou hybridni zonou, a to
zifejme bez introgrese kvili silnému vybéru proti hybridim (Nevo 1985). Vznikajici hybridi
maji niz§i fitness, k cemuz pravdépodobné prispivaji chromozomalni rozdily (Nevo 1985).
Hybridni zona neni u jednotlivych druht stejné Siroka. Nejsirsi je u jiznich druhu, které jsou
nejmladsi a nejspise i nejméné reprodukéné izolované (Nevo a Bar-El 1976). Heth a Nevo
(1981) zjistili, ze se lisi sila asortativniho pafeni a reprodukéni izolace mezi jednotlivymi

pary téchto 4 druhli. Asortativni patreni samic, kdy preferuji samce se stejnym poctem
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chromozom je nejlépe vyvinuto u nejdéle oddélenych (nejstarSich) druhd (2n=52, 2n=54),
zatimco u N. carmeli (2n=58) a N. judaei (2n=60) to uz tak jednozna¢né neni a samice si
partnera vybiraly ndhodné¢ zobou druhti (Heth a Nevo 1981). Evolu¢ni vyznam jejich
pozitivniho asortativniho pareni pravdépodobné spociva v posileni reprodukcni izolace mezi

druhy, coz pfispiva k dokonceni speciace (Nevo a kol. 2001).

4.3 Slepec galilejsky jako vhodny model pro studium ekologické speciace

Ackoli se ma za to, ze speciace v ramci druhového komplexu N. ehrenbergi byla
alopatrické/peripatrickd, recentni data ukazuji, Ze u jedné konkrétni populace slepce
galilejského (N. galili) jsme pravdépodobné svédky probihajiciho popula¢niho rozrtiznéni
v dusledku rozdilnych ekologickych selekénich tlakii (rozdilné ekologické podminky) na
mikro-lokalité, coz nasvédcuje o probihajici ekologické speciaci (Hadid a kol. 2013).

Zajmova mikro-lokalita, na které je populace slepce dlouhodobé studovana, se
nachazi v severnim Izraeli v nadmoiské vySce 760 m. Oblast je tvofena cediCovym
podlozim, které je sopecného pivodu a kiidovym podlozim tvofici sedimentarni horniny.
Dominujicimi ptidami jsou rendzina (vapenata puda) na kiidovém podlozi a Cedicova piida
na ¢ediCovém podlozi, které se vyrazné lisi jak fyzikalnimi a mechanickymi vlastnostmi, tak
i vegetacnimi charakteristikami (Grishkan a kol. 2008, 2009, Lovy a kol. 2015, 2017). Na
zakladé zminénych studii je ¢edicova ptda vlh¢éi, tvrdsi a hutnéjsi nez rendzina. Z pohledu
potravni nabidky je v ¢ediCové pudé vice potravnich zdroji, nez v rendziné. Slepci byli
studovani na dvou mistech mikro-lokality, kde spolu tyto ptdy pfimo sousedi, takze mezi
nimi neni zadna bariéra (viz Obr. 12). Prvni vyzkum byl proveden v oblasti Rihaniya, druhy

v oblasti Gush Halav (Lovy a kol. 2017).
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oblast Gush Halav

(-

Vapenata puda
Cedi¢ova piida
Ceditové podloZi

Kiidové podloZi

Misto odchytu ve vapenaté pudé
Misto odchytu v ¢edi¢ové pudé

<383 | lil=

Obrazek 12: Geologické podlozi mikro-lokality vyskytu N.galili; cedicové podlozi; kiidové
podlozi (ptevzato z Lovy a kol. 2017).

V prvni fadé je dalezitym zjiSténim, ze mezi populacemi slepcti obyvajicimi odlisny
typ pudy existuji genetické rozdily (Hadid a kol. 2013, Li a kol. 2015). Ty se tykaji
predevsim rozdilnosti v mitochondrialni DNA a haplotypech populaci vapenaté a ¢ediCové
pudy, pficemz genetickd rozmanitost byla vyssi u rendzinové populace (Hadid a kol. 2013).
Také z genomovych praci Li a kol. (2015, 2016) vyplyva vétsi geneticka rozmanitost celého
genomu u rendzinové populace, coz je v souladu s diivéjsimi vysledky na mtDNA, pficemz
geneticka rozmanitost miize byt spojena s vice stresujicim prostfedim. Z celého genomu byly
vybrany kandidatni geny a bylo zji§téno, ze selekce probihd v jinych genech v rendziné a
v jinych v ¢ediCové pud€. Na zakladé genetickych studii autofi navrhuji, ze takto velké
rozdily v genetice vypovidaji o tom, Ze se bud’ uplatiiuje asortativni pareni nebo nendhodna
preference pudy — ob¢, bud’ nezavisle, nebo zvlast’ pak zapficini, ze se jedinci z kazdé pady
&ast&ji rozmnozuji s jedinci s totozné pudy, a tim vznika reprodukéni bariéra. Cedicové

populace se zacaly odliSovat od rendzinovych (v zavislosti na typu pudy) pied cca 200-250
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tisici lety (Li a kol. 2015). Predpoklada se ovSem, ze geneticky tok mezi ptidami neni zcela
uzavien a dochazi k migracim mezi jednotlivymi ptidami, a to pfedevsim z ¢edicové pudy do
rendziny (Li a kol. 2015). To mlize byt zplsobeno vyssi populacni densitou v ¢edi¢ové pude,
¢imz vznikd vétsi migracni tlak z ¢ediCové do vapenaté ptidy neZ naopak (Li a kol. 2016).
Nejen potravni zdroje, ale 1 jiz vySe zminéné vlastnosti pudy jsou dilezitym
parametrem pro Zivot slepct (Lovy a kol. 2015). Rozdily mezi témito dvéma ptdami jsou
predevsim vyssi podil jilu a vody v cedicové pade. V porovnani cediCové a vapenaté pudy je
Cedicova pida mnohem hiife zpracovatelna, a to pifedevSsim v obdobi destl, nebot
v kombinaci s vysokym obsahem jilu vznika velmi naro¢né hrabatelna hmota (Hillel 1998).
Také na zdkladé studie Lovy a kol. (2017), kde byly v oblasti Gush Halav studovany
preference hrabani v suché a vlhké pade, je zajimavé, ze pokud byla pida vlhka, populace
preferovaly vlastni ptdu, oproti tomu kdyz byla pida vysusSend, ob& populace hrabaly
ochotnéji ve vapenaté pude, ve které je, pokud je sucha, hrabani mén¢ energeticky narocné.
Tento rozdil v hrabacich preferencich mezi mokrou a suchou ptidou mtize byt zptisoben tim,
ze ve vlhké pideé jsou slepci schopni detekovat pachové signaly pochazejici primarné
z rostlinnych metabolitd a padni mikroflory, a tak jedinci 1épe rozpoznaji (Cichem) sviij
habitat, na ktery jsou adaptovani (Vander Wall 1998). Pro nas je zasadni to, ze preference
pudy u populaci slepce galilejského se mohla vyvinout jako forma reprodukéni izolace, coz
muze vyznamné piispét k vyvoji ekologické speciace (Lovy a kol. 2017). Dulezitou roli by
mohli hrat senzorické podnéty, které by mely vyznam v preferencich stanovist’ (Lévy a kol.
2017). V doposud nevydané studii Lovy a kol. (Submitted) autoti zkoumali v oblasti Gush
Halav asortativni pafeni mezi témito populacemi slepce galilejského ve dvou po sobé
jdoucich letech. Vysledky ukazuji, Zze samice nepreferovaly samce ze stejné¢ho typu pidy,
coz naznacuje, ze reprodukéni izolace nevznikéd diky asortativnimu pareni zaloZzenému na
vybéru patnera. Autofi poukazuji na to, ze by k tvorbé reprodukéni izolace mohlo dochazet

odlisnou preferenci habitatu (konkrétni pady).

4.4 Diilezitost ekofyziologie pii vyzkumu ekologické speciace u podzemnich

saveu

Zivot podzemnich savcti vyzaduje mnoho specializovanych adaptaci, které jim
pomahaji vyrovnat se s drsnymi podminkami tohoto prostfedi, primarné kvuli extrémné
energeticky narocnému stylu Zivota spojené¢ho s hrabanim chodeb (Lacey a kol. 2000, Begall

a kol. 2007). Vleck (1979) uvadi, ze hrabani je 360-3400x naro¢néjsi, nez pohyb na povrchu
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a naro¢nost se meéni jak s hustotou, kompaktnosti a tvrdosti ptdy, tak i s architektonikou
podzemniho systému. Obecné se da fici, ze hrabani v mékké pidé je energeticky méné
naro¢né, nez hrabani v tvrdé pidé a kvalitou pidy je také ovlivnéna rychlost hrabani (Vleck
1979). V tomto ohledu jsou dulezité Gspory energie, piedev§im nizky bazalni metabolismus
a nizkéd télni teplota. Existence ,,podzemnik je kromé toho spojena s nizkou potravni
nabidkou, nedostatkem kysliku a zivotem v naprosté tmeé (Hoffmann a Parsons 1991). Na
dostupnost potravnich zdroji a na energetické naroky na hrabani maji vliv sezonni zmény,
predevsim stfidani obdobi destt a sucha (Nevo 1999, Begall a kol. 2007). S tvorbou
podzemnich systémuil je spojeno vyhrabavani pidy na povrch, kde jsou tunely uzavieny
krtinami, diky ¢emuz nedochazi k vykyviim teploty a vlhkosti, a v podzemi jsou proto
relativné stabilni mikroklimatické podminky (Buffenstein 2000). Na druhou stranu diky
uzavienému systému chodeb je omezena vyména plynli mezi tunelovym systémem a
vnéj$im prostfedim (Buffenstein 2000). To slepclim 1 jinym striktn€ podzemnim hlodaveim
ztézuje odvod tepla a nasledné ochlazovani téla. Dullezitou roli pii vymeéné tepla s okolim
hraji tvz. termalni okna nejcastéji na bfisni strané t€la, ktera jsou charakterizovana tenkou a
kratkou srsti a tepelné ztraty jsou odvadény pres kontakt s povrchem tunelu (Okrouhlik a
kol. 2015). Druhym aspektem je fakt, ze vlivem omezené vymény plynli mezi podzemnim
systémem a nadzemnim prostfedim je v tunelech nizsi koncentrace kysliku a naopak zvysena
koncentrace oxidu uhli¢itého (Arieli a Shkolnik 1977). Shams a kol. (2005) zjistili, Ze pudy
obyvané izraelskymi slepci se vyrazn¢ lisi vlhkosti, tvrdosti a propustnosti plynd, coz je
dano obsahem jilu a vody. Leh¢i pady jako je vapenata ptida nebo terra rossa maji vyrazné
vy$si koncentraci kysliku a nizs§i hladinu oxidu uhli¢itého, nez je tomu v t€zSich cedicovych
pudach, a to predevsim v obdobi destt (Shams a kol. 2005). Relativné vysoka vlhkost
v podzemnich systémech pravdépodobné ovliviuje i efektivitu metabolismu (Okrouhlik a
kol. 2015).

Z vyse zminénych charakteristik podzemniho ekotopu je ziejmé, ze ekofyziologie
bude v zivoté podzemnich savclh hrat velmi dalezitou roli. Metabolismus je dalezitym
souborem fyziologickych adaptaci, kter¢é wumoznuji danému organismu piezivat
v konkrétnich ekologickych podminkach (Schmidt-Nielsen 1997), a proto ocekavam, Ze
pracovni metabolismus je vhodnym kandidatem na vyzkum adaptaci spojenych s ptipadnou
ekologickou speciaci u slepce galilejského. Selekeni tlak na fyziologické parametry je u
podzemnich savct velice vyrazny (viz vyse), coz muze zapficinit vznik adaptaci na zakladée

lokalnich podminek vychazejicich z charakteristik substratu/pady.
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V nasem piipad¢ je podstatna efektivita hrabani jedinci v obou substratech, tedy
jejich pracovni metabolismus. Zasadni otazkou zlstava, zdali jedinec z bazaltové ptidy ma
stejné/jinak nastaveny pracovni metabolismus jako/nez jedinec z rendziny. Pravé ekologicka
odlisnost téchto dvou pid totiz vede k rozdilnym selekénim tlakiim na slepce zijici v téchto
pudach a mohla by se projevit i v ekofyziologickych parametrech, které¢ pfimo ovliviiuji
fitness jedince a jeho preziti v dané pade. To, zda tyto dvé populace vykazuji fyziologické
adaptace spojené s hrabanim v dané pude¢, lze zjistit laboratornim experimentem, ktery by
prokazal, zda jsou slepci opravdu adaptovani na hrabani ve své pude a tam také efektivnéji
pracuji, nez v pud¢ druhé. Pokud by toto bylo potvrzeno, Ize tvrdit, Ze slepci z dané mikro-
lokality vykazuji metabolické adaptace, které by mohly pfispivat k populaénimu rozriiznéni

mechanismem ekologické speciace zalozenému na ekologické rozdilnosti obou zminénych

pud.
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5. NAVRZENI EXPERIMENTU ZABYVAJICIHO SE
PRACOVNIM METABOLISMEM U SLEPCE
GALILEJSKEHO ZE DVOU TYPU PUD

V ramci nastudovanych informaci o mozné ekologické speciaci probihajici na mikro-
lokalité¢ obyvané slepcem galilejskym navrhuji provést laboratorni experiment, kde budu
porovnavat hrabaci metabolismy u dvou populaci N.galili Zijicich v ¢ediCové (basalt) a
vapenaté (rendzina) pad¢. Testovana hypotéza je, Ze slepci adaptovani na zivot v hutnéjsi a
tvrdsi ¢edicové ptdé budou mit efektivnéjsi pracovni metabolismus nez slepci adaptovani na
leh¢i a mek¢i vapenaty substrat. Celkem budu testovat 6 slepcti z rendziny a 13 slepci
z basaltu, ktefi byli odchyceni na dlouhodobé studované mikro-lokalit¢ v Izraeli a
v soucasnosti jsou chovani v univerzitnim chovu podzemnich savci. Pro tento experiment
budu potiebovat dva druhy substrati, které budou svym slozenim nejvice odpovidat pidam,
ve kterych slepci ziji v Izraeli. Na to jsem s pomoci pedologa zvolila ¢ediCovou pldu a
vapenaty slin v okoli Litométic. K pokusu bude potieba sestrojit aparaturu, ktera se bude
skladat ze dvou hlavnich ¢asti — hrabaciho tunelu (viz Obr. 13), ve kterém bude probihat
samotny hrabaci experiment a ,,foxboxu®, pfistroje, ktery kontinudln€¢ zaznamenava spotrebu

kysliku (viz Obr. 14).

Obriazek 13: Hrabaci tunel (vlastni fotografie). Obrazek 14: Foxbox.
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Na zékladé namétenych koncentraci kysliku nasledné vypocitam spotfebu energie
vynalozenou kazdym testovanym jedincem na hrabani. Pracovat budu dle protokolu Jitky
Zelové, ktera provadéla identicky pokus s ryposi stiibfitymi (Zelova a kol. 2010). Pro kazdy
pokus budu zaznamenavat celkovy Cas straveny kopanim, odhrabané centimetry a vahu a
rektalni teplotu zvifete pied a po pokusu. Kazdy jedinec bude testovan v obou typech puad.
Na zaklad¢ takto ziskanych dat se pokusim stanovit, zda existuji mezi populacemi slepct

ey

zijicimi v ¢ediCové a vapenaté piide€ rozdily v hrabacim metabolismu ¢i nikoli.
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6. ZAVER

Cilem mé bakalaiské prace bylo zhodnotit pfipady ekologické speciace v ptirodé u
nezavislych taxond, a to na zaklad¢ znalosti, které jsem béhem doby studia o ekologické
speciaci nasbirala. Bylo vybrano nékolik situaci, ve kterych by u konkrétnich taxoni mohlo
k ekologické speciaci dochdzet. Na zédklad¢ C¢lankd hovoricich pro a proti byly pifipady
vyhodnoceny. Dale bylo poukazano na dalsi piipad — populaci slepce galilejského, u které by
mohla probihat ekologicka speciace. Faktory, které by na ni mohly mit vliv, byly detailn¢
probrany. Nakonec byl navrZen laboratorni experiment, ktery by mohl pomoci objasnit, zda
u populaci slepce galilejského mize skutecné dochazet k ekologicky podminéné divergentni
selekci, ktera by mohla hrat zasadni roli v rozriiznéni populace slepcti obyvajici dva odlisné
habitaty (ptidy), ¢i nikoli.

Na zaklad¢ velkého mnozstvi studii o mozné ekologické speciaci jsem si pro
detailngj$i rozbor vybrala tfi nejznaméjsi taxony, a sice koljusky tfiostné, cichlidy a
Darwinovy pénkavy. Na zaklad€ porovnavani studii jsem zhodnotila, Ze ekologicka speciace
pravdépodobné probihd u tfech zSesti druhovych komplexii koljusek, u kterych byla
zaznamenana znacna divergence ve zbarveni a morfologii a bylo splnéno asortativni pateni
spojené s velikosti téla. Zbylé tfi komplexy dostatecné nepodporovaly vznik ekologické
speciace, nebot’ u nich nejsou dostate¢né vyvinuty ekologicky podminéné divergentni znaky.
Také vznik populaci cichlid v jezernich systémech byl spojen s ekologickou speciaci, a sice
v jezerech Apoyo, Xiloa a Victoria. Podobn¢ jako u koljusek dochazelo u populaci cichlid
k asortativnimu péfeni na zdkladé¢ barevného polymorfismu nebo velikosti, divergentni
selekce byla vyrazna ve tvaru celisti v zavislosti na potravni specializaci. Nejednoznacné
hovoti studie pro cichlidy v ostatnich jezerech, protoze bud neni sexualni selekce
ekologicky podminéna, nebo je potieba dal§iho vyzkumu. Asi nejrozmanitéj$im taxonem
probihajici ekologicky zalozené adaptivni radiace jsou Darwinovy pénkavy, u kterych
probihd znacna divergentni selekce zalozend na odlisnych morfologiich zobédku. S tim spjata
divergence zpévu je hlavnim faktorem pro sexudlni vybér samic.

Ostatni ptipady, které byly rozebrany pouze okrajove, jsem zhodnotila nasledovné.
Ekologicka speciace by pravdépodobné mohla probihat u téchto taxont - vrtule jablofiové
(Rhagoletis pomonella), kyjatky hrachové (Acyrthosiphon pisum), motyli z celedi
babockoviti (Heliconius cydno a Heliconius melpomene), zab rodu Epipedobates, jestéru
druhu Aspidoscelis inornata, Sceloporus undulatus a Holbrookia maculata, sojek rodu

Aphelocoma a kosatky dravé (Orcinus orca). Ostatni studované taxony v této praci na
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zakladé ekologické speciace nevyhovovaly nebo nebyl dodnes proveden dostate¢ny vyzkum
k jejimu odhaleni. Zajimavy vsak bude ptfedevsim budouci vyzkum slepce galilejského,
ktery je podle mé jednim z téch, u kterych jiz nékolikrat zminovand ekologickd speciace
probiha, nebot’ ekologicka odlisnost pid mlZze mit viditelné velky vliv na rozriznéni
populace. I presto, Ze se asortativni pafeni nezaklada na vybéru partnera, reprodukcni izolace
by mohla vznikat pravé diky preferencim na odlisny typ pidy. Co vSak nebylo doposud
zjisténo, jsou télesné rozdily v adaptaci na konkrétni prostfedi, které by mohly vést bud’to

k potvrzeni ekologické speciace nebo k nedostatecné silné selekci.
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