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Tato prace si klade za cil'prozkoumat roli genetické diverzity a hybridizace u rozsifovani arealu invaznich
druhU. Prvni ¢ast bude resersni, kde autorka vytvori prehled-literatury se zaméri na genetické
mechanismy rozsifeni arealu a vliv hybridizace s pdvodnimi druhyna genetickou diverzitu.

Metodika

Prakticka ¢ast zahrnuje genetické simulace v prostfedi QuantiNEMO/AlphaSimR. Simulace budou provadé-
ny za pouZiti prostorové explicitniho modelu pro simulaci $iteni invaznich druhd s rGznou drovni hybridi-
zace. Cilem je prozkoumat, jak geneticka diverzita a hybridizace ovliviiuji rychlost a smér expanze arealu,
a identifikovat potencialni faktory, které mohou ovlivnit Uspéch invaze. Tento vyzkum poskytne pohled na
genetické mechanismy, které jsou zakladem biologické invaze, a pfispéje k rozvoji G€innych strategii fizeni.
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Geneticky paradox biologickych invazi

Abstrakt

Biologické invaze, které mohou byt v probihajici klimatické zméné hrozbou pro
udrZeni stavajici biodiverzity ptivodnich ekosystémi, jsou pfedmétem zajmu mnoha
védeckych studii. Jsou i vychodiskem pro tuto praci, kterd je zaméfena na geneticky
aspekt biologickych invazi.

Hlavnim cilem této prace je zamérit se na genetické aspekty Siteni invaznich populaci,
na probihajici hybridizaci s lokalni populaci a jeji vliv na dynamiku a tispéSnost expanze.
Za ucelem mapovani vyvoje genetické diverzity, Zivotaschopnosti ¢i adaptace na nové
prostfedi byl vytvoren simulacni ndastroj pomoci programovaciho jazyka R a vyuZiti
populacné genetického balicku AlphaSimR. Pro uZivatelsky privétivéjsi nastaveni
parametrti pro konkrétni scénai simulace pak bylo vytvoreno rozhrani pomoci balicku
Shiny.

Vysledky ztestovanych scénaii pak potvrdily ocCekavany narist adaptacniho
potencialu invazni populace zptisobeny hybridizaci s lokalni populaci. Hybridizace méla
za nasledek i pokles nevyhodnych alel. Zaroveni byl zmapovan rozdil sledovanych
parametrii v centralni Casti populace a na jejim expandujicim okraji, stim, Ze
Zivotaschopnost populace smérem k expanznimu kraji klesa a migracni potencial roste.
Z vysledki simulaci byl patrny i fenomén surfovani alel.

Zde prezentovany simulacni nastroj, ktery je zatim velmi obecné nastaveny, miize
slouzit jako zdklad pro vytvoreni specifi¢téjSich modeld pro konkrétni organismy a

konkrétni stanovisté, jejichZ vyuZiti by bylo moZné i v praxi.

Klicova slova: biologické invaze, bottleneck, founder effect, hybridizace



Genetic paradox of biological invasions

Abstract

Biological invasions, which can pose a threat to the existing biodiversity of native
ecosystems in the ongoing climate change, are the subject of many scientific studies. They
are also the basis for this paper, which focus is on the genetic aspect of biological
invasions.

The main aim of this study is to examine the genetic aspects of the expansion of
invasive populations, hybridization with local populations, and its impact on the
dynamics and success of their expansion. To map the development of genetic diversity,
viability, and adaptation to new environments, a simulation tool was created using
programming language R and the population genetics package AlphaSimR. And Shiny
package was used for user-friendly interface which make the setting of specific simulation
scenarios more approachable.

The results from the tested scenarios confirmed the expected increase in the adaptive
potential of the invasive population caused by hybridization with the local population.
Hybridization also resulted in a decrease in deleterious alleles. At the same time,
differences in the monitored parameters were mapped in the central part of the population
and its expanding edge. Fitness of the population was decreasing towards the expansion
edge and migration potential increasing. There was also an evidence of allele surfing
phenomenon.

The simulation tool presented here, which is currently very general, can serve as a
basis for creating more specific models for particular organisms and particular habitats

with possible practical use.

Key words: biological invasions, bottleneck, founder effect, hybridization
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1. Uvod

Biologické invaze, které jsou nedilnou soucasti globéalnich a klimatickych zmén,
ovliviiuji znatnou mérou biodiverzitu piavodnich aredli. Vyzkum zaméfeny na
probihajici invaze prinasi komplexnéjsi pochopeni mechanismt S$ifeni neptivodnich
druhti. To ndm muze poskytnout prileZitost k identifikaci potenciadlnich invazni druhti
anebo jiZ rozSifené druhy lépe kontrolovat a pomoci invaznich modelt predikovat
dynamiku jejich Sifeni nebo identifikovat invazi ohroZené biotopy.

Na uspésnost Sifeni neptivodnich druht mé vliv mnoho ekologickych faktord, jako
jsou napriklad tnik pfed neprateli, nizsi konkurence v neptivodnim arealu nebo vhodnéjsi
biotické a abiotické podminky. Mimo ekologii a biogeografii invaznich procesti miZzeme
sledovat také populacné genetické faktory, které ovliviiuji etablovani a Sifeni
neptivodnich druhti. Pravé na genetickou stranku biologickych invazi bude zaméfena
nasledujici prace, a to predevSim na roli hybridizace, jeji vliv na genetickou diverzitu a
dynamiku Sifeni.

Predpoklad je takovy, Ze nepivodni druhy osidluji nové prostiedi vZdy v omezenych
poctech, ¢imzZ je redukovana jejich geneticka diverzita, sniZeny adaptacni potencial a jsou
vystaveny vétSimu riziku inbredni deprese a niZsi fitness. I ptes to jsou paradoxné nékteré
druhy schopné rychle se na nové prostiedi adaptovat, Sifit se v ném a stat se invaznimi
druhy. Otazkou tedy je, jaké mechanismy ptisobi na genetickou diverzitu a adaptacni
potencial téchto druh.

Prvni cast prace bude zaméfena na literarni reSersi vénujici se stéZejnim témattim
spojenymi s populacni genetikou, rozSifovanim arealu a hybridizaci. Ve druhé casti pak
bude prezentovan samotny model simulujici invazni Sifeni a hybridizaci, vytvoreny

pomoci AlphaSimR.



2. Cile prace

Hlavnim cilem této diplomové prace je prozkoumat roli genetické diverzity a
hybridizace u rozsifovani aredlu invaznich druht. Dil¢im cilem tak bude zmapovat
souCasnou literaturu zamérenou na faktory ovliviiujici genetickou diverzitu jakoZto
podstatné sloZky biodiverzity, na dynamiku populacniho Sifeni, hybridizaci a jejich vliv
na Zivotaschopnost populace a jeji adaptacni potencial.

DalSim krokem pak bude vytvoreni simula¢niho nastroje, kterym bude moZné sledovat
disperzi invazni populace v prostedi s variabilnimi podminkami a riznym vyskytem

lokalnich populaci, se kterymi se bude invazni populace k¥iZit.



3. Literdrni reserse

3.1. Geneticka diverzita, fithess a adaptibilita

Geneticka diverzita je jednim z indikatorti biodiverzity a zaroven také faktorem, ktery
zajistuje pribéh evolucnich procesi a schopnost se adaptovat na nova ¢i zménéna
prostiedi (Reed, Frankham 2003). S vyssi mirou diverzity roste také pravdépodobnost, Ze
se dana populace bude schopna etablovat v novém prostiedi a s mensi pravdépodobnosti
bude vystavena riziku nemoci ¢i tiplného zaniknuti (Forsman 2014). Ve zkratce feCeno
ma bohata geneticka diverzita pozitivni vliv na adapta¢ni potencial (Bock et al. 2016,
Forsman 2014). Je tedy otazkou, jak invazni druhy pfi sniZené genetické diverzité
dosahuji schopnosti se v novém prostfedi etablovat a §ifit. Mira adaptace miZe byt v
pripadé invaznich druht klicovou vlastnosti, ktera zajisti jejich preZiti a Sifeni v novém
arealu. Adaptacni potencial je duleZity nejen pro preziti invaznich druhi v novych
podminkach, ale také pro pfizpisobeni se na klimatickou zménu druhii ve svém
ptvodnim arealu rozsiteni. Adaptace druhu, jakoZto geneticka nebo fenotypova odpovéd
na pozadavky kladené zmeénou prostiedi, zajisti, Ze dojde k udrZeni nebo navySeni
Zivotaschopnosti jedincti, potazmo celé populace (Booy et al. 2000). Naopak omezeni
genetické diverzity se negativné projevi ve schopnosti se adaptovat na zménu prostredi
(Markert et al. 2010). Jakym zptisobem miiZeme vyjadrit genetickou diverzitu populace,
jaky je jeji vztah k fitness a adapta¢nimu potencialu, pak bude predmétem této kapitoly.

Geneticka diverzita, ktera je duleZitd predevSim z dlouhodobého hlediska preziti
populace, souvisi s jeji velikosti a je ovliviiovana nékolika faktory jako jsou mutace,
selekce nebo geneticky drift. Projevi se nejen v evolu¢nim a adaptacnim potencialu, ale
podstatnou ulohu zastava i v celkové biologické zdatnosti neboli fitness (Reed, Frankham
2003).

Geneticka diverzita je nejcast€ji vyjadrena jako mira heterozygotnosti (Spielman et al.
2004; Reed, Frankham 2003; Nei 1973). Vzhledem k tomu, Ze se na zakladé dosavadnich
studii jedna o nejbéznéjsi metodu méreni genetické diverzity, byl tento zptisob zvolen i
ve zde prezentované simulaci. Dal$i moZnosti, jak kvantifikovat genetickou diverzitu, je

meéfeni diverzity alel (allelic richness), tedy zjiStovani primérného poctu alel na lokusu



nebo napt. podil polymorfnich lokusi nebo efektivni pocet alel (Bashalkhanov et al.
2009; Hughes et al. 2008; Berg, Hamrick 199;). Metod pro méfeni genetické diversity je
vétsi Skala a jejich vhodnost 1ze volit i na zdkladé sledovanych znaki, zda-li se jedna o
kvalitativni nebo kvantitativni znaky (Hughes et al. 2008) a také je tfeba zohlednit
velikost sledované populace (Bashalkhanov et al. 2009).

Genetickd diverzita, budeme-li na ni nahliZzet skrz vyjadreni heterozygotnosti
populace, je ohroZena predevsim dvéma jevy, a to inbreedingem a genetickym driftem
(Estoup et al. 2016). Inbreding funguje jako kratkodoby faktor pro redukci heterozygott,
kdeZto geneticky drift se projevi po delSim Casovém tseku, aZ po nékolika generacich.
Oba tyto jevy jsou vazany na velikost populace, nebot’ ¢im méné je jedinci v populaci,
tim vice dochazi k pribuzenskému k¥iZeni a také dochazi k rychlejsi fixaci alel. Nejdrive
dochazi ke ztraté vzacnych alel, k vyraznému nartistu homozygotnosti dochazi vétSinou
aZ po zmenSeni populace, jejiZ velikost pretrvava redukovana po nékolik generaci (Leimu
et al. 2006). Na redukci genetické diverzity z dlouhodobého hlediska vyraznéji ptisobi
geneticky drift, nikoliv inbreeding (Oostermeijer et al. 2003).

Vazba mezi velikosti populace a mirou heterozygotnosti je silna (Frankham 1996).
Mensi populace zatiZzené genetickym driftem a inbreedingem hiife odolavaji selekénim
tlakiim okoli. Pravé genetické diverzité v malych populacich se vénoval ve své studii
Vrijenhoek (1994), ktery pozoroval u malych homozygotnich populaci vyrazné vyssi
mortalitu, pomalejsi rast a nizsi plodnost. V krajnich pfipadech miize vést inbreeding az
k vyhynuti dané populace nebo dokonce celého druhu (Saccheri et al. 1998; Gilpin 1986).

K navraceni genetické diverzity dochazi mutacemi, jejichZ efekt se miize vyraznéji
projevit pravé po sniZeni velikosti populace (Estoup et al. 2016). Nové mutace maji vliv
na celkovou fitness, zjednoduSené feceno na ni mohou mit pozitivni, neutralni nebo
negativni vliv. Ve skuteCnosti se jedna spiS o spojitou Skalu alel rizné kvality i kvantity
vlivu na fitness, jejichZ relativni frekvence pojmenované jako distribuce fitness efektu,
miZeme pozorovat (Eyre-Walker, Keightley 2007). Mutace, které by v ptivodnim arealu
rozSifeni mohly ptisobit jen neutrdlné nebo nevyhodné se ale v novych podminkéch
mohou projevit pozitivné a adaptacné (Barrett, Schluter 2008). Zarovei se pfi rychlém

rastu populace mohou tyto nové mutace snaze fixovat (Hallatschek, Nelson 2010).



Faktorem, ktery miZe vyznamné ovlivnit genetickou diverzitu je migrace, ktera se
podili na toku genti mezi populacemi a zménami alelickych frekvenci v nich (Lenormand
2002). Genovy tok ma za nasledek sniZovani pravdépodobnosti vzniku lokalnich
adaptaci, podporuje soudrznost druhu a brani negativnimu vlivu genetického driftu
(Morjan, Rieseberg 2004). K udrZeni koheze druhu, ale neni tfeba vysoké hladiny
migrace, nebot” se vyhodné alely snadno 3ifi na pomérné velké vzdalenosti. Pravé tok
vyhodnych alel na vétsi vzdalenosti miZe postacit k zajiSténi soudrznosti druhu, i pres
vznik lokalnich adaptaci a rozdilnosti zpisobenych genetickym driftem (Morjan,
Rieseberg 2004). Migrace sice sniZuje reprodukcni bariéry mezi jednotlivymi
populacemi, ale vzhledem k tomu, Ze vstupuje proti selekci, zpomaluje proces lokalni
adaptace (Lenormand 2002).

Pro adaptaci a Sifeni je mimo jiné dilezitd také fenotypova plasticita, tedy
proménlivost druhu reagujici na podminky prostiedi pfi nezménéném genotypu. Samotna
geneticka diverzita nemusi byt postacujici podminkou vysoké fitness v rtiznych typech
prostredi. Fenotypova plasticita sestava z genetické a environmentalni slozky a jejich
interakce. U genetické slozky pak miiZeme rozlisit aditivni a neaditivni (epistaticka nebo
dominantni) genetickou varianci konkrétniho kvantitativniho znaku. (Booy et al. 2000)
Pravé fenotypova plasticita je vazana na existenci kvantitativnich, nebo téZ polygennich
znaki, které jsou urCovany vétSim mnoZstvim gend malého ucinku. A miZe byt také
divodem pro vyhodnost udrzZet si vysokou miru genetické diverzity s velkym mnozZstvim
heterozygotnich lokust (Gillespie, Turelli 1989).

PakliZze mezi velikosti dané populace a genetickou diverzitou, potazmo poctem
heterozygotti, existuje pozitivni korelace, vyvstavd zde onen paradox uspésnosti
invaznich druhti, které projdou demografickym bottleneckem (Schrieber, Lachmuth
2017). Jakym zpisobem je zajiSténa jejich schopnost se adaptovat a rychle Sifit v
introdukovaném aredlu? Jednou z mozZnych variant je obohacovani diverzity pomoci
mezidruhové hybridizace s plvodnimi adaptovanymi druhy nebo vnitrodruhovym
miSenim pri opakovanych introdukcich. Tomuto tématu bude vénovana podrobnéji
kapitola Hybridizace a vnitrodruhové primési. Nasledujici cast literarni reSerSe bude ale
zameérena na procesy, ke kterym dochazi pri rozSirovani arealu a jak tyto procesy ovliviuji

genetickou diverzitu.



3.2. Rozsirovani arealu a jeho vliv na genetickou diverzitu

Pocatky soucasného zajmu o genetiku invaznich druht mtizeme datovat do roku 1965,
kdy Herbert G. Baker a George L. Stebbins, publikovali The Genetics of Colonizing
Species a predstavili tak zakladni okruhy témat stéZejnich pro tuto problematiku. Mezi
nimi se objevila i problematika vlivu expanze populace na zmeénu jeji genetické diverzity.
Rozsitfovani arealu (range expansion), ke kterému dochazi pti kolonizaci nového uzemi
nebo pfi invaznim Sifeni, je jednim z jevil vyrazné ovliviujicich nejen genetickou
diverzitu, ale také hybridizac¢ni vzorce a introgresi (Currat et al. 2008).

Béhem Sifeni dochézi k reprodukci omezeného poctu jedincd, pouze téch, ktefi
expanduji na okraji arealu, tudiZ dochazi ke kontaktu limitovaného vzorku genetické
variability a ta se v ose Sifeni postupné sniZuje (Austerlitz et al. 1997). Chovani genetické
diverzity invaznich populaci mizZeme pfipodobnit k chovani okrajovych casti velké
expandujici populace. V obou pfipadech je velikost efektivni populace mald a vliv
genetického driftu velky. Ten ma za nasledek, Ze je pfi expanzi sniZeny vliv selek¢niho
tlaku oproti stacionarnim populacim, pficemz ucinnost selekcniho tlaku klesa nasledkem
zvy3ujici se rychlosti riistu a sniZujici se migra¢ni schopnosti (Peischl et al. 2013). Cim
mensi je efektivni populace, tim dochazi k vétsi ztraté genetické diverzity (Schlichta et
al. 2022).

Spolu s rozSifovanim arealu dochazi k jevu, ktery byl popsan jako gene surfing
(Hallatschek, Nelson 2008; Klopfstein et al. 2006; Edmonds et al. 2004) a ke kterému
dochéazi na kolonizacni viné okraje arealu. Mutace, které vznikaji na tomto okraji maji
tendenci postupovat vpred béhem Sifeni, tzv. surfovat. Zaroven zde existuje pozitivni
korelace mezi schopnosti alely v nové zaloZené populaci pretrvat a tim, Ze byla nesena na
koloniza¢ni viné (Klopfstein et al. 2006).

Cim je pocet jedincti v lokélni jednotce populace neboli demu nizsi a rychlost ristu
vétsi, tim vétsi ma mutace Sanci se fixovat a rozsiFit, pfiCemZ migracni schopnost vliv na
pravdépodobnost preZziti a surfovani nema (Travis et al. 2007; Klopfstein et al. 2006;
Edmonds et al., 2004). Zaroven ale klesa pravdépodobnost preZiti jakéhokoliv typu
mutace se zvySujicim se vékem demu, ve kterém se dana mutace objevi prvné (Travis et

al. 2007).



Surfovani alel neni omezeno pouze na alely s pozitivhim nebo neutralnim efektem.
Béhem expanze se mohou prenaset i nevyhodné alely, a to na pomérné velké vzdalenosti
(Peischl et al. 2013; Travis et al. 2007). Nevyhodné mutace jsou schopny preZit prave
v pripadé, Ze se nachazi poblizZ viny expanze pfi surfovani (Excoffier et al. 2009) a tak
mohou uniknout pred pripadnym selekénim tlakem. Z Travisova (2007) modelu
prostorové expanze vyplyva, Ze nevyhodné alely spojené s niZsi fitness maji aZ pétkrat
vySssi pravdépodobnost surfovat nez alely vyhodné, které se nedostanou pfili§ daleko od
mista svého vzniku. Jev, pri kterém se na okraji expanze kumuluji nevyhodné alely a
jedinci maji niZ3i fitness, se nazyva expanzni zatéZ (expansion load, Peischl et al. 2013).

Zajimavym jevem spojenym se surfovanim alel je jejich segregace. Tento jev byl prvné
experimentalné pozorovan u bakterii Escherichia coli Hallatschekem (2007). K segregaci
dochazi opét pri rozsifovani arealu. Pricinou této segregace neni ani tak mala zakladajici
populace, mutace ¢i epigenetické jevy spojené s vlivem prostredi, protoZe byl tento jev
pozorovan na morfologicky se neprojevujici alele, nybrz pravé geneticky drift (Korolev
et al. 2010). Piivodné rovnomérné smiSena populace se postupné zacne délit na sektory
se stejné redukovanou genetickou diverzitou. Tyto sektory v pribéhu casu sili a vytlacuji
mensi vklinéna uzemi s odliSnym genomem, tak dochazi k postupnému omezovani
genetické diverzity na stale SirSim okraji (Hallatschek et al. 2007). Zaroveii se vliv selekce
objevi pouze na hranicich dvou geneticky odliSnych oblasti, tudizZ se v takto segregované
populaci sniZi rychlost, se kterou mizi nevyhodné alely (Korolev et al. 2010). Z tohoto
pozorovaného jevu lze usuzovat, Ze vysledny genom neni ani tolik vysledkem pozitivni
selekce, jako spiSe vysledkem samotného genetického driftu, coZz by mohl byt i pfipad
neptvodnich druhti ve fazi invaze.

Presto, aby byla expanze udrZitelnd, nemiZe dochazet k neustdlému omezovani
genetické diverzity a sniZzovani evolu¢niho potencialu smérem od jadra arealu a musi zde
existovat mechanismy, které toto genetické vymilani zbrzd'uji nebo dokonce genetickou
rozmanitost navraci. Jednim z téchto mechanism zpomalujicich ztratu genetické
diverzity je tzv. Allee efekt, poprvé nastinény ve tficatych letech W.C. Alleem (Allee
1931; 1938). V SirSim pojeti se jedna o pozitivni vztah mezi sloZkami Zivotaschopnosti
jedince a velikosti nebo hustotou populace, ve které se nachazi (Stephens et al. 1999).

RozliSit pak mliZeme mezi silnym a slabym Allee efektem, pfiCemZ prvni z nich



predpoklada, Ze po prekroceni kritické pocetnosti/hustoty se bude populace zmenSovat a
v krajnim pfipadé zanikne. Pod vlivem slabého Allee efektu pak dochazi pouze k poklesu
rastu populace, ktery ale zlistdva nezaporny (Wittmann et al. 2014).

Vzhledem k tomu, Ze se rtst a Sifeni zpomaluje, dostavaji se na okraj jedinci ze stfedu
arealu, efektivni populace se zvétSuje a geneticka diverzita se tim znovu obohacuje
(Roques et al. 2012; Hallatschek, Nelson 2008). Bez vlivu Allee efektu by rozsifovani
arealu na okrajich stale zrychlovalo, protoZe schopnost rychleji se Sifit je, jako vyhodna
vlastnost jedincti, selek¢né preferovana. Tato schopnost se Sifit a mira vlivu Alle efektu
je u kazdého druhu odliSna a jeji blizZsi zkoumani by mohlo pfinést i odpovédi na otazku,
které druhy budou lépe reagovat na klimatickou zménu skrz mozZnost rozsitit ¢i zcela
zménit sviij aredl vyskytu (Travis, Dytham 2002).

Pri rozSifovani arealu se geneticka diverzita do populace navraci také migraci mezi
sousedicimi populacemi (Excoffier et al. 2009). Nebo Sifenim na vétsi vzdalenosti (long-
distance dispersal), jak pozoroval Berthouly-Salazar (2013) v pripadé populaci Spacka
obecného (Sturnus vulgaris L.) v Jizni Africe. Pfi expanzi na dlouhé vzdalenosti totiz
dochazi k presunu jedincti z jadrové populace na jeji okraje, a tak se udrZuje vyssi
geneticka diverzita (Berthouly-Salazar et al. 2013). To miiZe mit ale i negativni dopad na
pribéh lokélni adaptace a tim tak miiZe dojit ke zpomaleni expanze. Naopak pri
rozSifovani aredlu pomoci disperse na kratké vzdalenosti, které miiZzeme chapat jako sérii
po sobé jdoucich efektl zakladatele (Slatkin, Excoffier 2012), dochazi k postupnému
ochuzovani genetické diverzity. A pravé tomuto efektu a jeho vlivu na genetickou

diverzitu bude vénovana dalsi kapitola.

3.3. Efekt hrdla lahve a efekt zakladatele jako limity genetické
diverzity

Vyznamnym faktorem omezeni genetické diverzity mohou byt dvé udalosti, pri
kterych dochazi k podstatnému sniZeni efektivni populace, a které byly popsany jako
efekt hrdla ldhve (bottleneck effect, Nei et al. 1975) a efekt zakladatele (founder effect,
Austerlitz et al. 1997). Obé situace maji podobny efekt na sniZeni genetické diverzity,

rozdil je v tom, Ze p¥i bottlnecku dochazi k nahlé redukci populace a vybér ,,prezivsich“ je



zcela nahodny, kdeZto pfi efektu zakladatele expanduje do nového aredlu mala Cast
populace, ktera miiZze mit jiZ urcity kolonizacni predpoklad.

Jak bylo jiZ uvedeno v predchozi kapitole, sniZujici se velikosti populace zasadné
ovliviiuje jeji heterozygotnost, variabilitu, fitness i evolu¢ni a adaptacni potencial. Podle
Neia (1975) heterozygotnost populace béhem bottlenecku strmé exponencialné klesa a
trva nékolik generaci, neZ dosahne populace ptivodniho stavu heterozygotii. Pravé jejich
mnoZstvi je Casto chapano jako vyjadieni miry genetické variability. V pripadé zmény
adaptacniho potencialu populace, je ale tfeba sledovat i zménu poctu alel na lokusu (Nei
et al. 1975).

Mira redukce genetické diverzity pak nezaleZi jen na prvotni sile efektu hrdla lahve,
ale také na rychlosti riistu dané populace a mnozstvi mutaci, kdezto redukce alelickych
frekvenci zavisi prevazné na jeho sile (Nei et al. 1975). Podle Bocka (2016) dojde k vétsi
redukci alelickych frekvenci neZ heterozygotnosti. Vétsi zmeéna frekvence alel se projevi
u téch vzacnéjSich. Dlugosch (2008) ve své studii uvadi, Ze v praméru, z 69
pozorovanych druhti, dochazi k 15,5% ztraté variability alel a 18,7% ztraté heterozygotd.
I kdyZ Dlugosch (2008) pozoroval vétsi pokles heterozygotnsoti, pomérové ma efekt
zakladatele podstatnéjSi dopad na alelickou variabilitu a potvrzuje tak i Bockovo (2016)
pozorovani.

Na sniZeni genetické diverzity pri efektu zakladatele ma vliv také mira migrace, ktera
kdyZ se sniZuje, tak posiluje efekt zakladatel. Naopak v pfipadé rychlosti riistu nové
populace se da zjednoduSené tvrdit, Ze pokles diverzity zpomaluje (Austerlitz et al. 1997).

Rapidni sniZeni poctu jednotlivcli v populaci mtiZe mit za nasledek i pozitivni dopad
na evolucni potenciél, respektive na rist aditivni genetické variance (Naciri-Graven,
Goudet 2003). K tomu dochazi tak, Ze pri zmenSeni populace se epistaticka nebo
dominantni variance zméni na aditivni (Bryant et al. 1986). Ke zméné dominantni
variance dochazi pouze v pripadé, Ze je frekvence recesivnich alel ve zdrojové populace
nizka, kdezto preména epistatické variance takto omezena neni (Bock et al. 2016).
Bottleneck by tak mohl mit pFi kolonizaci nového dzemi pozitivni dopad na adaptaci
invazni populace (Bryant et al. 1986). Délka, ani sila efektu hrdla lahve neovlivni ale tak
vyznamné uvolnéni aditivni variance, jako inbredni koeficient (Naciri-Graven, Goudet

2003).



Facon (2011) ve své studii o slunécku vychodnim (Harmonia axyridis), predklada
dalSi pozitivni aspekt bottlenecku, kterym je proces odstrafiovani nevyhodnych alel
v disledku zvySené selekce proti homozygotiim. Pravé v pripadé invazni populace, a
predevSim v pocatecni fazi osidlovani nového tzemi dochazi k tomuto ,,0¢iSt'ovani“ a
efekt hrdla lahve miiZe mit naopak pozitivni efekt na pribéh invaze a zvyseni fitness

populace (Facon et al. 2011).

3.4. Hybridizace a vnitrodruhové primési

Rozdily v genomu konkrétniho druhu, které byly pozorovany mezi ptivodnim arealem
rozSifeni a nepdvodnim aredlem, mohou byt zptlisobeny rozdilnymi ekologickymi
podminkami, které vedou k odliSné prirozené selekci. Mohou byt také vysledkem efektu
zakladatele a hrdla lahve, kterymi invazni populace projdou, ale v neposledni fadé mohou
byt zptisobeny pravé mezidruhovou a vnitrodruhovou hybridizaci (Wolfe et al. 2007). Té
bude bliZe vénovana tato kapitola se zaméfenim na schopnosti hybridizace pozitivné
ovlivnit fitness jedincti, potazmo celé populace a jeji dopad na adaptacni a kolonizacni

potencial.

3.4.1. Mezidruhova hybridizace

Vzhledem k tomu, Ze pfi invazi druhy neexpanduji do zcela opuSténych nebo doposud
neosidlenych environmentti, 1ze predpokladat, Ze mutze v urcitych pripadech dochazet
k mezidruhovému kfiZeni s ptivodnimi organismy. Coz bylo také mnohokrat pozorovano
(Blair, Hufbauer 2010; Abbott 1992; Lewontin, Birch 1966).

Vysledkem tohoto kfiZeni jsou zpravidla méné Zivotaschopni jedinci (Barton, Hewitt
1985), nebot’ se v jejich genomu vyskytuji pocetnéjsi a riiznorodéjsi nevyhodné alely
(hybridizacni load) a je u nich vyssi pravdépodobnost reprodukcni nekompatibility
(Moran et al. 2021). Mimo to zde v jejich neprospéch vstupuje také selekce proti
hybridiim, kdy dochazi k jejich redukci pri pozitivhim asortativnhim parovani (Barton,
Bengtsson 1986). Mezi nekriZenymi jedinci a hybridnimi vznika geneticka bariéra, ktera

omezuje tok gend, a tudiZ dochazi ke zvySené selekci proti heterozygotnim hybridim
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(Gavrilets, Cruzan 1998). Stabilizujici selekce, jako jeden z mechanismii druhové koheze,
pijde vzdy proti urcitym extrémtim ve fenotypu i genotypu, ktery se bude snaZzit udrzet
co nejvétsi podobnost mezi jedinci dané populace. Hybridni jedinci mohou byt
znevyhodnéni na zdkladé morfologickych znaki, chovani nebo vlastnosti spojenych
s prostfedim, ve kterém se nachazi (Vamosi, Schluter 1999).

Vyskyt hybrid neni ale tak vzacny, jak bychom mohli pfedpokladat s ohledem na jeho
negativni dopady na fitness kiiZencti. Christie a Strauss (2018) ve své studii nepotvrdili,
Ze by se vyskytovala silna selekce proti hybridim nebo, Ze by se s mirou nevyhodnych
dopadt hybridizace selekce zvySovala. V téch populacich, kde ma mezidruhové kiiZeni
za nasledek mutace s neutralnim nebo dokonce pozitivhim efektem k selekci proti
hybridim nedochazi (Grant, Grant 2019; Mitchell et al. 2019). U nékterych kfiZenct byla
dokonce pozorovana vyssi fitness a schopnost invazivnosti, nez u jejich nektizZenych
predkti (Barton 2001; Burke, Arnold 2001; Arnold 1997). MiiZeme uvést jeden pro
lesnictvi vyznamny pfiklad za vSechny a tim je Ophiostoma novo-ulmi, jejiZ agresivni
Sifeni je urychleno praveé introgresnim genetickym tokem od Ophiostomy ulmi (Brasier
2001).

Mezidruhové kiiZeni miZe mit za nasledek vyssi fitness potomkt. Hovick a Whitney
(2014) mezi kriZenci pozorovali vétsi vyskyt heterozygotti. U hybridni generace sledovali
také vice potomkil, neZ méli jejich rodice, a to i v pripadé, Ze jeden zrodi¢t byl
klasifikovan jako invazni. Z hlediska schopnosti preZiti, ale Zadnou vyhodu nepozoroval
(Hovick, Whitney 2014). Chceme-li ale prokazat nartist invazivnosti hybridnich populaci,
vice neZ pocet potomkd, nas bude zajimat rychlost jejiho ristu.

Mezi prvnim zavleCenim nepiivodniho druhu a jeho invaznim Sifenim byva urcity
casovy rozestup tzv. lag faze, kterd miiZe byt zptisobena, jak ekologicky, tedy ristovou
exponencialou dané populace nebo evolucné, jako cas, ktery populace potifebuje
k adaptaci na nové prostredi (Kolbe et al. 2004). Z perspektivy probihajicich evolu¢nich
procesi muzZe byt pfiCina této kolonizacni prodlevy také hybridizace. Béhem
hybridizacniho procesu dochézi nejdfive k urcitému ciSténi genomu od nevyhodnych
primiSenych alel pomoci selekce (Moran et al. 2021), které miZze trvat nékolik desitek

generaci (Veller et al. 2019).
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Pomoci mezidruhového kfiZeni v nékterych pripadech vznikaji nové adaptivni
mechanismy a navySuje se tak invazivnost druhu (Rieseberg et al. 2007; Ellstrand,
Schierenbeck 2000). Abbott (1992) pozoroval, Ze mezidruhové kiiZeni, pfi kterém je
jeden druh neptivodni, dava vzniknout novym druhtim, z nichz, nékteré jsou invazni.
Ellstrand a Schierenbeck (2000) pak predkladaji seznam 28 konkrétnich druhti rostlin, u
kterych hybridizace indukovala invazivnost. Ve vétSiné ptipadl se jednalo o vytrvalé
byliny mediterdnniho nebo stfedoevropského ptivodu. Castéjsi vyskyt invaznich hybridi
ze mezidruhové kiiZeni podporuje invazivnost druhd. Na fakt, Ze k tispéSnému
mezidruhovému kiiZzeni mezi rostlinami dochéazi, poukazuje také casty wvyskyt
alopolyploidie (Seehausen 2004). A v neposledni fadé nemtiZeme opomenout faktor
vegetativniho rozmnoZovani, které u rostlin prekonava prekazku ptipadné pohlavni
sterility hybrida.

Introgrese, ke které dochazi v pfipadé mezidruhové hybridizace, se projevi vyraznéji
u invaznich druhti nez u druhti pivodnich (Currat et al. 2008; Currat, Excoffier 2004).
Jednou z pri¢in muze byt zfedéni genomu invazniho druhu opakovanym kfiZenim
s pivodnimi druhy. Zarovei se také areal neptivodniho druhu rychle rozsifuje a dochazi
k surfovani alel, tudiZ introgresni geny mohou rychle nabyt vysoké frekvence a je mensi
Sance, Ze se pri rychlém ristu populace ztrati driftem (Excoffier et al. 2009). Potencialné
nebezpecné mohou byt hybridizace patogent, kdy vznikaji agresivnéjsi, invazivnéjsi
formy s SirSim spektrem hostitelt (Brasier 2001). Zatim vSak bez dal§iho podrobnéjsiho
zkoumani a testovani nelze s jistotou tvrdit, Ze introgrese sama 0 Sobé znamena
automaticky vznik adaptacnich vlastnosti. Presto miZe vést k naristu adaptacné
evolucnich procest, které se v populaci projevi az po nékolika generacich (Lewontin,
Birch 1966). Introgrese tak miZe byt kromé stavajici genetické variability nebo vzniku
novych mutaci jednim z adaptacnich faktori (Hedrick 2013). Adaptivni introgrese byla
pozorovana Castéji u rostlin nez u zivocichi, a to jak v pripadé adaptace na biotické, tak
i abiotickeé stresory stanovisté (Racimo et al. 2015; Hedrick 2013; Arnold, Martin 2009).
Oproti adaptaci ziskané vznikem novych mutaci nebo ze stavajici genetické variability
ma adaptivni introgrese nevyhodu, Ze miZe byt jeji pocatecni frekvence v populaci velmi

nizka (Hedrick 2013).
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I pfes adaptivni introgresi v nékterych castech genomu, prevazuje celkové nizsi fitness
hybrida. Selekci jsou pak primarné redukovany ty ¢asti genomu, které pochazi od méné
zastoupeného rodice a introgrese se nejméné projevi na funkcnich ¢astech genomu
(Schumer et al., 2018). Nelze opomenout ani vliv prostfedi, protoZe bude-li stanovisté
podobnéjsi tomu, ze kterého pochéazi v genomu méné zastoupeny rodic, bude selekce

naopak vyvazena v jeho prospéch (Moran et al. 2021).

3.4.2. Vnitrodruhové primési

Jak jiZ bylo zminéno, i pfes vySe zminéna tiskali malych kolonizujicich populaci, byla
u nékolika druhii pozorovana vétsSi geneticka diverzita v introdukované aredlu, jako
napriklad u tfezalky kanarské (Hypericum canariense L.) (Verhoeven et al. 2011) a to
hned ze dvou moznych diivodd. Prvnim z nich jsou opétovné introdukce z geneticky
vzdalenych zdrojovych populaci téhoZ druhu (Dlugosch, Parker 2008; Bossdorf et al.
2005) a druhym dtivodem je bridgehead efekt (Kolbe et al. 2004).

Béhem opétovnych introdukci dochazi k podobnému jevu jako pri mezidruhové
hybridizaci, tedy kontaktu rtizné vzdalenych genomt, které daji vzniknout potomkim
s novymi kombinacemi vlastnosti v¢etné téch adaptacnich a geneticka diverzita se v nové
populaci, u které riiznou mérou zaptisobil efekt zakladatele, obohacuje (Dlugosch, Parker
2008). Aby byla diverzita obohacovana, musi ale k témto opakovanym introdukcim
dochéazet z odlisSnych zdrojovych populaci ¢i demi, které se vyvijely izolované (Wolfe et
al. 2007).

Vliv vnitrodruhovych pfimési ma pak pozitivni dopad predevSim na populace, které
jesté nemaji ustadlenou lokalni adaptaci, jako jsou nové introdukované populace
(Verhoeven et al. 2011). V jejich pfipadé mohou mit vyrazné pozitivni vliv na rychlost a
uspésnost invaze (Verhoeven et al. 2011; Keller, Taylor 2010; Kolbe et al. 2004; Wolfe et
al. 2007).

Zaroven ale nebyl pozorovan vyrazny pozitivni efekt téchto pFimési v ramci
ptvodniho aredlu. Nejen, Ze nedochazi k castému kontaktu znatelné odliSnych genomii,
ale predevsim v nich probiha silnéjsi selekce proti novym hybridiim ve prospéch jiz
ustanovené lokalni adaptace, a to i za cenu vySsi miry inbredni deprese (Verhoeven et al.

2011).
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3.4.3. Vztah fitness a vnitrodruhovych primési

Fitness jedinct v ptivodnim aredlu mtizeme chapat jako vysledek stabilizované lokalni
adaptace, kdeZto fitness introdukovanych populaci je navySovana heterézou probihajici
pri vnitrodruhovém miSeni. Pozitivni korelaci mezi mnoZstvim vnitrodruhovych primeési
a fitness v introdukovaném aredlu pozorovali naptiklad Keller a Taylor (2010) ve své
studii o silenkach (Silene vulgaris). Oproti ptivodnim evropskym populacim, které tento
pozitivni vztah nepotvrdily, vykazovaly americké nepiivodni populace az dvojnasobnou
fitness (v tomto experimentu definovanou skrz pocet plodl) pri skoére piimési
prevySujicich median (Keller, Taylor 2010).

K zvySené Zivotaschopni plynouci z vnitrodruhového kfiZzeni dochéazi z divoda
obohaceni genetické diverzity populace a jejiho evolucniho potencialu (Kolbe et al. 2004,
Rius, Darling 2014). Keller a Taylor (2010) rozlisili tfi zpisoby, jakymi mtZe toto kiiZzeni
pozitivné ovlivnit fitness jedincti nebo celé populace. Prvné jde o zvySeni evoluc¢niho
potencialu, které ma dlouhodobéjsi efekt z hlediska celé populace. Rekombinacemi a
selekci dochazi k pozvolnému zvySovéani fitness. Za druhé davaji primési mezi
jednotlivymi demy vzniknout novym fenotyptim, které mohou byt lépe adaptovany na
nové prostiedi a celkova fitness populace je tedy zvySovana vyS$Sim poctem téchto
novych, lépe prizptisobenych jedinch. Ttetim pripadem je pozitivni heter6za neboli
hybridni efekt (hybrid vigour), kdy dojde k vyraznému zlepSeni fitness u F1 generace, ale
tento efekt miZe byt pouze kratkodoby a v dalSich generacich se nemusi projevit.

Vnitrodruhové pifimési s sebou ale nesou i urcita negativa, jako je ztrata adaptacnich
vlastnosti, ke které dochazi, kdyZ je nové kolonizované stanoviSté svymi podminkami
podobné stanoviSti ptvodnimu (Verhoeven et al. 2011). Nebo reprodukéni
nekompatibilita F2 potomkd, tzv. selhani hybridi (hybrid breakdown), ke kterému
dochazi silnéji v pripadé mezidruhového kiiZeni (Rius, Darling 2014).

Rius a Darling (2014) presto nepovaZzuji vztah vnitrodruhovych pfimési a invazivnosti
nebo kolonizacni schopnosti za pritkazny. Podobné vysledky predkladéa i Kolbe (2004),
ktery povaZuje vliv opakovanych introdukci na rychlost Sifeni za prinejmenSim
nejednoznacny. Presto geneticka variabilita v zavislosti na trvani introdukce roste
(Dlugosch, Parker 2008), cozZ by mohlo znamenat pozitivni vliv opétovnych introdukci a

jejich potencial pozitivné ovlivnit adaptacni schopnosti (Kolbe et al. 2004).
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3.5. AlphaSimR a Stepping stone model

Simulace prostorového Sifeni a rdstu populace v rozlicnych ekologickych
podminkach, ve které dochazi k hybridizaci, byla vytvorena pomoci programovaciho
jazyka R. Aby zpiisob mnozeni, vyvoj genetické diverzity, zajiSténi dédiCnosti ¢i zména
fitness v Case, co nejlépe odpovidaly skutecné populaci, byl zvolen package AlphaSimR.
V ramci vybéru vhodného simulac¢niho prostredi pro populacné genetické a stochastické
systémy byl zvaZovan i program QuantiNemo (Neuenschwander et al. 2019), ale
AlphaSimR byl nakonec zvolen jako vhodnéjsi. Pro zptisob Sifeni vygenerovanych
jedinct, ktery by napodobil redlnou migraci populace v prostoru a tok geni, byl zvolen

stepping stone model.

3.5.1. AlphaSimR

AlphaSimR je nastroj, ktery dokaze generovat stochastické simulace réistu a mnoZeni
rostlinnych i ZivociSnych populaci. UmoZiuje modelovat genom, jak diploidnich, tak
polyploidnich druhti (Gaynor et al. 2021). Vyhodou tohoto balicku je jeho uZivatelska
pristupnost, kterd neklade vysoké naroky na znalosti chovatelskych programti a
programovani jako takového.

V simulac¢nim procesu je pouZita kombinace dvou metod a to metody ,,gene drop“, pfti
které dochazi k ndhodnému pfifazeni alel zakladateli populace a nasledné se alely prenasi
na potomky pomoci Mendelovych zakonti (MacCluer et al. 1986). Tato metoda je vyuZita
k simulacim jdoucim v ¢ase dopredu, tedy k vytvoreni novych haplotypt potomk? z téch
zakladatelovych. Druha, koalescen¢ni metoda je naopak vyuZita pro zpétny vyvoj, tedy
vytvareni haplotypi jedincii, ktefi odpovidaji urcitému genetickému modelu simulované

populace (Gaynor et al. 2021).

3.5.2. Popula¢ni modely

V pripadé, Ze chceme sledovat prostorové Siteni jedinct a geneticky tok mezi nimi,
tak aby reflektoval redlnou nepanmiktickou populaci, je tfeba definovat, ktefi jedinci

mohou pfijit do kontaktu a ktefi jsou naopak izolovani a jakym smérem bude béhem jedné
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generace probihat migrace. Existuji dva hlavni populacni modely, které feSi danou
problematiku trochu odliSné. Oba ale reaguji na fakt, Ze v kazdé populaci, byt se
nevyskytuji pfimo hmotné bariéry, dochazi k urcité izolaci mezi jedinci, ktera vytvari
rozdily v genomu, rostouci se vzdalenosti. K této izolaci dochazi, je-li individualni
migrace mensi neZ velikost celého aredlu dané populace (Kimura, Weiss 1964). Prvni
model, ktery zohledniuje izolaci vzdalenosti, je ostrovni model (island model, Wright
1943). Tento model rozdéluje celou populaci na mensi jednotky, subpopulace, které jsou
rovnomérné promichané (well-mixed). K vyméné jedincti pak dochazi mezi dil¢imi
populacemi, které maji shodnou pravdépodobnost migrace, miiZe tak dochézet i k migraci
mezi vSemi subpopulacemi (Korolev et al. 2010).

Druhy populacni model je krokovy model (stepping stone model). Ten byl poprvé
popsan v roce 1953 Kimurou v navaznosti na Wrightiiv (1943) pojem izolace vzdalenosti.
Tento populacné geneticky model rozdéluje celou populaci také na dil¢i jednotky, které
jsou rovnomérné promisené. Rozdil je v tom, Ze mezi sebou interaguji jen sousedici
subpopulace (Kimura, Weiss 1964). MtuzZeme si tedy predstavit nejprve
jednodimenzionalni Fetézec subpopulaci, v nasem pripadé demt, kdy béhem jedné
generace dojde k migraci a vyméné genti pouze v ramci sousedt, tedy bud’ o jeden krok
doleva nebo doprava. K pohybu také dojit nemusi a jedinci se budou k¥iZit pouze v ramci
daného demu. Lineéarni jednorozmérny model miZe dobfe simulovat striktné ohranicené
populace na stanovistich jako jsou horské hiebeny nebo brehy fek (Kimura, Weiss 1964).

Pro potfeby niZe prezentovaného modelu, ktery lépe zachyti nap¥. prostfedi lesniho
ekosystému, je ale tfeba pridat dalsi rozmér. Takovy dvoudimenzionalni prostor Kimura
a Weiss (1964) tesi jako ctvercovou sit', kde jedinci béhem jedné generace mohou
migrovat ¢tyfmi sméry, s tim, Ze efektivni velikost subpopulace ziistava stejna.

Vyuziti krokového modelu nam také umozni relativné dobre simulovat rychle rostouci
nebo invazni populace, nebot’ mezi sebou interaguji vidy okrajové demy, stejné jako by
k tomu dochazelo pfi dynamickém rozsifovani arealu a také zohledni vliv genetického

driftu (Korolev et al. 2010).
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4. Metodika

4.1. Simulace

Pro vytvoreni simulacniho nastroje byl zvolen programovaci jazyk R, ktery je vhodny
pro simulacni studie, graficka zobrazeni dat a statistickou analyzu a zaroven je v ramci
védecké komunity pomérné rozsiten. Skript byl vytvaien pomoci softwaru StudioR.
Samotnou simulaci a jeji vstupni parametry je mozZné spustit a nastavit bud’ pfimo ve
skriptu nebo také pomoci interaktivni aplikace, ktera poskytuje uZivatelsky pristupné;jsi
rozhrani pro ovladani celé simulace. K vytvoreni tohoto interaktivniho prostfedi byl
pouZit balicek Shiny (Chang et al. 2015).

Vzhledem k tomu, Ze cela simulace probiha v diskrétnich generacich a prostor je feSen
pomoci diskrétni Sestitihelnikové sité, pfipomina tak celularni automat (Wolfram 1984).
Tento model je jednim z moznych zptsobi, jak pomérné jednoduSe simulovat
dynamické, fyzikalni ¢i biologické systémy a procesy.

Tato simulace byla vytvorena s cilem sledovat genetické aspekty biologickych invazi
se zaméfenim na vliv hybridizace. Neklade se zde dtiraz na rozdil mezi vnitrodruhovou a
mezidruhovou hybridizaci. RozliSena je pouze piivodni a invazni populace, které jsou od
sebe odliSeny casti genomu. Sledovana bude predevSim dynamika rozSifovani arealu
invazni populace, proména fitness, mira introgrese a podil neutralnich a nevyhodnych alel
v zavislosti na vyskytu kfiZeni s ptivodni populaci.

KaZzdy scénar simulace je pak vysledkem soucinnosti dvou sloZek, a to volitelnych
vlastnosti prostredi a genetické informace kazdého jedince. SloZka prostiedi je feSena tak,
Ze jsou jednotlivé hexagony charakterizovany hodnotou stresu a mirou iZivnosti, coZ je
maximalni kapacita jedinct, ktefi jsou schopni na daném hexagonu prezit do dalsi
generace.

Siteni invazni populace zacind na libovolné vybraném hexagonu a podle
nastavitelnych pravidel migrace se presouva do sousednich demti. Zarovei je mozné na
libovolna pole umistit lokalni populaci, se kterou se bude invazni populace kriZit

s nastavitelnou pravdépodobnosti udalosti hybridniho kriZzeni na generaci. Simulace
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konkrétniho scénare je iniciovana vZdy 50 nebo 100 jedinci, jejichZ pocet byl zvolen jako

konstanta vychazejici z podobnych populacné genetickych modelt.

4.2. Genotypy a fenotypy simulovanych jedinc

Pocatecni genomy jedinci jsou generovany pomoci balicku AlphaSimR, v ramci,
kterého je také realizovano rozmnoZovani do dalSich generaci. Pro ucely zde
prezentované simulace byl zvolen pocet lokust Nioci = 610, jejichZ presné rozdéleni mezi
zvolené vlastnosti bude popsano niZe (obr. 1). Cast téchto lokust (200) je neutralnich a
slouZi ke sledovani zmén heterozygotnosti a ke sledovani hybridizace. Druha cast téchto
lokusti (410) slouzi jako lokusy kvantitativnich znakid (QTL) pro tfi polygenni vlastnosti,

kterymi jsou Zivotaschopnost, resistence na stres prostfedi a migracni potencial.

100 100 1 100 100 100,
Lokalni populace 05 - 0.5 -I 05 0.5 1

Resistence Zivotaschonost Wanderlust Neutral Introgrese

100 100, 1 100 100 100,
Invazni populace 05 - 05 -I 05 05 0

Obrazek 1.: Genom invazni a lokalni populace s pocty QTL a frekvenci alely 1.

Efekty vSech lokusii jsou generovany pomoci vybéru z gama rozdéleni s disperznim
parametrem [3 = 0,4 a parametrem méfitka o = 1,66 (Meuwissen et al. 2001). Tento zpiisob
rozdéleni efekti QTL byl dokumentovan napriklad u dobytka (Hayes, Goddard 2001). Ve
srovnani s normalnim nebo rovnomérnym rozdélenim postihuje gama rozdéleni efekt
lokust kvantitativnich znakd mnohem presnéji (Alanoshahr et al. 2020).

KaZdému lokusu jsou prifazeny alely oznacené jako 0 nebo 1 tak, Ze alelovy efekt je
vZdy vazan na alelu s hodnotou 1. U alel s hodnotou 0 je i jejich efekt nulovy. Pro kazdy
kvantitativni vlastnost je aditivni geneticka slozka (G.) jedince je vyjadfena sumou

genovych ucinkd a prislusnych lokust. Vysledny fenotyp pro kazdy znak (P) je pak
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definovan jako soucet aditivni genetické sloZky daného znaku a environmentalniho efektu

(E).

P=G.+E

Environmentalni efekt je nahodna sloZzka, ktera je vybirdna z normalniho rozdéleni
s prumérem 0 rozptylem rovnym rozptylu aditivni genetické slozky v prvni generaci. Tim
je simulovana heritabilita h? = 0,5, kdy je vliv genetické slozky a vliv prostfedi vyvazeny.

Nasledujici kapitoly uvedou architekturu jednotlivych kvantitativnich znaki.

4.2.1. Resistence na stres

Resistence na stres ovliviluje schopnost jedincli prezivat ve stresem zatiZeném
prostiedi. Resistence je ovlivnéna celkem 150 lokusy, pficemz 100 z nich je nastaveno u
pocatecni generace na frekvenci 0,5. Tato frekvence je shodna pro invazni i lokélni
populaci. Rozdil je zachycen v poslednich 50 lokusech, které u invazni populace nabyvaji
pouze hodnotu 0 a u pivodni populace pouze hodnotu 1. Tato diferenciace predstavuje
pritomnost lokalnich adaptaci na prosttedi ptivodni populace, jejichZ prenos na invazni

populaci bude realizovan pfi hybridizaci.

4.2.2. Zivotaschopnost

Zivotaschopnost ovliviiuje preZivani jedinci v pripadé prekroceni limitu GZivnosti
daného demu. Stejné jako resistence je tento fenotyp zastoupen 150 lokusy. Prvnich 100
lokusti je shodnych opét pro invazni i lokalni populaci a nabyvaji frekvenci 0,5.
Poslednich 50 lokust je u invazni populace shodné s resistenci uniformé 0 a u lokalni
populace uniformé 1. Tentokrat je ale efekt alel ptivodni populace negativni, reprezentuje
totiZ nekompatibilitu genomi obou populaci (Abbott et al. 2016; Lynch, Force 2000).

Na hodnoté Zivotaschopnosti se podili také 10 lokust predstavici maladaptivni alely
s negativnim efektem, které budou pfitomny pouze u invazni populace, a to s frekvenci
0,5. U téchto nevyhodnych alel pak mtZeme sledovat, zda-li budou neseny na okraji

rozSifujiciho se arealu a dojde-li k tzv. surfovani alel.
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4.2.3. Migracni potencial

Posledni sledovana vlastnost kvantitativné ovliviiuje ochotu jedince migrovat do
sousednich dem. Tento fenotyp je zastoupen 100 lokusy pro obé populace bez rozdilt a
jeho frekvence je pro pocatecni generaci nastavena na 0,5.

Primérné fenotypy vznikajici v prvni generaci na zakladé téchto frekvenci QTL a
efekti alel jsou zobrazeny na Grafu 1 pro ¢istou invazni populaci a hypotetickou populaci

sloZzenou pouze z hybridl (v simulovanych scénarich je nicméné pomér hybridd vzdy
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Graf 1.: Pramérné fenotyyp jednotlivych viastnosti v prvni genraci pro &istou invazni populaci a populaci
tvorfenou pouze hybridy lokélni a invazni populace vyjadfenou histogramy. N = 100.

4.2.4. Lokusy s neutralnimi a nevyhodnymi alelami

Zbylych 200 lokusti je vyhrazeno pro alely s neutrdlnim efektem bez prifazeni
specifickych vlastnosti. Prvnich 200 neutralnich lokust je rozdéleno na polovic tak, aby
prvnich 100 lokusti mélo pouze alelu 0 pro invazni populaci a pouze alelu 1 pro ptivodni

populaci. To ndm umozZni indikovat miru introgrese, ke které bude pfi kontaktu obou
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populaci dochazet a kterou budeme aproximovat jako pomérné zastoupeni alely 1 ve
sledovanych invaznich populacich.
Dalsich sto lokusti je nastaveno na frekvenci 0,5 pro obé populace bez rozdilu. Zména

této frekvence nam pak bude ilustrovat zménu heterozygotnosti v case.

4.3. Prubéh simulace

Béhem jedné generace dojde v kaZdém demu k nékolika udalostem, a to k reprodukci
(pripadné hybridizaci), migraci a selekci. Nejprve dojde k reprodukci a nasledné je mozné
vybrat mezi dvéma typy prubéhu simulace. Bud’ budou potomci nejprve migrovat a teprve
potom bude jejich pocet redukovan selekci nebo budou naopak nejprve selektovani na

ptivodnim demu a migrovat bude jiZ zredukovany pocet prezivsich jedinct.

4.3.1. Reprodukce

Reprodukce, vtomto piipadé ndhodné kiiZeni realizované pomoci balicku
AlphaSimR, se odehraje pouze v pripadé, jsou-li na daném hexagonu pritomni minimalné
Ctyfi jedinci. Béhem reprodukce se nahradi stavajici populace na i-tém demu jejimi

potomky, jejichZ mnozZstvi je vypocteno pomoci vztahu

Njj = Njg-n* e

Kde Nijjje pocet potomkii v i-tém demu v j-té generaci, N-1)je pocet rodici, tedy pocet
jedinct (j-1)-té generaci, e je zaklad pfirozeného logaritmu a r je riistova rychlost. Ta byla
nastavena na hodnotu 1,2.

V tomto kroku také dochazi k pripadné hybridizaci s lokalni populaci na vyznacenych
hybridizacnich demech (ve vSech pripadech byla nastavena rychlost 1 hybridizacni

udalost za generaci).
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4.3.2. Migrace

Vzhledem k tomu, Ze byl zvolen krokovy model pro simulaci pohybu, migrace se
béhem kaZdé generace odehrava pouze mezi sousednimi demy, coZ nevylucuje mozZnost,
Ze k migraci dojit také viibec nemusi. Pravdépodobnost této udalosti sestava ze tii
komponentti, kterymi jsou geneticky podminény migracni potencial a vliv maximalni a
minimalni obsazenosti cilového demu.

Geneticka slozka vysledné migracni pravdépodobnosti (pmig) vychazi ze studii, které
zkoumaly dédicnost urcité ochoty migrovat (Ronce 2007; Haag 2005; Van-Valen 1971).
Ta se mulze v populaci rychle vyvijet (Blanquart 2014), k CemuZ je potfeba nejen
pritomnost dédicné genetické variability pro vlastnosti ovliviiujici migra¢ni chovani, ale
také silna selekce v jejich prospéch (Ronce 2007).

Pravdépodobnostni sloZka maximalni obsazenosti (pover), kdy ma priliS vysoka hustota
jedinct v cilovém demu negativni vliv na vyslednou ochotu migrovat, je vypoctena

pomoci nasledujiciho vzorce

Pover = 1 — tanh(Si/(N;))

Kde S; znaci uzivnost prostfedi a N; je pocet jedinct v cilovém demu, hyperbolicky
tangens (tanh) zajisti hodnoty v rozmezi 0 a 1.

Druha sloZka prosttedi (punder), ktera ma také negativni dopad na ochotu migrovat, je
naopak zptisobena prili§ nizkou hustotou obsazenosti cilového demu, coz zjednodusSené

simuluje vliv Alleeho efektu. Tato slozka je vyjadrena vzorcem

Punder = maX(Nmin— Nl) / Nrmin, 0)

Kde Nmin je spodni prahova hodnota pro optimalni hustotu (v prezentované simulaci
byla zvolena konstanta Nmin = 50) a N; je pocet jedinct v cilovém demu. Vysledna ochota

migrovat je pak vypoctena jako

O = v1*Pmig — V2*Pover — V3*Punder
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Pricemz v1, vo, vz jsou vahy jednotlivych vlivi, které jsou pro vSechny uvedené scénéare
nastaveny na hodnoty jako vi = 0,025; v = 6 a v3= 1. Konecna pravdépodobnost migrace

kaZdého jedince je pak vyjadrena proporcné k vypoctenému parametru O.

4.3.3. Selekce

Posledni udalosti, ktera se v simulaci odehrava je selekce. Ta je rozdélena na dvé faze,
a to na selekci zaloZenou na zakladé rezistence na stres a na zakladé Zivotaschopnosti.
Nejprve nastane prvni typ selekce, kdy dochéazi ktzv. tvrdé selekci populace tim
zpusobem, Ze je porovnana rezistence na stres kazdého jedince se stresem prostiedi
zvlast. Paklize ma fenotyp rezistence nizsi hodnotu, nez je hodnota stresu daného demu,
jedince nepreZije.

Druhé faze selekce je nastavena tak, Ze dojde k sestupnému sefazeni vSech jedinct
podle hodnoty fenotypu Zivotaschopnosti a do dalSi generace preZije tolik
nejzivotaschopnéjsich jedincu, kolik dovoli uZivnost konkrétniho demu. MtiZou tak prezit
i jedinci s pomérmné nizkou fitness, bude-li celd generace vykazovat nizSi miru

Zivotaschopnosti.

4.4. Scénare a sledované hodnoty

Pomoci takto vytvoreného modelu bude probihat simulace nékolika typd scénari,
jejichZ vysledky budou nasledné porovnény a analyzovany. Priibéh kazdého scénare bude
sledovan po 50 generaci s fixné nastavenou tZivnosti prostfedi na 100.

Typy scénart, které budou sledovany, lze rozdélit do dvou podskupin. V prvni casti
simulaci budou porovnany jednotlivé parametry v celé invazni populaci a na jejim
expanznim okraji. Sledovan bude pfedevsim vyvoj Zivotaschopnosti celé populace a jeji
migracni potencial, ale také vztah introgrese ke zvySeni adaptacnich vlastnosti nebo vliv
heterozygotnosti na Zivotaschopnost populace. Tyto simulace budou zaméfeny mimo jiné
na vyvoj v case.

Ve druhé ¢asti pak budou pozorovéany tfi mensi subpopulace sloZené vzdy z osmi demt
na vybranych c¢astech arealu, u nichZ budou dané parametry porovnavany vidy

v konkrétni generaci bez ohledu na jejich casovy vyvoj.
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V obou ptipadech bude sledovan rozdil mezi vyvojem invazni populace bez kontaktu
s lokalni populaci a vyvoj invazni populace, ve které dochazi ke kiiZeni s lokalni
populaci.

Vysledky z kazdé simulace budou vyjadreny jako primérna hodnota pro kazdy dem a
v kaZzdé generaci. Bude tak zachycen jak prostorovy, tak ¢asovy rozmér pozorovani.
Konkrétné se bude jednat o vystupy primérnych hodnot Zivotaschopnosti, rezistence na
stres, migracniho potencidlu, heterozygotnosti neutralnich alel, frekvenci nevyhodnych
alel a miru introgrese, tedy priumérnou frekvenci alel lokalni populace.

Tato data pak budou statisticky analyzovana opét pomoci jazyku R, pfiCemzZ bude pro
analyzu nékterych vystupti pouZita jednoducha linearni regrese, pro ucely vicenasobného
porovnavani stfednich hodnot pak bude pouZita ANOVA a post-hoc Tukeyho test pro

zjisténi rozdild mezi testovanymi dvojicemi.
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Obrazek 2.: Pocateéni stavy prvni série scénart 1a — 6a. Prazdné kole¢ko oznacuje vstupni dem pro
invazni populaci, trojuhelniky zna¢i mista hybridizace s lokalni populaci. Odstin éervené znaci miru
stresové zatéze prostredi a pohybuje se zde od 0 do 80.

Pro prvni Cast vysledki bylo vytvoreno 6 scénari (obr. 2) oznaCenych indexem a,
kazdy z nich byl zopakovén desetkrat s pocatecni velikosti populace 100 jedinci. Prvni

dva scénare 1a a 2a se odehravaly v homogennim prostfedi s konstantni mirou stresu, ve
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vSech demech nabyvajici hodnoty 10, tedy nizkym stresem stanovisté. Rozdil byl v tom,
Ze scénar Cislo jedna probihal bez pritomnosti lokalni populace, kdeZto ve scénari 2a byla
pritomna lokalni populace, se kterou pocatkem paté generace dochazelo k hybridizaci.
Scénare 3a a 4a se odehravaly v heterogennim prostredi, kde nahodné variovala stresova
zatéZ od mirného stresu po vysoky (0-80). S tim rozdilem, Ze scénaf 3a probihal bez
vyskytu lokalni populace, kdeZto scénar 4a za pritomnosti hybridizace, ktera zacinala po
paté generaci. Posledni dva scénare obsahovaly jak lokalni populace, tak urcitou
heterogenitu prostredi, pricemz ve scénari 5a se lokalni populace nachazela na tzemi
s vyrazné vysSim stresem, neZ byl na okolnich demech, kdeZto ve scénati 6a tomu bylo
presné naopak. Lokalni populace se v tomto pripadé nachéazela na stanovisti s nulovym

stresem.

Scénar 1b Scénar 2b

Obrazek 3.: Poéatecni stavy druhé série scénart 1b — 4b.
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Vybrané kontrolni skupiny byly ve vSech ¢tytfech pripadech rozdéleny tak, Ze oranZovou
barvou oznacena skupina 1 reprezentuje populaci v misté introdukce. Skupina 2 (zelena)
se nachazi vZdy v levé Casti arealu, ktera bud’ neobsahuje lokalni populaci nebo zvySeny
stres prostiedi a posledni, skupina 3 (magenta) v pravé Casti arealu, je invazni populace,
ktera vZdy projde fazi hybridizace s lokalni populaci a v nékterych ptipadech je vystavena
vysSimu stresu prostredi.

Prvni scénar 1b byl zaméfen na vyvoj introgrese ve vztahu k mife stresu prostredi. Leva
Cast aredlu byla nastavena s nulovym stresem a prava Cast s vysokou miru stresu
prostfedi. Druhy scénar 2b byl vytvoren za ticelem sledovat surfovani alel ziskanych
introgresi, které by se mély projevit az pri prechodu na spodni polovinu arealu s vyssi
mirou stresu. Zaroven byla na zacatek ptridana nepropustna bariéra s prtichodem pouze na
jeden dem, coZ by mélo simulovat pocatecni efekt hrdla lahve.

Treti scénar 3b predstavuje homogenni (leva Cast aredlu) a heterogenni prostredi (prava
Cast arealu), ve kterém by se mél vliv introgrese projevit odliSné s ohledem na vyhodnost
pro invazni populaci.

Ctvrty scénar 4b pak pomoci tvrdych bariér, které by mély simulovat nékolik po sobé
jdoucich efektd hrdla ldhve, tudiz by mélo dochéazet k vyraznému sniZeni
heterozygotnosti. Do pravé Casti arealu je umisténa lokalni populace a bude sledovan jeji

vliv na obohaceni miry heterozygotnosti v invazni populaci.
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5. Vysledky

Prvni kapitola vysledkové casti se zaméfi na sledovani genetickych disledkt Sifeni
invazni populace podle scénare la. Byl pozorovan jev sniZené Zivotaschopnosti na
okrajich rozSifujiciho se aredlu ve srovnani s jadrem populace (obr. 4). S podobnym
pripadem se lze setkat i v pripadé sledovanych nevyhodnych alel, které jsou ve vnitinich
castech populace selekci odstranény, ale jejich existenci na okraji populace miZeme
sledovat aZ do 50. generace.

U vyvoje ochoty k migraci lze pozorovat jeji posilovani na okraji populace.

Na obrazku 5 je zobrazen fenomén introgrese podle scénare 2a. Hybridni genotypy
jsou v prostiedi bez vyrazného ptlisobeni stresu nevyhodné, ale budou se podobné jako

jiné nevyhodné alely Sifit nejochotnéji na expanzi fronté invazivni populace.

Generace 10 20 30 40

Zivotaschopnost

Ochota migrovat

Frekvence
nevyhodnych alel

Heterozygotnost
neutralnich alel

Obrazek 4.: Typicky vyvoj populace simulované podle scénarfe 1a. Sledovany jsou parametry
Zivotaschopnost a Ochota migrovat, zvi&st je zobrazena frekvence nevyhodnych alel a heterozygotnost
neutralnich alel. Zobrazeny jsou primérné hodnoty populace pro kazdy dem. Barevna Skala je pro kaZzdou
vlastnost shodna pres v§echny generace.



Generace

Frekvence
introgrese

Obréazek 5.: Sifeni hybridnich genotyptl v invazni populaci v rdmci scénére 1b.

5.1. Zivotaschopnost invazni populace

Dalsi cast vysledkd je zaméfena na sledovani vyvoje Zivotaschopnosti invazni
populace v nékolika scénérich (1a — 6a). Byla porovnavana priimérna Zivotaschopnost
celkové populace s Zivotaschopnosti jejiho expandujiciho okraje. Zohlednén byl také vliv
kiiZeni s lokalni populaci, a to vSe na pozadi homogenni i heterogenni stresové zatéze
prostiedi.

Pribéh nartistu fitness ve vSech pripadech kopiruje podobny trend, pfi kterém dochazi
nejprve k rychlému nértstt, nasledné se vlivem vycerpavani genetické variability vyvoj

ustaluje (graf 2).

Primérna fithess populace v pribéhu 50 generaci
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Graf 2.: Pribéh zmén pramérnych hodnot fitness pro sledované scénare v pribéhu 50 generaci.
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Nejvyraznéjsi rozdily mezi fitness okrajovych subpopulaci a centralni casti byly

nalezeny ve scénafi 2a (43 %) a také v pripadé scénare 6a, kdy byl pokles

Zivotaschopnosti na expanzni viné 41 %. Oba tyto scénare jsou shodné v pritomnosti

introgrese soubézné s velmi nizkym stresem prostfedi. Na expanzni vIné jsou tak neseny

nevyhodné alely invazni populace spolu s nevyhodnymi alelami ziskanymi od lokalni

populace. Nejmensi rozdil mezi celkovou fitness populace a okrajem jejiho aredlu byl

zaznamenan u scénare 3a a to 31 %, ktery zaroven vykazuje nejnizsi rychlost ristu

populace (k obsazeni vSech demt subpopulacemi dojde aZ ve 43 generaci, coZ je o 13

generaci pozdéji neZ u ostatnich). Vysledky scénarii la-6a byly porovnany analyzou

rozptylu a naslednym mnohondsobnym porovnanim, pficemZ p-hodnoty parovych

rozdilt byly vZdy nizsi nez 0,05, takZe se rozdily ukazaly jako statisticky vyznamné.
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Graf 3.: Vyvoj pramérné fitness v celé populaci a na jejim okraji. Bodova &ast grafu pak znazorriuje hodnotu
pro kazdy dem, barevné odliSené v zavislosti na generaci, ve které byl dem prvné osidlen.
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Na okrajich je vliv selekcniho tlaku vyrazné niZsi, neZz v centralni ¢asti populace a

zaroven je zde vySSi mira migrace, coZ ma za nasledek pokles Zivotaschopnosti priblizné

0 40 %. Tento fenomén byl zachycen na grafu 3.

Graf 4 ukazuje rozloZeni hodnot Zivotaschopnosti u jednotlivych scénart.

Zivotaschopnost nabyva v pripadé invaznich populaci, které neprosly hybridizaci (modte

oznacené scénare la a 3a) hodnoty 97,5 a 92,9. Tyto hodnoty jsou niZsi neZ u populaci,

~rw

ve kterych nastalo kfiZzeni slokalni populaci (scénaf 4a, 5a a 6a) s primérnou

Zivotaschopnosti 98,9, 104,2 a 101,5. Jedna se v priméru o 6 % rozdil. Vyjimku tvori

scénar 2a (pramérna Zivotaschopnost 89,3), kde sice k hybridizaci doslo, ale jednalo se o

homogenni prostfedi s nizkym stresem, ve kterém adaptacni vyhody resistence na stres

ziskané od lokalni populace neprevazily nevyhodny vliv nekompatibility ziskany

introgresi.
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Graf 4.: Na levém grafu jsou zobrazeny boxploty shrnujici vS§echny hodnoty Zivotaschopnosti (fitness) pro
dané scénare 1a — 6a. Na pravé strané jsou pak shrnuty pouze hodnoty fitness pro subpopulace nachazejici

se na expanznim okrayji.

5.2. Heterozygotnost a introgrese

Vzhledem k tomu, Ze na zékladé mnoha pozorovani a experimenti existuje silny vztah

mezi fitness a genetickou diverzitou, byl sledovan také vyvoj heterozygotnosti, jakoZto

zvoleného meéritka pro diverzitu. V prvni podskupiné scénaii byla porovnana

Zivotaschopnost a mira heterozygotnosti. Pro vSechny scénare byla vytvorena linedrni
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regrese tohoto vztahu a jeji p-hodnota ve vétsiné pFipadid vysla 2,2*10°'6 nebo nepatrné
vyssi, ale mensi nez 0,05 (graf 5). Mlizeme tedy predpokladat, Ze mezi Zivotaschopnosti

a heterozygotnosti existuje silna pozitivni korelace.
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Graf 5.: Vztah Zivotaschopnosti populace a miry jeji heterozygotnosti.

Kromé celkové fitness je pro invazni populaci a jeji ispéSné etablovani se a Sifeni
v novém prostiedi dilezity také jeji adaptacni potencial, ktery byl vyjadien jako
resistence na stres. Urcitou meérou resistence na stres disponovala samotna invazni
populace, ale sledovan zde byl prevazné dopad hybridizace na jeji vyvoj. Stejné jako

v predchozim pripadé, byla vytvorena linearni regrese testujici vztah miry introgrese a
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vyvoje stresové resistence. Opét vysla ve vSech scénarich, aZ na scénar la a 3a, kde se
nevyskytovala lokdlni populace, p-hodnota 2,2*10°'6 (graf 6). Mezi sledovanymi

proménnymi je silna pozitivni korelace.
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Graf 6.: Vztah dosazené resistence na stres a miry vyskytujici se introgrese.

5.3. Migracni potencial a rychlost expanze

Priibéh kiivek vyvoje migracniho potencialu je ve vSech scénarich podobny (graf 7).
V prvnich tfech aZ péti generacich dochézi k vyrazném nartstu a poté s ustalovanim
populace primérny migracni potenciadl klesd nebo stagnuje. NejvysSich hodnot, jak
primérnych, tak i téch na okraji aredlu, dosahuje scénar 5a, kde dochézi k introgresi
v prostredi s vysokou mirou stresu. Naopak v malo stresovaném prostredi scénare 2a je

prumérny migracni potencial nejnizsi.
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Vyvoj pramérného migraéniho potencialu v pribé&hu 50 generaci

Pramérny migraéni potencial na okraji expanze
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Graf 7.: Vlevé casti je zobrazen pribéh zmén pramérnych hodnot migracniho potencialu pro sledované
scénare v prabéhu 50 generaci. V pravé ¢&asti pak prumérné hodnoty migraéniho potencialu pro
subpopulace nachéazejici se na expanznim okrayji.

I v pripadé ochoty migrovat je patrny rozdil mezi expandujicim okrajem arealu invazni
populace ve vztahu k populaci jako celku. Oproti Zivotaschopnosti je zde ale trend opacny
a expandujici demy vykazuji vyrazné vysSSi migracni potencial, ktery je naopak
v centralni Casti populace v pribéhu selekce a reprodukce pouze méné migrujicich
jedinct sniZovan. Nejvyraznéjsi nartist migracniho potencidlu expanzniho okraje je u
scénare 2a, ktery ¢ini 22 %, nejmensi 7% rozdil je pak u scénare 3a.

Jak jiZ bylo zminéno, je zde opacny trend, neZ v pripadé Zivotaschopnosti a lze tak
pozorovat vyraznou negativni korelaci mezi migranim potencialem a fitness, viz graf 8.

Z hlediska migrace byla kromé vyvoje ochoty migrovat pozorovana také rychlost
Sifeni populaci. Ta byla ve vSech scénarich shodnd, aZ na vyjimku scénare 3a, kdy se na
heterogennim prostredi bez introgrese invazni populace §itila 0 43 % pomaleji neZ zbylé

populace.
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Graf 8.: Levy graf znazorriuje vyvoj primérného migracniho potencialu v celé populaci a na jejim okraji.
Bodova ¢ast grafu pak znazorriuje hodnotu pro kazdy dem, barevné odliSené v zavislosti na generaci, ve
které byl dem prvné osidlen. Prava cast grafu pak zobrazuje vztah migracniho potencialu a fitness.

5.4. Migrace a selekce

Z hlediska rychlosti Siteni byl také zaznamenan rozdil mezi dvéma typy migraci, které
je mozné v simulaci vybrat, tedy juvenilni migraci pred selekci a migraci dospélct po
selekci. VSechny vySe zminéné scénare probihaly pouze s prvnim typem migrace. Avsak
ve srovnani s druhym typem migrace, které bylo provedeno v ptipadé scénaru 1a a 2a se
objevil rozdil v rychlosti Sifeni a to tak, Ze v pfipadé druhého typu migrace dochazi ke
zpomaleni Sifeni. P¥i juvenilni migraci rychlost Siteni klesa jiZ ve 13 generaci (inflexni
bod vyznaceny v grafu 9) a k zaplnéni vSech demid dochézi ve 31. generaci, kdeZto v
pripadé migrace dospélct je rychlost Siteni a obsazeni celého aredlu o 10 % pomalejsi.

Volba rozdilného typu migrace s sebou nesla jeSté jednu zménu, a to ve vyvoji
heterozygotnosti. Pfi juvenilni migraci dochazi k poklesu heterozygotnosti v misté
introdukce a smérem k okrajim se jeji mira zvySuje. V pfipadé migrace dospélcti se tento
trend nepotvrdil (obr. 6). Pfi mnohonasobném porovnani vysla p-hodnota mensi nez 0,05

pro vSechny kombinace, kromé okrajovych kontrolnich skupin prvniho typu migrace.
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Rychlost sifeni pfi rizném typu migrace
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Graf 9.: Rychlost Sifeni populace. Modre jsou oznaceny populace, ve kterych dochazelo k migraci pfed selekci
a Cervené jsou oznaceny populace, kde migrace probihala po selekci.
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Obrazek 6.: Vlevo jsou zobrazeny dva vyvoje heterozygotnosti podle scénare 2a s nastavenou migraci pred
a po selekci. Vpravo je graf primérné hodnoty heterozygotnosti pro kontrolni skupiny vyznacené v ¢astech
aredlu s 95% konfidenénim intervalem.
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5.5. Introgrese a jeji vliv na dalSi sledované parametry

V této casti vysledki bude nahlédnuto podrobnéji na vliv hybridizace a
Zivotaschopnosti invazni populace, jeji dopad na adaptaci na prostfedi a miru
heterozygotnosti ve vztahu k rizné mire stresu prostfedi. Sledovan bude také fenomén
surfovani alel na expanzni viné.

Nejprve byly porovnany pomoci analyzy rozptylu hodnoty fitness kontrolnich skupin
1,2 a 3 pro vSechny 4 scénare 1b — 4b (graf 10). AZ na rozdil mezi skupinou 2 a 3 ze
scénare 2b, byl rozdil mezi kontrolnimi skupinami statisticky vyznamny, p-hodnota byla
vidy mensi neZ 0,05. Zluté oznacené skupiny nachézejici se v misté introdukce
vykazovaly ve vSech pripadech vySsi Zivotaschopnost nez zbylé dvé skupiny, které se
nachézely bliZe k okraji arealu rozsifeni (v priméru o 22 %). Tento rozdil odpovida i
vysledklim z prvni série scénaii a vysSi mife selek¢niho tlaku a niZSimu podilu
migracniho potencialu. Introgrese na zakladé pozorovanych scénaiti méla pozitivni vliv
na fitness pouze v homogennim stresovaném prostfedi (scénar 1b, skupina 3) a v pripadé

po sobé jdoucich efekti hrdla lahve (scénar 4b, skupina 3).
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Graf 10.: Hodnoty primérné Zivotaschopnosti pro kontrolni skupiny ve vSech testovanych scénafrich.
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Graf 11.: Hodnoty prumérné resistence na stres pro kontrolni skupiny ve v8ech testovanych scénarich.

Naopak v pripadé resistence na stres méla introgrese vzdy pozitivni vliv na jeji rast.
Mira resistence na stres byla tak nejvyssi (v priméru o 47 %) vzdy v kontrolnich
skupinach 3 (oznacené riZzovou barvou, graf 11), které prosly kfiZenim s lokalni populaci
a zaroven se nachazely v prostfedni s vySSim stresem. P-hodnota rozdilu mezi skupinou
3 a skupinami 1 a 2 byla vzdy niZsi nez 0,05.

Mira heterozygotnosti byla naopak oproti fitness v kontrolnich skupinach 1
nachézejicich se v centralni ¢asti populace nejnizsi (primérmné o 30 % méné neZ ve
skupinach 2 a 3, které se nachazely bliZe k okraji arealu, graf 12). Smérem k okraji arealu
tak heterozygotnost stoupala a nejvyssi nartst byl zaznamenan v kontrolnich skupinach
2 ve scénari 1b a 3b, které mély shodné podminky. Obé kontrolni skupiny se krizily

s lokalni populaci a nachazely se v homogennim prostfedi s nizkou mirou stresu.
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Graf 12.: Hodnoty primérné miry heterozygotnosti pro kontrolni skupiny ve vSech testovanych scénafrich.

Mira hybridizace pak méla za nésledek i pokles vyskytu nevyhodnych alel (graf 12),
az na vyjimku scénare 1b, skupiny 2 v pfipadé nestresovaného prostredi, kde byly
nevyhodné alely i pfes introgresi neseny na expanznim okraji. V ostatnich ptipadech
kontrolnich skupin, které prosly introgresi, byl pozorovan rapidni pokles nevyhodnych
alel. Naopak v kontrolnich skupinach 2, scénare 2b a 4b, ve kterych ke kiiZeni
nedochazelo bylo pozorovano surfovani nevyhodnych alel, které byly neseny po cely

priibéh simulace na expanznim okraji populace.
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Graf 13.: Hodnoty primérného vyskytu nevyhodnych alel pro kontrolni skupiny ve vSech testovanych
scénarich.

Kromé surfovani nevyhodnych alel dochazelo i k surfovani introgresnich genotypt
pozorovanych ve scénafi 2b. Bezprostfedné po kfiZeni s lokalni populaci byl vyskyt
introgrese pomérné nizky, protoZe s sebou nesl nevyhodu nekompatibility hybrida.
Presto se v moment€, kdy se populace dostala na stresované stanoviSté, stoupla mira
hybridnich jedinci a rozsifila se introgresi ziskana resistence na stres, jak ilustruje

obrazek 4.

Obrazek 7.: Leva &ast znazorriuje miru introgrese a na pravé c¢asti je zobrazena resistence na stres.
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Stejné jako v prvni skupiné scénari la-6a byla i zde provedena analyza vztahu

introgrese a stresové resistence (graf 14) a také migrac¢niho potencialu a fitness (graf 16).
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Graf 14.: Vztah zivotaschopnosti populace a miry jeji heterozygotnost v kontrolnich skupinach kazdého

scénare.

BohuZel v pripadé vlivu heterozygotnosti na Zivotaschopnost populace nelze na

zakladé téchto 4 scénari 1b — 4b prokazat jednoznacny vztah. Pro kazdou skupinu i scénar

se mira korelace 1isi jak silou vztahu, tak zde neni ani konzistentnost v tom, zda-li by

korelace méla byt pozitivni nebo negativni.
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Graf 15.: Vztah dosaZené resistence na stres a miry vyskytujici se introgrese

kazdého scénare.

v kontrolnich skupinach
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Obdobné nejednoznacné vychazi i vztah introgrese a nartstu stresové resistence. Ve

vétsiné pripadi zde existuje pozitivni korelace, presto p-hodnota neklesa pod 0,05, coZ

miiZe byt ve vSech pripadech zpisobeno malym vzorkem dat.

Jednoznacnéji vychazi posledni vztah, kterym je vliv migracniho potencidlu na

Zivotaschopnost populace (graf 16). Zde je patrna negativni korelace, coZ se shoduje

s vysledky z prvni série simulaci. Ve tietiné pripadt je p-hodnota nizsi nez 0,05. Presto i

zde ve scénari 3b, skupiné 3 doslo k protichtidnému vysledku.
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Graf 16 Vztah zivotaschopnosti a migraéniho potencialu v kontrolnich skupinach kazdého scénare.
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6. Diskuse

Jak bylo v Gvodni Casti literarni reSerSe zminéno, pro preZivani a adaptaci, je klicovym
faktorem geneticka diverzita populace (Reed, Frankham 2003). Abychom mohli sledovat
zménu genetické diverzity v priitbéhu expanze invazni populace, byla jako parametr jejiho
vyjadreni zvolena mira heterozygotnosti na alelach s neutralnim efektem.

Z vysledku vyplyva, Ze dochazelo k poklesu heterozygotnosti v pribéhu sledovanych
50 generaci dochazi. K poklesu heterozygotnosti by mélo dochéazet predevSim
genetickym driftem na okraji expandujici populace (Hallatschek, Nelson 2008), coZ zde
prezentované vysledky nepotvrdily. K nejzasadnéjSimu poklesu dochazi v misté
introdukce, coZ miiZe byt nasledkem zvysené miry pribuzenského kiiZeni. Inbreeding ma
sice mensi dopad na sniZeni genetické diverzity nez geneticky drift, ale z kratkodobého
hlediska, za které miiZeme 50 generaci povazovat, se projevi vyraznéji nez drift
(Oostermeijer et al. 2003). Neutralni geneticka diverzita podle Koroleva (2010), shodné
s Hallatschkem a Nelsonem (2008), klesa smérem od pocatku ke kraji populace, coz by
odpovidalo tomu, Ze se v pripadé expanze vZdy Sifi jen omezena Cast populace, ktera se
nachazi na samotném okraji a tim dochazi k ochuzeni diverzity, budeme-li uvaZovat
pouze migraci na kratké vzdalenosti.

I kdyZ byla velikost invazni populace vidy pomérné mala, Citajici maximalné 100
jedinct, vyrazny vliv genetického driftu, ktery by vedl k fixaci alel, nebyl pozorovan.
Vzhledem k tomu, Ze ve zde prezentovanych simulaci nebyly ztraty heterozygotnosti
prilis velké, je jednou z moznych pricin vysoky pocet jedinci v pocatec¢ni populaci. Coz
ale zcela neodpovida jinym populacné genetickym simulacim, kde byl sledovan pokles
heterozygotnosti u populaci ¢itajicich i 1000 jedinci (Bersabé et al. 2016; Halatschek,
Nelson 2008). Velikost pocatecni invazni populace, ktera osidluje nové izemi, ma zasadni
vliv na jeji genetickou diverzitu a na tspésnost etablovat se v neptivodnim areélu
(Lockwood et al. 2005). Jisté by tak bylo vhodné zopakovat vSechny scénare v nékolika
variantach pocetnosti jedinct v pocatecni populaci a zaméfit se na pripadnou zménu ve
vyvoji heterozygotnosti.

Celkové malo vyrazny pokles heterozygotnosti a absenci fixace alel, miZeme pripsat

nejen velké pocatecni populaci, ale také kratkému priibéhu simulaci, nebot’ k zasadnéjSim
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zménam by dochazelo aZ po delSim c¢asovém vyvoji za podminek nizké populac¢ni hustoty
(Leimu et al. 2006). Peischl a Excoffier (2015) nicméné pozorovali vyrazny pokles poctu
heterozygoti jiz v prvnich 20 generacich. Variantou pro pristi pozorovani by mohlo byt
otestovani jiného meéritka genetické diverzity neZ nejbéZznéji pouZivaného parametru
heterozygotnosti, napr. alelickou diverzitu (Berg, Hamrick 1997). Ta podle Caballera a
Garcia-Dorado (2013) presnéji souvisi s adaptacnim potencialem, ktery je pro uspéSnost
invaznich populaci zasadnéjsi. Mira alelické diverzity se ale s velikosti vzorku nelinearné
zvySsuje, a proto je tfeba zavést odpovidajici regresni model (Bashalkhanov et al. 2009).
VySe zminéné metody jsou vhodnéjSim kvantifikatorem genetické diverzity pro
kvalitativni znaky. Pro kvantitativni znaky by bylo vhodnéjsi vyuZit méreni genetické
variance nebo heritability (Hughes et al. 2008).

DalSim aspektem, ktery mohl v simulacich zbrzdit pokles heterozygotnosti je prilis
silné nastaveny vliv Allee efektu. Ten ma za nasledek vyrazné zpomaleni ztraty genetické
diverzity, nebot’ zpomali rist populace a zaroven zvysi selekci proti vysoké ochoté
migrovat (Travis, Dytham, 2002).

Ve vysledcich simulaci bylo také sledovano, jak geneticka diverzita souvisi s fitness
populace. V ramci vysledkt z prvni série scénarti vysla jasna pozitivni korelace mezi
mirou heterozygotnosti a nartistem Zivotaschopnosti (graf 5). SniZeni genetické diverzity
pak znamena pokles pro Zivotaschopnost jak ve stresovaném prostredi, tak i v prostredi
bez stresu, nicméné ve stresovaném by mél byt pokles vyraznéjsi. Stres prostfedi a
genetickd diverzita ale podle Markerta (2010) ovliviiuji Zivotaschopnost populace
nezavisle. Peischl a Excoffier (2015) ve své publikaci prezentuji vyskyt silné korelace
mezi heterozygotnosti a fitness, a to predevSim na okraji populace, nikoliv v centralni
Casti, kde je vztah téchto dvou proménnych variabilni. Tento rozdil nicméné nebyl ve
druhé sérii simulaci zcela jednoznacné potvrzen. Na zakladé grafu 15 nebyla nalezena
jednoznacna a statisticky vyznamna korelace mezi fitness a mirou heterozygotnosti
v kontrolnich skupinach na okraji arealu, a dokonce kontrolni skupina, ktera se nachazela
v centralni casti populace vykazovala nejjednotnéjsi vztah pozitivni korelace. Tyto
vysledky mohou byt, ale zptisobeny malym poctem opakovani, kterych bylo z divodi

Casové narocnosti provedeno pouze 10.
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V piipadé Peischlovy a Excoffierovy studie (2015) byl pokles fitness na okraji
populace spojen také s vyskytem novych nevyhodnych mutaci, jejichZ vznik na expanzni
viné nebyl v nasi simulaci zohlednén. Pokles Zivotaschopnosti na expanzni viné byl ale i
ve zde prezentovanych vysledcich zaznamenan (graf 3 a 4). Tento pokles mizZe byt
vysvétlen zvySenou migraci okrajovych casti a také surfovanim nevyhodnych alel, které
z dvodu rychlejsiho rtistu unikaji pred selekénim tlakem (Hallatschek, Nelson 2008).

Migracni potencial byl pak také jednim ze sledovanych parametrii. Migrace je
dilezitym faktorem pro prezivani populaci v heterogennim prostfedi. I kdyZ jsou zde z
kratkodobého hlediska nevyhody spojené s rizikem mensi populacni hustoty, zvySené
mortality a vétSiho plisobeni Allee efektu, z dlouhodobého hlediska mtize vétsi ochota
migrovat prinaset pozitivni dopad na populaci (Roff 1977). MtiZe totiZ vyvaZit negativni
dopady genetického driftu (Ronce 2007), inbreedingu a vnitrodruhové kompetice
(Blanquart, Gandon 2014). Jak jiZ bylo zminéno, vliv genetického driftu nebyl prilis
zaznamenan, tudiZz vySSi migracni potencial znamenal ve vSech ptipadech pokles
zZivotaschopnosti populace. Tuto negativni korelaci ilustruje graf 8 a 16. Migracni
potencial bude pak nejvySsi na expanzni viné, kde je selekcni tlak nejnizsi, a naopak
v ustalené populaci, bude potencial klesat, protoZe v ni ziistavaji jedinci s nizsi ochotou
migrovat (Haag et al. 2005). Zaroveni by mél nartstat ve stresem zatiZzeném prostiedi
(Berthouly-Salazar et al. 2013; Roff 1977), coZ v této praci nebylo potvrzeno.

U nékterych druhii hmyzu byl dokonce pozorovan pokles v mnozstvi nakladenych
vajicek pfi zvySené migracni aktivité, tudiZ migrace miize negativné ovlivnit reprodukcni
schopnosti (Roff, Gelinas 2003). Bylo by tak zajimavé zkusit ménit riistovou rychlost,
ktera byla ve vSech scénarich nastavena jako pevné dana konstanta, v zavislosti na ochoté
migrovat.

Jistou zménu ve vysledcich by také mohla pfinést volba opacného poradi migrace a
selekce. Ta byla provedena jen pro dva scénare la a 2a a byla zaznamendna odliSna
rychlost obsazeni aredlu a také odliSny vyvoj heterozygotnosti. Presto nebyly blize
prozkoumany dalSi parametry a otestovany vSechny scénare. Pro ostatni scénare byl totizZ
jednotné zvolen typ mékké selekce (Wallace 1968), ke které dojde aZ poté, co probéhne
migrace. Jedna se tedy o migraci juvenilnich stadii, kdeZto pfi tvrdé selekci si mizeme

predstavit, Ze dochazi k migraci dospélcti (Blanquart, Gandon 2014). Pti mékké selekci

45



podle Blanquarta a Gandona (2014) dochazi ke kompetici pouze v ramci demu a vliv
prostiedi je konstantni, kdeZto pfi tvrdé selekci ma vliv areal cely. Na zakladé zvoleného
typu selekce, pak odliSné probiha lokalni adaptace. Debarre a Gandon (2011) proto
navrhuje model, ktery zohledni oba typy selekce béhem jedné generace, kdy se cCast
potomkii selektuje pred migraci a ¢ast po migraci.

Fenomén, ktery byl pozorovan ve vSech scénarich, at’ uz s vyskytem hybridizace ¢i
nikoliv, bylo surfovani alel. Dochéazelo k neseni nevyhodnych alel invazni populace na
expanznim okraji, ale i k surfovani vyhodnych alel ziskanych introgresi, které mély za
nasledek zvyseni resistence na stresové prostredi. Podle Peischla a Excoffiera (2015) by
se méla nevyhodna genetickd diverzita na okraji ztracet, k ¢emuZ ale v pripadé zde
prezentovanych simulaci, nedoSlo. Nevyhodné alely spojené se sniZenim
Zivotaschopnosti totizZ unikaji selek¢nimu tlaku pravé na okraji aredlu (Excoffier et al.
2009; Travis et al. 2007). A podle obrazku 4 a grafu 13 je patrné, Ze ke kumulaci
nevyhodnych alel dochazi jak v misté introdukce, tak pravé na okraji expanze.

Zaroven bylo potvrzeno surfovani introgresnich alel, které se mohou snadno rozsifit a
nabyt vysoké frekvence v invazni populaci praveé proto, Ze dochazi k vysoké mife migrace
(Excoffier et al. 2009). K tomuto jevu dochazelo nejpatrnéji ve scénafi 2b, kdy nejprve
prosla populace introgresi v prostiedi bez stresu, kde jsou hybridni genomy jednoznacné
nevyhodné. Presto byly neseny na expanzni vIné a k jejich rozSifeni pak doSlo pri
doputovani na stresem zatiZené prostfedi, kde se jiZ projevila vyhoda jejich zvySené
resistence na stres. V tomto pripadé s sebou nesla hybridizace adaptacni benefit, nebot
praveé introgrese, vedle nové vznikajicich mutaci nebo stavajici genetické variance, mize
byt zdrojem adaptace (Hedrick 2013). Pozitivni korelace mezi mirou introgrese a
zvySenim stresové resistence byla potvrzen ve vSech scénarich, ve kterych dochazelo
k hybridizaci (graf 6). Vliv hybridizace na zlepSeni adaptacnich vlastnosti byl pozorovan
prevazné pri zméné prostiedi (Nolte 2005; Barton 2001).

Zvysena adaptacni schopnost ziskana introgresi, ale nemusi byt jedinym prinosem
hybridizace pro invazni druhy. Mesgaran (2016) ve své studii predklada vysledky, které
poukazuji na to, Ze kiiZeni s lokalni populaci vyznamné zmirfiuje negativni vliv silného

Allee efektu a snizuje tak velikost kritického poctu jedincti v invazni populaci. V pripadé

46



pisobeni silného Allee efektu je velkd pravdépodobnost, Ze invazni populace bez
moznosti se kfiZit s lokalni populaci, zahyne (Yamaguchi 2019).

Mimo jiné byl také ve druhé sérii scénait sledovan mirny nardst heterozygotnosti
v kontrolnich skupinach, které zaroven vykazovaly urcitou miru introgrese. Presto byly
zaznamenany pripady silné invaznich druh@i (napf. Impatiens glandulifera), které
vykazovaly mens$i genetickou diverzitu v neptivodnim aredlu oproti své zdrojové
populaci. Ne vZdy tak musi byt nizka geneticka diverzita prekaZzkou pro tispésnou invazi
(Hagenblad 2015).

Negativni dopad introgrese byl pak ve zde prezentované simulaci vyjadfen jako
nekompatibilita hybridd, ktera sniZovala celkovou Zivotaschopnost jedincti. Nebyl, ale
sledovan jeji vyvoj napfi¢ generacemi vzdy v jedné linii rodicti a potomkii, coz by mohlo
prinést také zajimavé vysledky. Outbredni deprese, ke které mtize dochazet pfi kiiZeni
prili§ geneticky vzdalenych jedinci se totiZ nejsilnéji projevi u F1 generace a rapidni
narust Zivotaschopnosti nastane az v F4 generaci (Todesco et al. 2016). Zaroven by méla
Zivotaschopnost hybridu klesat s rostouci adaptaci na prostiedi (Barton 2001), coZ nebylo
ve zde provedenych scénarich pozorovano.

Pozitivni efekt hybridizace na genetickou diverzitu a adaptacni potencial nemusi byt
pouze hrozbou v pripadé navySovani adaptibility invaznich druhti, ale mohl by byt i
feSenim pro zlepSeni adaptace ptivodnich druhii na ménici se podminky jejich stanovist.
I kdyZ na jedné strané mezidruhové kiiZeni nese riziko outbredni deprese, nekompatibility
hybridt nebo v krajnim pripadé genetické zaplaveni (genetic swamping, Todesco et al.
2016) a vyhynuti skrze hybridizaci (Rhymer, Simberloff 1996), adaptivni introgrese miize

byt prileZitosti pro ptivodni druhy, jak efektivné reagovat na klimatickou zménu.
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7. Zaver

V ramci této diplomové prace byl vytvoren simulacni nastroj, ktery dokaze zachytit
populacné genetické aspekty Sifeni invazni populace a vliv hybridizace na toto Sifeni.
Vlastnosti tohoto nastroje byly definovany na zakladé dostupné literatury a k jeho
vytvoreni byl vyuZit programovaci jazyk R a balicek AlphaSimR. Zaroven bylo pomoci
balicku Shiny vytvoreno i uZivatelsky pristupné rozhrani, které tak umoZnuje snadné
ovladani a testovani riznych scénar.

Na zakladé wvysledkli z testovanych scénari se potvrdil negativni vliv ztraty
heterozygotnosti na Zivotaschopnost populace. Také se ukazalo, Ze kiiZeni s lokalni
populaci ma pozitivni vliv na adaptacni potencial invazni populace. Introgrese s sebou
prinaSela vyhodu zvySené resistence na stres a zaroveil neznamenala vyrazny pokles
v Zivotaschopnosti. V neposledni fadé byla také pozorovana negativni korelace mezi
migracnim potencialem a Zivotaschopnosti nebo fenomén surfovani alel na expanzni viné
arealu.

Prezentovany model je zatim zcela obecny a miize tak poslouZit jako vstup pro
vytvoreni modeld se specifi¢téjSim zamérenim na konkrétni druhy. Do budoucna by bylo
zajimavé rozsirit moznosti vstupnich dat prostredi tak, aby byl model schopny pracovat
s vétSim mnozZstvim parametrii, pfipadné pracovat s GIS daty. Mohl by tak vzniknout
funkéni néstroj pro simulovani invazniho Sifeni konkrétnich druhi na konkrétnich

lokalitach a pripadné tak poskytnout informace vyuZitelné i v praxi.
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