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1. ABSTRAKT

Partenogeneze u plazd byla poprvé prokazana u kavkazskych jestérek rodu Darevskia (Celed’
Lacertidae). Je znamo 7 partenogenetickych diploidnich druht obyvajicich skalnata stanovisté v
oblasti Arménské vyso€iny. VSechny jsou podobné jako i mnohé dalsi partenogenetické
organismy (hlavné plazi) hybridniho pivodu a jevi vysokou miru heterozygotnosti. K
hybridizaénim uddlostem s nejvétsi pravdépodobnosti do§lo po posledni dobé ledové. Bylo
zjiSténo, Ze maternalni, resp. paternalni rodi¢ovské druhy jsou si fylogeneticky piibuzné a vznik
partenogeneze u téchto jeStérek patrné souvisi s fylogenetickymi faktory. Jsou probrany i dalsi
mozZnosti, potencidln€ souvisejici se vznikem partenogeneze, véetné role pohlavnich
chromozomi a urceni pohlavi. Partenogenetické jestérky rodu Darevskia spojuje s jinymi
partenogenetickymi plazy relativné malé stafi a velmi nizka geneticka variabilita. Byly vSak u
nich také nalezeny hypervariabilni lokusy (mikrosatelity) s vysokou muta¢ni rychlosti. Z
evolu¢niho hlediska se nejevi perspektiva partenogenetickych linii jako dlouhodoba, avsak u
byly u nich také pozorovany nékteré zvlastnosti souvisejici s jejich adaptabilitou. Nékteré
otazky, napiiklad meiotické mechanismy, udrZeni heterozygotnosti nebo vliv epigenetickych

faktorti na klondlni organismy, nejsou jesté plné objasnény.

Parthenogenesis in reptiles was for the first time discovered in the Caucasian rock lizards of the
genus Darevskia (family Lacertidae). There are recognized 7 all-female diploid species
occupying rocky habitats of the Armenian Highland. All of them (as well as other
parthenogenetic reptiles) originated from hybridisation between bisexual species and display
high levels of heterozygosity. The hybridisations most probably occurred after the last
glaciations period. It was found out that maternal, respectively paternal species are
phylogenetically related and that most probably the origin of parthenogenesis is
phylogenetically constrained in these lizards. The role of sex chromosomes, determination of sex
and other possible factors determining the origin of parthenogenesis are also discussed. The
parthenogenetic Darevskia and other unisexual reptiles have in common relatively young age
and very little genetic variability. However, some hyperunstable microsatellite loci were also
detected. The evolutionary perspective of parthenogens doesn't seem to be long-termed, but
there have been observed also peculiarities concerning adaptability of these species. Some
questions like the meiotic mechanisms, maintenance of high heterozygosity or effects of

epigenetic factors on clonal species aren't yet fully resolved.



2. UVOD

Partenogeneze', tedy schopnost mnoZit se neoplodnénymi vajicky, je z evoluéniho hlediska
fenomén, ktery dosud neni plné pochopen. Schopnost asexualniho rozmnoZovani neni v pfirodé
omezena jen na tzv. niz§i organismy, ale objevuje se naopak v riznych skupinach organismu,
které se primarné rozmnozuji sexualng, véetné obratlovci. Existuji tak celé linie jedinch tvofené
pouze samicemi.

Supinati plazi (Squamata) jsou dnes jedinou zndmou skupinou amniotickych obratlovci,
u nichZ se v pfirodé¢ partenogeneze vyskytuje (Vrijenhoek et al. 1989). Byla u nich poprvé
objevena v 50. letech 20. stoleti u kavkazskych skalnich jeStérek, dnes fazenych do rodu
Darevskia. Kavkazské skalni jeStérky se tak od té doby staly jednim z nejvice zkoumanych
partenogenetickych taxonii a modelovym organismem zejména pro evoluéni biologii. Dodnes
nejsou nékteré zaleZitosti plné vysvétleny. jako pfi¢iny vedouci ke vzniku partenogeneze nebo
udrZeni partenogeneze v ptirodé. Kromé viiniki ze skupiny Bdelloidea totiZz nejsou znamy
Zadné vétsi ¢i starS$i partenogenetické linie. S tim také souvisi dal$i aspekt, jimz je udrZeni
genetické variability, kterd by druhu usnadiiovala dlouhodobé piezivani. K variabilité se
vztahuji otazky rekombinace a reprodukénich mechanismi které, minimalné u rodu Darevskia
také nejsou spokojivé objasnény. Navic se v partenogenetickych taxonech vyskytuji uréité
anomalie, jako naptiklad ob¢asny vyskyt samci, coz nas zase pfivadi k otazkam determinace a
diferenciace pohlavi.

Cela problematika je tedy zna¢né komplexni. Cilem této prace je zmapovat dosavadni
znalosti o partenogenezi a jevech s ni souvisejicich na pfikladu jednoho z nejlépe
prozkoumanych amniotickych taxonti v tomto sméru. Zejména pak poznatky o jejich ptivodu,
podstaté a vzniku partenogenetického zpisobu reprodukce a jejiho vlivu na evoluéni potencial

takovychto druhd.

Poznamka: PfestoZe mezi taxonomy panuje urcitd neshoda v tom, zda partenogenetické
linie povaZovat za plnohodnotné biologické druhy (Darevsky et al. 1985, Darevsky 1992), budu

v této praci pro zjednoduseni uZivat vyrazu druh i pro né.

! Z teckého parthenos (= panna) a genesis (= piivod, vznik).



3. PARTENOGENEZE - UVEDENI K PROBLEMATICE

Pfestoze se naprostd vétSina znamych organismtit mnozi pohlavni cestou (vyménou genetické
informace na Grovni saméich a samicich pohlavnich buné€k), vyskytuji se mezi nimi i druhy,
které jsou jim blizce piibuzné, ale mnozi se de facto klonovanim sebe sama. Je jisty spor, zda
povaZovat partenogenezi za rozmnozovani nepohlavni — vSichni potomci jsou geneticky
identi¢ti s matkou, ¢i pohlavni — mnoZeni probiha pies pohlavni buiiky. To je vSak spiSe otazka
terminologie.

MnoZeni unisexuédlnich organismii miZe probihat na riznych principech, z nichz lze
jmenovat piedev§im gynogenezi, hybridogenezi a automixii. Prvni dva jmenované se vyskytuji
napiiklad u Zivorodek rodu Poecilia a Poeciliopsis a vyzaduji pro spusténi vyvoje vajicka
pfitomnost spermie od samcu ciziho druhu. Cizi genetickd informace vSak do vajicka bud’
nevstupuje, nebo vstupuje, avSak v dalSi generaci je nahrazena jinou, tj. od jiného samce.
Automixie je pak pfipad pravé partenogeneze, kdy samice pfitomnost cizi spermie nepotiebuje a
produkuje klony sebe sama v diisledku pozménéného chodu meidzy. Tento typ partenogeneze se
vyskytuje také u obratlovcll, véetné partenogenetickych plazti (Dawley 1989, Simon et al.
2003).

Co maji partenogenetické skupiny spole¢ného? PrestoZe partenogeneze mize vzniknout
v ramci druhu spontanné, zejména u bezobratlych, znaéna ¢ast partenogenetickych skupin je
hybridniho pivodu (Simon et al. 2003). Dosud neni pfesné znamo, jakym zptisobem hybridizace
pfivozuje vznik partenogeneze, nicméné uzkou souvislost nelze popfit. S hybridizaci souvisi i
dalsi aspekt, jimz je Castd polyploidie. Triploidni partenogenetické druhy se ¢asto vyskytuji i
mezi plazy, naptiklad u gekontl, agam nebo je$téra rodu Cnemidophorus. V tomto bodé se
jestérky rodu Darevskia 1i§i, nebot’ vSechny jsou zasadné diploidni. Dilezitym spole¢nym
znakem také je, Ze partenogeny jsou relativné mladé (Moritz et al. 1989, 1992a, Moritz 1991, Fu
1999), pro coz svéd¢i fakt, Ze v mnohych fylogenetickych studiich vysly partenogenetické

skupiny jako termindlni linie (Simon et al. 2003).

Z evoluéniho hlediska je partenogeneze zajimava hned z nékolika divodd, jimiz jsou
"dvojnasobna cena sexu", "teorie ¢ervené kralovny" a "Miillerova rohatka".

Dvojnasobnd cena sexu (n€kdy téZ oznacovand jako cena samcl) vyjadfuje, Ze
biparentalni druhy se mnozi pomaleji, protoZze polovinu energie vynaloZi na produkci samci.

Kdyby se mnoZily partenogeneticky, pfi stejném usili by namisto samcti mohly vyprodukovat



samice, které by se takto mnozily dale a mnozZivost druhu by zna¢né vzrostla (Maynard Smith
1978, ex Ridley 1993). Presto je vétSina druhti biparentdlnich. Pfinasi tedy s sebou
partenogeneze tak zna¢né nevyhody, Ze je lepsi se mnozit sexudlné?

S touto otdzkou souvisi teorie ¢erveni krdlovny (Van Valen 1973, ex Ridley 1993).
Podle ni mé vliv na pfezivani druhu, konkurence mezi nim a ostatnimi organismy, jimiZ mohou
byt ptislusnici podobného druhu, predatofi ¢i paraziti. V souvislosti s partenogenezi se nejcastéji
zdlraznuje pravé aspekt paraziti. Podle teorie by partenogeneticky druh mél byt nachylny k
rychlému vymfieni, protoZe jsou-li vSichni jedinci geneticky stejni, chybi jim i patti¢na
variabilita, kterou by mohli éelit rychleji evolvujicim parazitim.

Partenogeneticky druh by byl zkritka méné odolny vi¢i zméndm prostfedi nez
bisexualni. O tom, Ze partenogenetické druhy by mély byt evoluénimi slepymi uli¢kami
vypovida i tfeti model, tzv. Miillerova rohatka (Miiller 1964, ex Ridley 1993). Jedna se o
princip, kdy se v genomu postupné akumuluji $kodlivé mutace (napiiklad delece), které vSak
mohou byt sexudlnim rozmnozovani eliminovany pomoci genetické rekombinace. U
asexudlniho druhu, kde efektivni rekombinace chybi, by tento proces byl nevratny a druh by mu
¢asem podlehl.

Partenogenetické organismy tak pifedstavuji jedine¢ny model pro studium z hlediska

evolu¢ni i reprodukéni biologie.

3.1. Partenogeneze u plazi

V soucasnosti je znamo asi 70 druhi partenogenetickych obratlovcl (ryb, obojzivelnikt a
plazi), z nichz na plazy pfipada zhruba polovina. Navic je u nich partenogeneze omezena pouze
na Supinaté (Squamata). Naprostd vétSina, pokud ne vSechny druhy partenogenetickych
obratlovci, jsou hybridniho ptivodu (Vrijenhoek et al. 1989). Ojedinéle vSak byly zaznamenany
i piipady fakultativni partenogeneze, kdy se u normdlnich samic vylihla mladata z
neoplodnénych vajec. Konkrétné u varani Varanus panoptes (Lenk et al. 2005) a Varanus
comodoensis (Watts et al. 2006) nebo u krajty tygrovité (Python molurus, Groot et al. 2003).
Mezi nejlépe prozkoumané partenogenetické skupiny plazd patii vedle rodu Darevskia
také ameri¢ti je§téti rodu Cnemidophorus z celedi Teiidae (novéji rozdéleni na rody
Cnemidophorus a Aspidocelis, Reeder et al. 2002) nebo australti gekoni Heteronotia binoei. V

boxu 1 je uveden piehled partenogenetickych skupin plazi.



Box 1: Vyskyt partenogeneze u plazi
Celed Rod Pocet Ploidie
partenogenetickych
linii
Teiidae Cnemidophorus (v&. Aspidocelis) ccals 2ni3n
Gymnophthalmus 1 2n
Kentropyx 1 2n
Leposoma 1 2n
Teius 1 2n?
Iguanidae Liolaemus 1 2n
Xanthusiidae Lepidophyma 1 2n
Lacertidae Darevskia 7 2n
Gekkonidae Hemidactylus 4 3n
Lepidodactylus 2 2ni3n
Heteronotia 2 2ni3n
Heteronota 1 2n
Hemiphyllodactylus 1 ?
Agamidae Leiolepis 3 2ni3n
Chamaeleonidae Brookesia 1 ?
Typhlopidae Ramphotyphlops 1 3n
Typhlops 2 ?
Podle Vrijenhoek et al. (1989), Darevsky (1992) a Reeder et al. (2002).

3.2. Rod Darevskia a prvni diikkaz partenogeneze u plazi

Rod Darevskia (Arribas 1997, ex Arnold et al. 2007) je monofyleticka skupina asi 25 druht
jestérek (box 2), pojmenovanych po ruském zoologovi Iljovi Darevském, ktery se jimi cely
Zivot zabyval a jako prvni na nich prokézal existenci pfirozené partenogeneze u amniotickych
obratlovcu. Dosahuji malé az stfedni velikosti s délkou téla 55-80 mm a hlavu maji relativné
zplostélou. Jejich aredl saha od Balkanského poloostrova pfes Krym a Anatolii aZ po severni
fran (obr. 1).

Naprostou vét§inu rodu Darevskia (dfive fazeného k rodu Lacerta), tvoii druhy obyvajici
zejména skalnatd a kamenitd stanoviS$té na Kavkaze a v Malé Asii, z nichZ mnohé jsou zde
endemické. Diive byly povazovany za poddruhy jestérky skalni a souhrnné oznacovéany jako
"Lacerta saxicola komplex". V soucasnosti se rozliSuje sedm partenogenetickych druhti

roz§ifenych na Arménské vysociné (obr. 1; box 2).

V roce 1957 popsal Ilja Darevskij dva druhy jestérek ze severni Arménie, D. dahli a D.
rostombekovi (Darevskij 1957), u nichz si v§iml, Ze vSechny nalezené exemplare byly samice,
stejné jako i u dtive popsané D. armeniaca. Ze se jedna skuteéné o partenogenetické organismy,

bylo potvrzeno na zaklad¢ n€kolika zji§téni (Darevskij 1958, ex 1966):



1) Samice bisexualnich druhii maji b€hem obdobi rozmnoZovani na bfise zietelné otisky po
Celistech samci, kteti si je béhem pafeni pfidrzuji. U partenogenetickych samic tyto
otisky v obdobi pareni chybéji.

2) U partenogenetickych samic chybé&ji v obdobi pafeni i spermie v kloace a oviduktech.

3) Neoplodnéné samice nakladly vejce, z nichZ se vylihly opét samice.

I dal$i experimenty vypovidaji o tomtéZz. Kupiikladu vysazeni samic D. armeniaca na
Ukrajinu, kde se Gsp&$né rozmnoZily a ani v dal$ich generacich zde nebyl nalezen zadny samec
(Darevsky 1966). Také transplantace koznich §tépi poukazuje na klondlni mnozeni; vSichni
partenogeneti¢ti jedinci by méli mit identickou genetickou vybavu, a tedy i1 imunitni systém. Ze
$tépu, transplantovanych mezi jedinci D. unisexualis, se ujaly takika vSechny (Danielyan 1989).

Postupné byly popsany je$té dal§i partenogenetické druhy. D. wunisexualis ze stiedni
Arménie (Darevsky 1966) (obr. 2) a pak 3 druhy z vychodniho Turecka: D. uzzelli (Darevsky &
Danielyan 1977), D. bendimahiensis a D. sapphirina (Schmidtler et al. 1994).

Box 2: Druhy a poddruhy Fazené do rodu Darevskia

Bisexudlni druhy

. alpina

. brauneri

. brauneri brauneri

. brauneri darevskii
. brauneri szczerbaki
. caucasica
caucasica caucasica
. caucasica vedenica
chlorogaster
clarkorum
daghestanica
defilippi

derjugini

derjugini abchasica
derjugini barani

. derjugini boehmei

. derjugini derjugini
. derjugini orlowae

. derjugini silvatica

. dryada

D. lindholmi

D. mixta

D. parvula

D. parvula parvula

D. parvula adjarica

POOODODODOLOOOODOOLOODDOED

D. portschinskii
D. portschinskii nigrita

D. portschinskii portschinskii

D. praticola

D. praticola pontica

D. praticola praticola

. raddei*

. raddei nairensis

. raddei raddei
raddei vanensis
rudis

. rudis bischoffi

rudis bithynica

rudis chechenica
rudis macromaculata
rudis obscura

rudis rudis

rudis svanetica

rudis tristis

saxicola

steineri

valentini**

. valentini lantzicyreni

SOOPPEPOOLOLOLOOOOEOLODE

. valentini valentini

. valentini spitzenbergerae

Partenogenetické druhy

. armeniaca

. bendimahiensis
dahli

. rostombekovi

. sapphirina

. unisexualis
uzzelli

SRR

* = Lacerta saxicola defilippi
** = Lacerta saxicola terentjevi

Pozn.: Hvézdi¢ky zna¢i odkaz na
synonymni jména, se kterymi se lze
setkat ve star§i literatufe.

Podle Ananjeva et al. (2006),
Arnold et al. (2007)
a www.reptile-database.org
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Obr. 1. Rozsifeni rodu Darevskia. Tmavé oblasti zna¢i vyskyt partenogenetickych druhii. (Podle Darevsky 1967,
1985, Gasc at al. 1997, Sindaco et al. 2000, Arnold et al. 2007).
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Obr. 2: 1) D. armeniaca, 2) D. unisexualis, 3) D. rostombekovi, tfi ze sedmi druhd partenogenetickych jestérek
roz§ifenych na Arménské vyso€iné. 4) D. raddei. Bézny bisexudlni druh, Siroce rozSifeny v Zakavkazsku,
severozapadnim franu a vychodni Anatolii. Na obrazku poddruh nairensis, Zijici na sttedu a zapadé Arménie a v
ptilehlém Turecku.



4. SPECIFIKA PARTENOGENETICKYCH DRUHU RODU DAREVSKIA

Piedtim, nez se dostaneme k jednotlivym problematikdm jestérek rodu Darevskia, je tieba
zminit n€kolik obecnych charakteristik a specifik, kterymi se bisexudlni a unisexualni druhy

tohoto rodu vyznacuji.

4.1. Karyologie

Vsechny jestérky rodu Darevskia, véetné partenogenetickych, jsou evolu¢né diploidni (2n = 38),
z ¢ehoz byva 36 akrocentrickych makrochromozomil (a) a 2 mikrochromozomy (m). Vyjimkou
je D. rostombekovi, kterda ma 3. par chromozomi heteromorfni — jeden makrochromozom je
submetacentricky (sm), nebyl nalezen u Zadného dalSiho druhu rodu Darevskia a
pravdépodobné vznikl pericentrickou inverzi (Kupriyanova 1981, ex 1989). Urceni pohlavi je

typu Abraxas; samice jsou heterogametické — ZW, samci ZZ.

4.2. Meiotické mechanismy partenogeneze

[ pfes zna¢nou dobu, kterd uplynula od prvnich pozorovani meidzy u druhu D. armeniaca, neni
dosud uspokojivé vysvétleno, jakym mechanismem se zachovéavé diploidni pocet chromozomu
ve vajicku. Je znamo, Ze meidza probiha normalné az do metafaze II, kdy se tvoii délici
vieténko, av§ak druhé polové télisko jiz nikoli. Pocet bivalentd v metafazi I, stejné jako pocet
chromozomu v metafazi II, je 19, tj. haploidni (Darevsky & Kulikova 1961). Bylo navrZeno
nékolik vysvétleni obnovy diploidniho po¢tu chromozomu, Zadné vSak neni v plném souladu s

pozorovanimi (reviewed in Darevsky et al. 1985):

1) Splynuti druhého poélového téliska s oocytem,

2) potla¢eni druhého meiotického déleni (neefektivni anafize. Darevsky &
Kulikova 1961).

3) Premeiotickd endoduplikace (neefektivni cytokineze beéhem posledniho
mitotického déleni pfed meidzou. Uzzell 1970, Uzzell & Darevsky 1975).

4) Splynuti prvojadra s jednim z produktti déleni prvni polové buiky (Uzzell &
Darevsky 1975).



Prvni dvé mozZnosti jsou v rozporu s vysokou heterozygotnosti partenogenetickych
jestérek a také s pritomnosti heteromorfniho paru chromozomi u D. rostombekovi. Obé varianty
by totiz rychle vedly k homozygotnosti a v pfipadé D. rostombekovi ke karyotypu se dvéma a,
nebo dvéma sm chromozomy (Darevsky et al. 1985). Premeiotickou endoduplikaci, ktera
probihd napfiklad u partenogeneticky se mnozicich triploidnich je$tért Crnemidophorus
uniparens (Cuellar 1971), by se heterozygotnost pii absenci crossing-overu zachovala (vytvori
se pouze tzv. pseudobivalenty). Avsak pocet bivalenthi a chromozomi v metafazich I a II by
musel byt 4n, coZ neodpovida pozorovani (Kupriyanova 1989). Ctvrta moZnost se jevi jako
nejpravdépodobnéjsi, je v souladu s udrZenim heterozygotnosti i s pozorovanym podétem
bivalenti a somatickych chromozomu (Darevsky et al. 1985). Nicméné nebylo pozorovano ani
rozdéleni prvni pdlové buriky, ani vylouéeni druhé, coz v8ak mohlo byt ovlivnéno riznymi
podminkami (ihel pod kterym bylo vaji¢ko pozorovano, maly pocet vzorki, pferuseni procesu

vn¢j$imi faktory...).
4.3. Teratologie

Ve srovnani s bisexudlnimi druhy se u partenogenetickych vyskytuje o nékolik procent vice
zrudnych embryi (kolem 5% vSech zkoumanych vajec), ktera zahynou jesté ve vajicku v
disledku letalnich porubh nebo neschopnosti vyklubat se. Nejcastéji se jedna o deformace
hlavy, zdvojeni ¢asti t&l, chybéni spodni &elisti nebo o oteviené télni dutiny (Darevsky 1966).
Zv1astni je, Ze v zavislosti na partenogeneticky druh ptevazuje urcity typ postiZzeni, coZ mtizZe
mit souvislost s pohlavim; zatimco u D. armeniaca a D. unisexualis jsou zridna embrya
zpravidla samice, u D. dahli a D. rostombekovi ptevazuji samci. Zvlastnosti samcich embryi

také je, Ze maji hemipenisy obracené ven. (Darevsky 1966, Darevsky et al. 1985).
4.4. Ekologie

Obecné vzato Zziji partenogenetické druhy v o néco chladnéjsich ¢i sussich podminkach a ¢asto
vitézi v kompetici s bisexualnimi druhy v zénach sympatrie. Obecné také dosahuji vysSich
populaénich hustot, napt. u D. armeniaca bylo pozorovano az 10 jedinci na Im® skaly
(Darevsky et al. 1985). Pfi zjiStovani abundance na lkm useku cesty byly hodnoty u
partenogenetickych druhl znateln€ vyssi nez u bisexualnich, nékdy dokonce fadoveé (Darevsky
1967).

10



5. JAKY JE PUVOD JESTEREK RODU DAREVSKIA?
S.1. Fylogeneze rodu Darevskia

Z celé celedi Lacertidae (asi 300 druht) je rod Darevskia jedinym znamym, v némzZ se v
soucasnosti partenogeneze vyskytuje. Jeho postaveni v ramci ¢eledi je vSak stejné nejasné jako u
dal§ich rodi. Analyzy mtDNA (Fu 1998, Harris et al. 1998, Arnold et al 2007) 1 jaderné DNA
(Mayer & Pavlicev 2007) dosly k zavéru, Ze v kratkém ¢asovém obdobi doslo k masivni radiaci,
kdy se od sebe odstépily prakticky vSechny dnes zndmé rody pravych jeStérek. Patrné se tak
stalo nékdy béhem stiedniho miocénu (pfed 16 — 12 miliony let) (Arnold et al. 2007). Za
pomémé jisté vSak miizeme povaZovat, Ze diivéj§i fazeni téchto jeStérek k rodu Lacerta,
respektive Archaeolacerta bylo mylné. Rod Archaeolacerta s.l., kam se zahmovaly
sttedomotské skalni jeStérky, je ve skutenosti polyfyleticky, a tudiz se jednd o podobné

ekomorfy vzdjemné nepiibuznych linii jeStérek (Carranza et al. 2004).

O fylogenezi samotného rodu Darevskia panuje lepsi predstava. VSechny studie zalozené
na alozymech (Murphy et al. 1996), mtDNA (Fu et al. 1997, Fu 1999) nebo obojim (Murphy et
al. 2000) se shodly na rozdéleni rodu Darevskia do tfi klad, geneticky od sebe vzdalenych
takfka stejné, které byly oznaleny podle jejich charakteristickych pfisluSnikd: ((caucasica,
saxicola) rudis) (obr. 3). I pfes nejisté postaveni nékolika druhi jsou obecné jednotlivé klady
pomérné dobie podloZené, nejvice pak klad rudis’, resp. blizka ptibuznost druhti D. valentini,
D. rudis a D. portschinskii (MacCulloch et al. 1995, Fu 1999, Murphy et al. 2000, Ciobanu et al.
2003b). Postaveni druhu D.raddei v kladu ‘caucasica’ vychazi v zavislosti na metodé bud’ do
korunové skupiny, nebo naopak jako bazalni vétev, nicmén¢ uvnitf kladu ztstava (Murphy et al.
2000). Klad 'saxicola’ pak zahrnuje zejména druhy Zijici severné, hlavné na Velkém Kavkazu.
Studie fylogeneze podle mtDNA vSak nezpracovaly vSechny druhy rodu Darevskia, jejichz

zaclenéni do kladogramt by teoreticky mohlo strukturu stromu zmeénit.

Zajimavym objevem bylo zji§téni satelitnich sekvenci, které se ukdzaly byt specifické
pro rod Darevskia a byly nazvany CLsat (Caucasian Lacerta satellites) (Roudykh et al. 1999, ex
2002). Jednotlivé monomery jsou dlouhé kolem 150 pard bazi a dosud byly identifikovany 4
podskupiny téchto sateliti (oznacované CLsatl-IV), pficemZ podskupina CLsatl byla nalezena
prakticky u v8ech zkoumanych druhti (Grechko et al. 2006), zatimco CLsatIV naopak u jedinéhot
druhu, krymské D. lindholmi (Ciobanu et al. 2003a). VétSina druhti vSak obsahuje vice nez

11



jednu podskupinu a vzijemné se 1iSi jak jejich pomémym zastoupenim, tak i vlastni
nukleotidovou sekvenci. Jednotlivé CL satelity jsou druhové specifické a jejich zména tedy

néjak souvisi se speciaéni udalosti (Ciobanu et al. 2003b, Grechko et al. 2006).
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Obr. 3. Kladogramy vybranych druhii rodu Darevskia. Vlievo podle mtDNA. (pfevzato z Fu 1999), vpravo podle
mtDNA a alozymovych dat (ptevzato z Murphy et al. 2000).

Jak lze na zékladé CLsat interpretovat fylogenezi rodu Darevskia? Problémem je, Ze
podskupiny sateliti jsou mezi druhy promichané a nevime tedy kdy, kde a v které linii vznikaly.
Takze neni jisté, zda vSechny byly zdédéné od spolecného piedka a jejich relativni zastoupeni v
ramci druhti se ¢asem ménilo (napfiklad kvali efektu zakladatele), nebo zda podskupiny
vznikaly az béhem kladogeneze a rozsifily se napfi¢ druhy pomoci mezidruhové hybridizace a
zpétného kiizeni. Ciobanu et al. (2003b) vzali v uvahu vSechny tfi podskupiny CLsat zarovei a
podle charakteristik v jejich zastoupeni rozdélili druhy jestérek do skupin s vyraznym podilem
CLsatl, CLsatll a CLsatlll. Toto rozdéleni zna¢né odpovidd "mitochondridlnim" kladdm
'saxicola’, 'caucasica’ (= 'mixta’) a 'rudis' (Grechko et al. 2006). Nejasného postaveni zlistavaji
druhy pozemni (D. praticola, D. derjugini) nebo Siroce rozsitené, jako D. raddei, ktera podle

mtDNA patti do kladu 'caucasica’, ale podle satelith mize néleZet i ke zbylym dvéma kladim.

Na zakladé geografického rozmisténi podskupin satelitll lze vyvozovat mozné cesty
vyvoje dneSnich druhti (obr. 4, Grechko et al. 2006). Rozmisténi naznacuje minimalné dvé
mozné hlavni cesty migrace. Jednu tvofi pas s dominantni CLsatl, od Kaspického moie na
jihovychodé po severozapadni vybézky Velkého Kavkazu, a druhd, s dominantni CLsatll, se
tahne ve viceméné kolmém sméru na pfedchozi, od Pontu po Dagestan. CLsatlII se drzi zhruba

uprostfed. Samotné rozmisténi sice pfimo neodrazi sméry §ifeni, ale odpovida ve své podstaté
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tomu, co navrhl Darevsky (1967). A sice Ze mista, odkud se jeStérky Sitily na Kavkaz,
odpovidaji refugiim z doby ledové, konkrétné Kolchidské niZing u Cerného a Lenkoranské u
Kaspického mofe, coZz jsou lokality, které se nachazeji pravé na jiznich koncich
predpoklddanych migra¢nich cest (obr. 4) (Ciobanu et al. 2003b). Da se tedy ptedpokladat, Zze
speciace vedouci ke vzniku vétSiny dnesnich druhii nastala po rozsifeni jestérek z téchto refugii,
a Ze druhy obyvajici tato refugia (D. dryada, D. chlorogaster) jsou ancestralnim formam

nejpodobnéjsi (Darevsky 1967, Ciobanu et al. 2003b). Pravdépodobné se tak stalo po poslednim
zalednéni Kavkazu pied 10-15 000 lety (Ciobanu et al. 2003b, Grechko et al. 2006).

Obr. 4. Korelace mezi roz$ifenim druhid a podskupin CLsat. CLsatl bile, CLsatll prouzkovang, CLsatlll ¢erné.
Pferu$ované $ipky reprezentuji pravdépodobné cesty migrace jestérek. P¥evzato z Grechko et al. (2006).

Box 3: Problém raddei-nairensis

Plivodné byly rozli§ované dvé bisexualni formy Lacerta saxicola raddei a Lacerta saxicola nairensis.
Pozdgji byl zna¢né &asti taxonil dtive fazenych jako Lacerta saxicola ssp. ptitazen status samostatného druhu, a
obé tyto formy tak byly také ¢asto pojimany. Vzajemné se lii jistymi detaily v morfologii, zbarveni, jejich
arealy jsou takika alopatické a samci vykazuji rozdilné chovani pfi pafeni. Zatimco u formy nairensis si samci
ptidrzuji sami¢ku za stehno, u formy raddei ji naopak uchopuji za bok nebo za koten ocasu (Darevsky 1967).

Takto diisledné odliSovani na dva rozdilné taxony v8ak zkomplikovalo vyzkum fylogeneze bisexuélnich
a partenogenetickych druhii, jelikoz biochemicky byly formy raddei a nairensis v podstaté neodlisitelné
(absence fixnich alelickych znaki), at’ uZ na zéklad& alozymi (Bobyn et al. 1996) nebo taxonprintu (Grechko et
al. 1997). Podle studii mtDNA jsou taxony raddei a nairensis parafyletické (Moritz et al. 1992a, Fu et al. 1997,
2000c). Zfejm& mezi nimi tedy dochazelo k toku genti. Na druhou stranu vySly ob&é formy na metody inter-
SINE PCR jako monofyla (Grechko et al. 2007). Cely problém tak ziistava otevieny.

Dnes jsou nej¢astéji uvadény jako Darevskia raddei raddei a Darevskia raddei nairensis. Spole¢né s
tfetim poddruhem Darevskia raddei vanensis, popsanym od jezera Van ve vychodnim Turecku (Eiselt et al.

1993), pak byvaji souhrnné oznafovany jako "Darevskia raddei komplex".
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Neékteré druhy ziejmé nemaji ukoncenou speciaci dodnes, jak naznaduje mnoZstvi
poddruht, tak i znaéna genetickd podobnost satelitt, zejména mezi D. clarkorum a D. dryada,
ptipadné D. mixta (Ciobanu et al. 2003b, Grechko et al. 2006), nebo uvnité komplexu D. raddei
(Grechko et al. 2007). Problematicka role tohoto komplexu v systematice a fylogenetice je

podrobnéji probrana v boxu 3.

5.2. Jaky je puvod partenogenetickych druhu rodu Darevskia?

Prvni dikazy o hybridnim pivodu partenogenetickych druhti kavkazskych jestérek podali
Uzzell & Darevsky (1975). Na zékladé elektroforézy vybranych proteini nezjistili u
partenogenetickych druhii Zadny unikatni znak, ktery by se zaroven nenaSel i u nékterého z
bisexudlnich druhi. JelikoZ byly vlastnosti proteinii druhové specifické, bylo mozné rozpoznat
znaky bisexudlnich druhii na elektroforetogramu partenogenetickych. Zaroveri byla u
partenogenetickych druhti prokdzana vysokd mira heterozygotnosti (typicka vlastnost F
generace hybridd). Primérna heterozygotnost na alozymovych lokusech je u bisexualnich druhi
rodu Darevskia maximalné nékolik procent, zatimco u partenogenetickych se pohybuje kolem
40% a vice (MacCulloch et al. 1995, 1997a, Bobyn et al. 1996, Fu et al. 2000Db).

Uzzell & Darevsky (1975) ur¢ili nasledujici rodi¢ovské druhy, jez pozdé&ji potvrdily i
studie mtDNA, alozymi (Moritz et al. 1992a, Murphy et al. 2000), RAPD (Ryabinina et al.
1999, Chiobanu et al. 2002) ¢i mikrosatelitd (Korchagin et al. 2007, Malysheva et al. 2007b):

D. armeniaca

D. dahli

D. mixta X D. valentini
D. mixta X D. portschinskii
D. raddei x D. portschinskii D. rostombekovi

D. raddei

VLol

X

D. valentini D. unisexualis

Otazku které druhy figurovaly jako maternalni a které jako paternalni pfedci, zkoumali
Moritz et al. (1992a). Na zaklad¢ restrikénich map mtDNA uréili jako maternalni piedky
D. mixta a D. raddei; druhy D. valentini a D. portschinskii tedy pfipadly v uvahu jako
paternalni. Do studie byla zahmuta i D. wzzelli z vychodniho Turecka, u niz Darevsky &
Danielyan (1977, ex Murphy et al. 2000) na zakladé morfologie a rozsiteni ptedpokladali vznik
hybridizaci D. raddei nairensis s D. parvula. Jako maternédlni pfedek vSak byla identifikovana
D. valentini, ¢imz D. raddei ptipadla jako paternalni. K témuz vysledku dos$la i cytogeneticka

analyza (Kupriyanova 1997), av§ak analyzy cytochromu b (Fu et al. 2000c) a alozymi (Fu et al.
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2000b) tomu naopak odporuji. Podle Fu et al. (2000c) je v ptipadé D. uzzelli, jakoz i D.
unisexualis, D. bendimahiensis a D. sapphirina, maternalnim pfedkem D. raddei a paternalnim
D. valentini. (Pro D. unisexualis do$la ke stejnému zavéru cytogenetickou analyzou jiz
Kupriyanova, 1989). Fu et al. (2000c) uvadéji, Ze jedinci vyuziti v jejich studii byli z jinych
populaci, nez ti ze studie Moritze et al. (1992a). Jsou-li obé studie spravné, pak bude druh D.
uzzelli viceCetného puvodu. V soucasnosti je (zfejmé kvuli vét§imu pfiklonu k sekvencim
nukleotidd nez k restrikénim mapam) vSak upfednostiiovan nazor, Ze D. raddei je ve vsech

pfipadech maternalnim pfedkem (Murphy et al. 2000):

D. raddei X D. valentini - D. unisexualis

D. raddei X D. valentini — D. uzzelli

D. raddei X D. valentini - D. bendimahiensis
D. raddei X D. valentini - D. sapphirina

Hybridiza¢ni teorii 1ze zpétné ovéfit i podle dalSich ukazateli. U partenogenetickych
hybridi se da pfedpokladat, Zze se jejich kvantitativni znaky budou nachazet né¢kde mezi
hodnotami znakii rodi€ovskych druhti. Coz skute¢né plati pro mnoho znaki morfologickych
(velikost, oSupeni) i ekologickych (doba kladeni vajec, velikost snisky, nadmoiska vyska)
(Darevsky, 1967, Uzzell & Darevsky 1975).

Mira spfiznénosti mezi partenogenetickymi a potencidlnimi rodicovskymi druhy byla
experimentalné zjiSt'ovana téZ pomoci transplantace koznich §tépd (Danielyan 1989). Zatimco
rodicovské druhy odvrhly S$tépy od svych partenogenetickych potomkd dost brzy
(nekompatibilita s genomem druhého rodi¢ovského druhu), partenogenetické druhy se ukazaly
velice tolerantni, nehledé na to od kterého rodi€ovského druhu jim byla tkan transplantovana.
Coz opét poukazuje na spravnost urceni parentalnich druhti a vysokou miru heterozygotnosti u

F, hybrida.

5.3. Kdy partenogenetické druhy vznikly?

Jak jiz bylo zmin€no, doba divergence dnesnich bisexudlnich druhti zfejmeé nastala po poslednim
zalednéni Kavkazu. A tak i vznik partenogenetickych druhi by musel nasledovat kratce potom,
coz je v souladu s nej€astéji uvadénymi odhady hovoticimi o dobé pfed 5 000-10 000 lety
(Darevsky & Uzzell 1975, Darevsky et al. 1985, Moritz et al 1992a). Pro presnéjsi kalibraci

molekularnich hodin neni znamé Zadné voditko (Fu 1999). Pokud by se uzilo méfitka pro sav¢i

15



cytochrom b, pak by se naptiklad stafi D. rostombekovi posunulo az na 200 000 let (Fu et al.
2000c).

Pro nedavny vznik unisexudlnich linii svéd¢i takika nulova vnitrodruhova variabilita v
mtDNA, podobné jako malé rozdily mezi mtDNA partenogent a jim nejpfibuznéj$ich populaci
maternalnich druhd (Moritz et al. 1992a, Fu et al. 1999, 2000c). Podobné hodnoty byly zji§tény i
u partenogenil z rodd Cnemidophorus a Heteronotia (Moritz et al. 1992a). P-distance vyjadiené
z téchto rozdild pak napovidaji relativni pofadi vzniku partenogent. D. rostombekovi, D.
unisexualis a D. uzzelli jsou ziejmé nejstarsi, zatimco D. armeniaca s D. dahli budou nejmladsi
(Fu et al. 2000c). Ob¢ maji totiz mtDNA shodnou s jednim ze tfi zji§ténych haplotypt D. mixta.
To muzZe byt zplisobeno velmi nizkou genetickou variabilitou D. mixta, ktera nejspi§ prosla
vlivem zalednéni vicero bottleneck efekty, ale také nelze vyloudit vznik obou partenogenti ve

stejné populaci a dobé (Fu et al. 1999).

5.4. Kolikrat partenogenetické druhy vznikly?

Dalsi otazkou je, zdali je partenogeneticky druh monoklonalni, nebo polyklonalni. MnoZstvi
genetické variability (resp. geneticky odliSnych klond) mize naznacovat, jestli partenogen
vznikl z jedné ¢i vice hybridiza¢nich udalosti (Parker et al. 1989, Dessauer & Cole 1989). U

rodu Darevskia byla klonalita zkoumana zejména metodou elektroforézy alozymu (box 4).

Box 4: Klonalita u partenogenetickych druhi rodu Darevskia
Druh K VL OL Citace
D. armeniaca 4(3) 3 1-2 Fu et al. (2000a)
D. dahli 5(4) 2 1 Murphy et al. (1997)
D. rostombekovi 1 0 0 MacCulloch et al. (1997b)
D. unisexualis 4(3) 3 1-2 Fu et al. (1998, 2000b)
D. uzzelli 2(1) 1 1 Fu et al. (2000b)
D. bendimahiensis 2(1) 1 1 Fu et al. (2000b)
D. sapphirina 1 0 0 Fu et al. (2000b)

K = Pocet klonii, (z toho vzacnych) VL = Celkovy pocet variabilnich lokusii

OL = Po¢et lokust, jimiZ se vzacné klony odlifovaly od b&¢zného klonu

U partenogenetickych plazi je polyklonalita jako disledek viceetného ptivodu obvykla
(Moritz et al. 1989). Proto bylo ptekvapujici, Ze u D. rostombekovi byl zjistén jen jediny klon
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(MacCulloch et al. 1997b). Problémem je, Ze v této studii nebyli pouziti jedinci z izolované
(patmé reliktni) populace od jihovychodniho bfehu jezera Sevan, ale pouze ze souvislého aredlu
D. rostombekovi na severu Arménie (box 5), coZ nezaru¢uje spravnost vysledku. Studie mtDNA
odhalila u této populace rozdil jednoho paru basi (Malysheva et al. 2006). Vzhledem k
unikatnimu submetacentrickému chromozomu u D. rostombekovi 1ze ale ptedpokladat mistné a
pocetné omezeny vznik (MacCulloch et al. 1997b).

V ostatnich ptipadech byl nalezen jeden universalni, §iroce roz$ifeny klon a pak nékolik
vzacnych. Kazdy vzacny klon byl omezen pocetné (na par jedinci), mistné (1-2 lokality) a také
malym pocétem odli§nych lokusti. Vyjimkou byla D. armeniaca, kde jeden vzacny klon tvofil

vétSinu ve dvou populacich (Fu et al. 2000a).

U partenogent se stejnymi rodi¢ovskymi druhy je situace o néco slozitéjsi. Na zakladé
mtDNA (cyt b) byly zjistény dvé linie: unisexualis-uzzelli (stejnd mtDNA) a bendimahiensis-
sapphirina (rozdil v 1 péaru basi). Presto D. unisexualis a D. uzzelli vznikly spiSe ze dvou
nezavislych hybridizaci, zatimco D. bendimahiensis a D. sapphirina z jedné. Jednak se majoritni
klon D. uzzelli 1ii jednim lokusem od majoritniho klonu D. unisexualis (Fu et al. 2000b). A dale
se u D. unisexualis rostralni a frontonasalni $titek vzdy dotykaji, kdeZto u D. uzzelli jsou naopak
oddéleny nasalnimi §titky. Rodi¢ovské druhy mohou mit obé varianty znaku (Darevsky 1966,
1967, Fu et al. 2000c), proto se na vzniku D. unisexualis a D. uzzelli pravdépodobné podileli
ruzni, ale blizce pfibuzni jedinci (respektive samice D. raddei se shodnou mtDNA). Naopak D.
bendimahiensis a D. sapphirina jsou rozeznatelné jen na zakladé zbarveni, které je navic dosti
proménlivé (Schmidtler et al. 1994, Fu et al. 2000c). Na zakladé¢ alozymu se nepodafilo obé
formy odlisit (Fu et al. 2000b), tudiz vznikly nejspise ze stejné hybridizace a rozdil v mtDNA je
zpusoben bodovou mutaci (Fu et al. 2000c). Problém by mohl osvétlit vétsi pocet exemplart z
vychodniho Turecka. Vzorek ve studii Fu et al. (2000c) byl bohuzel velmi maly.

Kazdopadné lze fict, Ze linie wunisexualis-uzzelli a bendimahiensis-sapphirina jsou
dokladem vicecetného ptivodu, kdy se na vzniku kazdé z nich podilely vzajemné nepiibuzné
populace D. raddei, resp. D. valentini, (srv. téZ arealy obou linii s arealem D. raddei, box 5). V
ostatnich znamych pfipadech u partenogenetickych plazit (v rodech Crnemidophorus,
Heteronotia...) se naopak jednalo vzdy o blizce pfibuzné jedince, ktefi participovaly na
vicecetném puivodu partenogenti (Fu et al. 2000c, Moritz et al. 1989).

V rodé€ Darevskia tedy kazdy partenogeneticky druh (budeme-li D. bendimahiensis a D.
sapphirina brat za jeden) nejspiSe vznikl z jedné hybridizace a jednotlivé klony jsou mutacemi

majoritniho klonu. (Véetné lokalné prevazujiciho vzacného klonu D. armeniaca; pokud neni
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nositelem vylozené Skodlivych mutaci, neni divodu, aby se nemnozil podobnou dynamikou
jako majoritni klon). Rodi¢ovské druhy jsou alelicky pomérné polymorfni, takze pokud vznikaly
klony castéji, z vice hybridizaci, dalo by se o¢ekavat, Ze budou v pfirodé nalézany mnohem vice

(Murphy et al. 1997, Fu et al. 2000b). Vznik de novo neni mozny vzhledem k alopatrii vétSiny
rodic¢ovskych druhfi (box 5).

Box 5: Arealy bisexudlnich druhii jeitérek a jejich partenogenetickych hybridi

Cervené D. mixta, fialové D. valentini,
obrys D. armeniaca

W\Wﬁ@ E

Cer.\}ené D. r(;daei: fialové D. portschinskii,
obrys D. rostombekovi

Cervené D. mixta, fialové D. portschinskii,

4 -

Cervené D.* rdiidei, fialové D. valentini,

Cervené D. raddei, fialoveé D. valentini,

obrys D. unisexualis obrys D. uzzelli (u), D. sapphirina (s) a
D. bendimahiensis (b)

Pozn.: Zobrazené rozsifeni druhi ve vychodnim Turecku je spiSe orientaéni, jelikoZ neni znamo tak detailné jako v
Zakavkazsku. Cervené maternalni druh, fialové paternalni, obrysem partenogeneticky.
Podle Darevsky (1967), Sindaco et al. (2000) a Anajeva et al. (2006).
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6. JAK SOUVISi HYBRIDIZACE SE VZNIKEM PARTENOGENEZE?

Mezidruhova hybridizace sehrdla ve vzniku partenogenetickych forem podstatnou roli. I v
soucasnosti dochdzi v pfirodé pomémé bézné ke kiiZzeni jak mezi bisexualnimi, tak i
bisexudlnimi a partenogenetickymi druhy. Otazka je, co mohou prozradit tyto hybridiza¢ni
udalosti v soucasnosti a zda je zkfizeni dvou druhti postacujici podminkou pro vznik

partenogeneze, nebo zde hraji roli i jiné faktory.

6.1. Hybridizace bisexualnich druhi

V boxu 6 je piehled zaznamenanych piipad(i hybridizace mezi bisexudlnimi druhy. V
hybridnich zénach jevi jednici vysokou variabilitu a k¥iZzenci mohou pievladat nebo dokonce
asimilovat své rodi¢ovské druhy (Orlova 1978, ex Grechko et al. 2006). Potomstvo, které
vznika, je vS8ak ve vSech znamych piipadech bisexualni, plodné a schopné se zpétné s
rodi¢ovskymi druhy ktizit (Murphy et al. 2000). Na zaklad¢ zastoupeni vicero podskupin CLsat
u neékterych druhti je mozna i hypotéza, Ze mezi jednotlivymi druhy dochézelo k toku genti a Ze
ptipadné nelze vyloucit ani hybridni ptivod nékterych bisexudlnich druhd (Ciobanu et al. 2003b,
Grechko et al. 2006). Napiiklad u D. mixta se na zakladé morfologie pfedpo-kladal hybridni
pivod z D. parvula a D. derjugini, ¢emuz nasvédCovala jak folidosa, tak i zbarveni, které je u
nékterych jedinct D. mixta takika neodliSitelné od D. derjugini (Darevsky 1967). Analyzy CL
satelit s tim v rozporu nejsou (Grechko et al. 2006), i kdyZ studie proteinii toto podezieni
vyvracuji (Uzzell & Darevsky, 1973). Je v8ak zndm i ojedinély ptfipad shody mtDNA mezi

wers

D. mixta a D. alpina (Fu et al. 1997), které v soucasnosti Ziji alopatricky.

Box 6: Znamé p¥ipady hybridizace bisexualnich druhi

D. alpina x D. caucasica Darevsky (1967)

D. alpina x D. brauneri Darevsky (1967)

D. brauneri x D. saxicola Darevsky (1967)

D. caucasica x D. daghestanica Darevsky (1967)

D. caucasica x D. saxicola Darevsky (1967)

D. derjugini x D. parvula Darevsky (1967)

D. derjugini x D. saxicola Orlova (1978), ex Grechko et al. (2006)
D. derjugini x D. caucasica Orlova (1978), ex Grechko et al. (2006)
D. mixta x D. derjugini Darevsky (1967)

D. mixta x D. alpina Fuetal. (1997)

D. parvula x D. rudis Darevsky (1967)

D. raddei % D. portschinskii Darevsky (1967), Murphy et al. (2000)
D. rudis x D. clarkorum Darevsky & Tuniyev (1997)

D. rudis X D. dryada Darevsky & Tuniyev (1997)
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Z tabulky je patrné, Ze z rodi¢ovskych druhti partenogenetickych forem se v pfirod& kiizi
pouze D. raddei a D. portschinskii, které Ziji sympatricky v severni Arménii. Arealy ostatnich
rodi¢ovskych druhil jsou totiZ v soucasnosti alopatrické (box 5). Vyjimkou jsou D. raddei a D.
valentini, které by se teoreticky v pfirodé kiizit mohly, avSak jejich hybridi nejsou znami, stejné

jako i u fady dalSich sympatrickych druhi (Murphy et al. 2000).

6.2. Hybridizace bisexualnich a partenogenetickych druhu

V mistech sympatrie partenogenetickych samic se samci bisexualnich druhd dochazi také k
jejich pafeni. Triploidni potomstvo (3n = 57) dédi 2n od partenogenetické samice a n od samce a
ma tedy pohlavni konstituci WZZ. Ovsem ne ze vSech moZnych kombinaci jsou triploidi znami
(box 7). Stejné tak nemusi byt oplodnéna vSechna vejce, a v jedné sntisce se tak mohou nachazet
diploidni 1 triploidni jedinci zaroven (Darevsky & Danielyan 1968).

Za zminku stoji, Ze partenogenetické samice reaguji na pfitomnost samci stejnym
sexualnim chovéanim, jako samice normalni; rychlymi pohyby zvednutych ptednich koncetin a
pohupovéanim hlavou (Darevsky 1966). Na experimentdlnim ktiZeni D. valentini s D. armeniaca
a D. unisexualis bylo zjisténo, Ze samci D. valentini si vybiraji v piipadé D. armeniaca samice s
nejjasnéji zlutym bfichem, tedy nejpodobné;jsi vlastnimu druhu. Paradoxné se pafili o néco vice
s D. unisexualis, jejichz bficha jsou naopak bild. Na druhou stranu jsou D. unisexualis
velikostné blizsi D. valentini (Darevsky & Danielyan 1968). Sparené partenogenetické samice
pak jde poznat podle otisku Celisti, které zanechavaji samci na jejich bfisich, kdyz si je béhem
pareni pfidrzuji (Darevsky 1966). Triploidi mohou misty tvofit aZz né€kolik procent smisené
populace, (pomérmé Casti jsou kiizenci D. armeniaca % D. valentini z hor pfi jezeru Sevan), ale
obvykle samci bisexudlnich druhti pfece jen upfednostiiuji samicky vlastniho druhu. Naptiklad
samci D. portschinskii se pafi s vlastnimi samicemi, i kdyZ samic D. armeniaca Zije v sympatrii

50krat vice (Darevsky & Kulikova 1961, Darevsky 1966).

Triploidni hybridi jsou o néco vétsi a robustné€jsi nez normalni jestérky a obecné u rodu
Darevskia to byvaji samice (Darevsky 1966), coz je zvlastni vzhledem k tomu, Ze maji dva
sam¢i pohlavni chromozomy Z a jeden sami¢i W. Tyto samice jsou sterilni, se zdegenerovanymi
pohlavnimi organy. Vejcovody maji rovné, bez zahybi, vajecniky zakrnélé, pfipominajici na
pohled spiSe nevyvinuté varlata, které se jim v obdobi rozmnozovani nezvétSuji. Obsahuji velice
malo pohlavnich buné€k, které nejsou schopny normalni meidzy, ziejmé kvili inkonsistenci

chromozomd v ramci triploidniho genomu. Na povrchu vajeéniktl se tvofi jen jakési
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"pseudofolikuly” s ¢etnymi pyknotickymi télisky indikujicimi bunécnou smrt (Darevsky &
Kulikova 1961, Darevsky 1966).

Box 7: Znéamé pf¥ipady triploidnich hybrida
Bisexualni Partenogenetické druhy
druhy D. armeniaca D. dahli D. rostombekovi D. unisexualis
D. valentini 3n 3n
D. portschinskii 3n 3n 3n
D. raddei raddei + + 3n +
D. r. nairensis 3n + + 3n
D. mixta +
D. rudis macromaculata 3n
D. r. obscura 3n +
+ kontakt mezi druhy 3n nélez triploidnich hybridi

Podle Darevsky et al. (1985) a Danielyan (1989)

6.3. Otazka ob&asnych samcu

Zvlastnim faktem je, Ze se ¢as od C¢asu uvnitf partenogenetického druhu objevi jedinec sam¢iho
pohlavi, s vyvinutymi varlaty a hemipenisem. Samci byli zaznamenani napifiklad u
partenogenetickych druhi rodu Cnemidophorus nebo Lepidodactylus (reviewed in Darevsky et
al. 1985). Vzacné se také objevuji u partenogenetickych jestérek rodu Darevskia. Od kazdého
druhu je dosud znamo jen nékolik exemplafti a v pfirodé jejich pocetnost nepiesahuje 0,1%,
vét§inou totiZ zahynou jiz béhem embryogeneze (Darevsky et al. 1978).

a uréeni pohlavi. Mohou a nemusi to totiZ byt hybridi. Zaznamenani byli jak diploidi a triploidi,
tak i 2n/3n mozaikoviti jedinci. Casta byla také intersexualita. Vzhledem ke komplikovanosti

této problematiky bude lepsi probrat jednotlivé ptipady:

D. armeniaca a D. dahli. U téchto dvou druhi byly opakované nalezeni diploidni samci
(Darevsky 1966, Darevsky et al. 1978, 1985). Casto se viak u nich nasly také rudimentarni
vejcovody, podobné t€m u triploidnich sterilnich samic (Darevsky 1966, Darevsky et al. 1985).
V nékterych ptipadech bylo pfitomné i tzv. ovotestis — varle spojené s né€kolika oocyty.
Darevsky et al. (1978) uvadéji pfipad dvou jedinci D. armeniaca z riznych populaci; jednoho

pravého samce, u né&jZz bylo dokonce zji§téno malé mnozstvi zralych spermii, a jednoho
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intersexu se zminénym ovotestis. U obou pozorovali ve varlatech buriky v riznych stadiich
spermatogeneze, které vSak byly rozmistény neuspofadané, namisto typického sefazeni do fad.
Ponékud atypicky byl karyotyp (35a + 3m). Jak jej interpretovat, neni pfili$ jasné.

KftiZzenim D. armeniaca x D. valentini mohou také vzacné vzniknout triploidni samci

(Darevsky et al. 1973 ex 1985).

D. rostombekovi. O samcich tohoto druhu se nejvic piSe v souvislosti s triploidnimi
hybridy D. rostombekovi * raddei. Také tito samci maji ¢asto vejcovody (Darevsky et al. 1973
ex 1978; 1986; Danielyan 1989) a nékteti téZ sklon k mozaikovitosti té€lnich bunék. Pocet
chromozomii miiZe kolisat jak kolem 2n a 3n (néktefi jedinci mohou mit oba typy bunék), tak
mezi nimi (35-57). Ke ztratim chromozomd, ale také celé chromozomové sady, patrné dochazi
pfi mitéze, v disledku ¢ehoZ jsou podobné postizené i buriky béhem meidzy. Ta probiha
viceméné normalng, ale ve vysledku je ptevazna vétSina gamet aneuploidnich (n = 12-32) a jen
malé procento je ¢isté haploidni (n = 19) (Darevsky et al. 1986). U nékolika samcti (s po¢tem
chromozomil blizkym 2n) ovSem bylo pozorovano malé mnozstvi zralych spermii (Darevsky et

al. 1973 ex 1978; 1986).

D. unisexualis. Zaznamenani samci tohoto druhu byli triploidni, jenze morfologicky
nejevili zndmky zkfiZeni s jinym druhem. Na jejich lokalit¢ (adoli feky Marmarik ve stfedni
Arménii) se bisexudlni druhy ani nevyskytuji, nemohli tedy vzniknout mezidruhovou
hybridizaci. Nalezeni jedinci byli samci (vétSinou s vejcovody) 1 intersexy (s vejcovody a
ovotestes). Zatimco intersexy byly sterilni, u samcl byly pozorovany spermatidy a malé

mnozstvi zralych spermii (Darevsky et al. 1989).

Z vyse uvedenych fakti vyplyva nékolik otazek: 1) kde se "partenogeneticti" samci
berou? 2) jevi n€jaké znamky pohlavniho dimorfismu? 3) maji néjaky vyznam, nebo jsou jen
evolu¢ni "slepou uli¢kou"?

Pohlavni dimorfismus u jes$térek rodu Darevskia neni piili§ vyrazny a vztahuje se spise
na télesné proporce a oSupeni, neZ na zbarveni (Darevsky 1967). Ziejmé proto podle
Darevského et al. (1985) samci D. armeniaca a D. dahli pohlavni dvojtvarnost obecné vzato
nejevi. Pfesto je v Darevsky et al. (1978) uvedeno, Ze se samci D. armeniaca odliSovali od
béznych samic $ir§imi hlavami a zelenéj$im hibetem. Stejné vlastnosti méli 1 triploidni samci

D. unisexualis, zatimco intersexy byly takika stejné jako samice (Darevsky et al. 1989).
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Ptavod samcti miize mit n€kolik pti¢in. U diploidnich samct (D. armeniaca a D. dahli)
se ziejmé bude jednat o hormonalni reversi nebo poruchu v mechanismu urceni pohlavi
(Darevsky et al. 1978). Piekvapivé je sam¢i pohlavi triploidi D. rostombekovi % raddei, protoze
obvykle pfi kfiZzeni partenogenetickych druhti s bisexualnimi vznikaji samice. Ziejmé tu bude
souvislost s dominanci pohlavnich chromozomii (Darevsky et al. 1986). U triploidnich samci
D. unisexualis navrhli Darevsky et al. (1989) alternativu, jak mohli vzniknout jinak, nez
mezidruhovym kfiZenim: Jak je vy$e uvedeno, u kazdého partenogenetického druhu se vzdy
nasel aspoii néjaky samec, ktery mél ve varlatech malé mnozstvi zralych spermii. I v populaci
D. unisexualis se takovy, pravdépodobné diploidni, samec mohl objevit a spafit se s
partenogenetickou samici. Potomstvo by pak tvofili triploidni samci. Pokud by spermie triploidi
byly aneuploidni (po zpasobu D. rostombekovi % raddei), spaieni se samicemi by mohlo vést ke
vzniku sterilnich intersexti. Podle autord se rozdilnym pivodem samci a intersexti vysvétluje 1
fenotypovy rozdil mezi nimi.

Dukazy pro takovéto pafeni uvniti druhu D. wunisexualis ptineslo jak pozorovani
sexualniho chovani 3n samci, jenZ se snazili se samicemi spafit, tak i otisky celisti samcti na
bfi§ich mnoha samic (Darevsky et al. 1989).

Unikétnim nélezem byla diploidni samice jevici znaky D. unisexualis 1 D. armeniaca.
Elektroforetickd analyza proteini ukazala, Z¢ musela vzniknout zkiiZenim obou téchto
partenogenetickych druhi, patrmé samce D. unisexualis se samici D. armeniaca — ta vSak musela
vyprodukovat haploidni vaji¢ko, aby potomci byli diploidni. Hybridni samice snesla v zajeti 7
neoplodnénych vajec, ve kterych nedoslo k embryogenezi. Nejspise tedy byly také haploidni
(Darevsky et al. 1989).

6.4. Experimentalni kFizeni

Jak znamo, samotna hybridizace, pokud viibec vede k produkci Zivotaschopného potomstva, ma
obvykle za nésledek vznik sterilnich kfiZenc nebo plodnych bisexuélnich jedincd. Bylo tedy
provedeno nékolik pokusu s kiizenim ptedpokladanych rodi€ovskych druhid partenogenetickych
forem rodu Darevskia.

Danielyan (1981, ex Murphy et al. 2000) kfizil samice D. mixta se samci D. valentini,
coZ je ptesné kombinace parentdlnich druhG D. armeniaca. Potomci se sice D. armeniaca
podobali, ale byli slabi a brzy zahynuli. Pozd€ji zopakoval Danielyan (1987) tentyZz pokus, ale
tentokrat opa¢né — se samci D. mixta a samicemi D. valentini. Ze vSech nakladenych vajec se

vylihla asi jen ¢tvrtina, ve které vak byl zna¢ny posun k sami¢imu pohlavi. Mezi 48 mlad’aty
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byli jen 4 samci. Zbyla vejce se ukazala bud’ jako neoplodnénd, nebo v mensi mife s mrtvymi
zarodky. Vic jak polovinu z nich tvofila zridna embrya, typicka pro sniisky partenogenetickych
druht. Obdobné byly i vysledky spéfeni nékolika malo jedincd F, generace, kteti se dozili
pohlavni dospélosti. I zde jevili kiizenci F, 1 F, generace jisté morfologické podobnosti s D.
armeniaca. Neni bohuZel uvedeno, jakého pohlavi byla mrtva embrya, ani v§ech pét F, hybrida.

Podobné se pokouSel Darevskij (ex Murphy et al. 2000) o hybridizaci D. raddei a D.
portschinskii, ¢ili rodiCovskych druhti D. rostombekovi, ovSem nepodafilo se ziskat
Zivotaschopné unisexualni potomstvo. Nékteti kiizenci D. raddei x portschinskii méli ovsem
typické znaky D. rostombekovi. Danielyan (1989) uvadi, Ze asi z tfetiny vajec nakladenych
témito kiiZzenci, se vylihlo potomstvo, které mélo nejen typické znaky D. rostombekovi, ale
navic to v§echno byly samice.

Pfi umélém kiizeni samct D. raddei nairensis a samic D. valentini (pohlavi
rodicovskych druht D. unisexualis jsou opa¢na) byli ziskani pouze 4 hybridi. Ziejmé proto, ze v
pfirod¢ se reprodukéni doby obou taxonii nepfekryvaji (Darevsky 1967). VSichni vSak méli

folidosu shodnou s D. unisexualis (Danielyan 1989).

6.5. Maji jestérky rodu Darevskia sklon k tvorbé samic?

Ur¢itd shoda mezi fenotypem partenogenetickych druhti a uméle ziskanych hybridi tedy
existuje. Také se ale zd4, Ze alesponi u nékterych druht rodu Darevskia existuje tendence, ktera
za urditych podminek vychyluje pomér pohlavi ve prospéch samic. Zpravidla totiz samci vzdy
prevySuji mnozstvim samice, coz je dano jiz pfi lihnuti (Darevsky 1958, ex 1966). Darevsky
(1966) udava, ze pocet samcti nikdy neklesd pod 55-60% (naptiklad u D. valentini, D. raddei ¢i
D. portschinskii). Tomuto pravidlu se ale vymyka D. mixta s 60% podilem samic. V nékterych
snuskach byly dokonce pouze samice. Pokud toto zjiSténi plati, je otazka, jaké mize mit pfi¢iny.
Také je vS8ak mozné, Ze pomér pohlavi je ve skuteCnosti 1 : 1, vzhledem k relativné malému

mnozZstvi zkoumanych jedinca.

Triploidni hybridi jsou také témét vzdy samicemi, pfestoZe maji o jeden chromozom Z
navic. Darevsky & Kupriyanova (1982, ex Darevsky et al. 1986) se proto domnivaji, Ze
dominantni v uréeni pohlavi je chromosom W.

Podobné "partenogeneticti" samci (vEetné intersexi), at’ uz spontdnniho nebo hybridniho
pivodu, méli az pfili§ casto rudimentarni vejcovody. U hormonalné zplisobené reverse by se

diploidni samec vyvinul z pivodné sami¢iho embrya a vejcovody by byly zbylou pfipominkou
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na né. Triploidni samci D. rostombekovi x raddei a D. unisexualis na druhou stranu nevznikaji
nahodné, coz zfejmé souvisi s interakcemi pohlavnich chromozomu.

Z vysvétleni, ktera nabizeji Darevsky et al. (1986) pro saméi pohlavi hybridu D.
rostombekovi * raddei, bude zfejmé€ nejpravdépodobnéjsi specifickd interakce jejich
konkrétnich tfi genomt: sam¢im od D. portschinskii a sami¢im od D. raddei (u D.
rostombekovi) se sam¢im od D. raddei. Naptiklad by vazba mezi obéma Z chromozomy mohla
byt natolik silna, Ze by potlacila funkci chromozomu W (Kupriyanova 1989).

Pokud existuje vztah mezi pfirozenym sklonem k tvorbé samic a ke vzniku

partenogeneze, pak by jej teoreticky mohly tyto genomové interakce (obecné vzato) vysvétlit.

6.6. Hraje pri vzniku partenogeneze roli fylogeneze?

Jelikoz je vznik partenogenetické linie v pfirodé pomémé sporadicky, Darevsky et al. (1985)
navrhli vysvétleni, Ze i geny podmiriujici vznik partenogeneze museji vznikat vzacné, a tudiz
budou fylogeneticky omezené. Podle Murphy et al. (2000) jsou kli¢ové pravé pohlavni
chromozomy. Z fylogenetického stromu rodu Darevskia (obr. 3) vyplyva, Ze maternalni
rodiCovské druhy (D. mixta a D. raddei) jsou z jednoho kladu, zatimco paternalni (D.
portschinskii a D. valentini) z druhého. Vznik unisexualni linie, alesponi u rodu Darevskia, je
tudiz pravdépodobné zavisly na genetickych a fylogenetickych faktorech zaroveri.

Je otazka, zdali je tato hypotéza platna pro vznik partenogeneze i u jinych taxont.
Napiiklad pro partenogenetické jestéry rodu Cnemidophorus zcela jisté neplati striktni rozdéleni
na materndlni a paternalni klady, i kdyz rodi¢ovské druhy jsou si spiSe vzdalenéjsi nez blizsi
(Moritz et al. 1992b, Reeder et al. 2002). Moritz et al. (1989) se domnivaji, Ze vznik
partenogeneze zavisi spiSe na obecnéjsich faktorech a navrhli tzv. 'hypotézu rovnovéhy'
(Balance hypothesis). Podle ni je zaloZeni unisexualni linie moZné jen v uzkém rozmezi, kdy je
geneticky rozdil mezi rodicovskymi druhy dost velky na naruSeni norméalniho meiotického
procesu, ale je$té ne tak velky, aby potomci byli neZivotaschopni. Hypotéza rovnovahy sice
muze platit pro rod Cnemidophorus, ale nedokaze vysvétlit, pro¢ jsou u rodu Darevskia

maternalni a paternalni druhy rozdéleny zvlast’ (Murphy et al. 2000).
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7. PROBIHA V PARTENOGENETICKYCH LINIICH NEJAKA EVOLUCE?

U klonédlné se mnozZicich druhii by v zdsadé mélo platit, Ze jednotlivci jsou geneticky identicti.
Tudiz by takovému druhu méla chybét patfiénad variabilita, kterd by mu umoziovala se
adaptovat vici zménam prostfedi. Navic by se podle principu Miillerovy rohatky nendpravné
hromadily $kodlivé mutace a partenogeneticky druh by vyhynul. Gabriel et al. (1993) dokonce
navrhli model, podle néhoZ by priméma asexualni linie méla vymfit maximalné do né&kolika
tisic generaci. Budeme-li pocitat stafi partenogend rodu Darevskia od posledniho zalednéni, pti
pohlavni dospélosti ve 3 letech (Darevsky 1967) by se od té doby muselo vystiidat pies 3000
generaci.

Jak moc jsou tedy partenogenetické druhy proménlivé nebo evoluéné plastické?

7.1. Fenotypova variabilita

Obecné plati, Ze u partenogenetickych druhti je fenotypova variabilita niZ$i, neZ u bisexualnich,
coz lze vypozorovat jiz na Cerstvé vylihlych mlad’atech: napiiklad varia¢ni koeficienty riznych
pocti Supin byly u bisexudlnich druhti (D. raddei, D. valentini) zhruba 1,5 — 3krat vyss§i nez u
partenogenetickych (Darevsky 1966). Nicméné i mezi jednotlivymi partenogenetickymi druhy
jsou rozdily v mife variability, ktera se celkové podoba t¢€ u bisexualnich druhii (Darevsky et al.
1985). Také mezi populacemi uvnitf partenogenetického druhu mohou byt zietelné rozdily (v
poctu Supin, ve velikosti téla...), napiiklad v zavislosti na nadmoiské vySce: ve vysSich
polohéach doristaji jeStérky obvykle vétSich rozmérii nez v nizich, i kdyz tato zavislost neni
linearni (Darevsky 1967, Darevsky et al. 1985).

U triploidnich hybridi je index variability o néco vyssi nez u partenogenetického rodice,

a niz$i neZ u bisexudlniho (Darevsky et al. 1985).

Jista specifika pak existuji v ramci jednotlivych partenogenetickych druhi:

D. armeniaca. V doli feky Marmarik ve stfedni Arménii se vyskytuje odli§né zbarevny
klon se vzorem slitym do podélnych pruhi a s absenci typické skvrnitosti hibetu (obr. 5). Tato
barevna odchylka je zcela dédi¢na (Darevsky 1992) a poprvé byla pozorovana az v 70. letech,
pfestoZe lokalita byla intenzivné zkoumana i dfive (Fu et al. 2000a).

D. dahli. Také zde existuje barevné odlisny klon. Vyskytuje se v okoli vsi Papanino v
severni Arménii a vyznacuje se jasné Zlutou spodinou téla. Bézné D. dahli maji oproti tomu

bficho zbarvené bledé.
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D. rostombekovi. Ptestoze studie alozymi oznacily tento druh za monoklonalni,
vyskytuje se u né napfi¢ populacemi pomémé znatelnd morfologickad variabilita, a to 1 ve
srovnani s ostatnimi partenogeny (Darevsky 1967, Darevsky et al. 1985).

D. unisexualis. Jak jiz bylo zminéno v ¢asti 5.5., pravidlem u tohoto druhu je kontakt

mezi rostralnim a frontonasalnim Stitkem a variabilita zde prakticky chybi (Darevsky 1966), coz

naznacuje, Ze tento znak by mohl byt kontrolovan geneticky, a nikoli epigenetickymi faktory

(Fu et al. 2000c¢).

Obr. 5: Barevné odlisny klon D. armeniaca (jestérka v popfedi na obrazku vlevo. V pozadi jsou normélné zbarvené
varianty).

7.2. Geneticka variabilita

Hlavnimi pfi¢inami genetické variability u partenogenetickych druhi mohou byt vicecetny
pivod z hybridizaci geneticky riznorodych jedinci, mutace a rekombinace (Parker & Selander
1976). Polyklonalita a viceCetny ptivod byly z vétSiny probrany v ¢asti 5.5.

Jednou z otazek je, zdali je detekovatelny vztah mezi fenotypovou a genetickou
variabilitou. Jistd odlinost na genetické urovni by se dala ofekavat u barevnych variant D.
armeniaca a D. dahli. AvSak 7Zadné ze studii, at’ uz zaméfené na alozymy (Murphy et al. 1997)
¢1 DNA fingerprinting (Tokarskaya et al. 2001, Petrosyan et al. 2003, Martirosyan et al. 2003,
Malysheva et al. 2007b), se ji nepodafilo prokézat. Jistd odliSnost sice byla pozorovana u D.
armeniaca na urovni alozymi (Fu et al. 2000a) i mini- a mikrosateliti (Tokarskaya et al. 2001),
ale zkoumany pocet téchto jedinct (n = 2) byl az pfili§ maly, nez aby se dal zobecnit na celou

barevnou varietu.
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Pozorovani jsou v podstaté v souladu s pfedpokladanou genetickou uniformitou
partenogenu, zvlasté pak ve srovnani s bisexualnimi druhy. Napfiklad podle jedné studie DNA
fingerprintingu, tam kde jsou vzory vSech D. dahli stejné, lze na vzoru bisexualnich D. raddei
rozpoznat jednotlivé jedince (Kan et al. 1998). V soudasnosti je intenzivné zkoumana variabilita
minisateliti (M13) a mikrosateliti (TCC/TCT),, (GATA),, (GACA),, (CAC),.

Obecné lze fict, Ze mezidruhova variabilita je dobfe patrna na M13 minisatelitech, které
maji také nejvyssi indexy podobnosti (Petrosyan et al. 2003) a na DNA fingerprintu vytvaieji
druhové specifické vzory (Tokarskaya et al. 2001, Martirosyan et al. 2002). Jemnéjsi
fingerprintové profily, odréZejici mezi- a vnitropopulaéni rozdily, se projevuji spiSe na
mikrosatelitech, u nichz byla také pozorovana vét§i mutaéni rychlost neZ u minisatelitd
(Martirosyan et al. 2003). Vysledky v$ak ukazuji, Ze mezi jednotlivymi partenogeny ma
variabilita pomémé rtiznorody charakter. Satelitnich sekvence se u kaZzdého partenogenu shoduji
zhruba z 95% a vice, avSak jisté populace nebo variabilni lokusy index podobnosti vyrazné

sniZuji (Martirosyan et al. 2002, Petrosyan et al. 2003).

D. rostombekovi. Mezipopula¢ni variabilitu u tohoto druhu zna¢né ovliviiyje izolovana
populace od jezera Sevan, kterd byla odliSena na zakladé¢ satelitnich sekvenci (Martirosyan et al.
2002), mtDNA a metody RAPD (Malysheva et al. 2006). Podle autori miize byt variabilita
zpuisobena riznymi chromosomovymi pieskupenimi a mutacemi, které se v této populaci
postupem ¢asu nahromadily. Jako moZnou pfi¢inu uvadéji nestabilitu hybridniho genomu.
JelikoZ tato populace nebyla zahrnuta do alozymovych studii, je otdzka, zda je opravnéné
povaZovat D. rostombekovi za jediny klon, obzvlasté ma-li tak nizky index vnitrodruhové
genetické podobnosti (87%). Moznym vysvétlenim je, Ze nekodujici sekvence mutuji mnohem

vice neZ strukturni geny (Martirosyan et al. 2002).

D. unisexualis. 1 u tohoto druhu byla zji$téna ptekvapiveé vysokd mira variability, a to na
hypervariabilnich lokusech (TCC) , a (TCT),. Analyzy jejich dédi¢nosti ukazaly, Ze prakticky
kazdy jedinec ma individualné specificky profil. Somaticky mosaicismus byl vyloucen, tudiz
mikrosateliti (GATA), byla zas zji§téna jistd mezipopulacni variabilita (Petrosyan et al. 2003,
Korchagin et al. 2004b) a v jejich ramci byly popsany dva velmi variabilni lokusy. Také zde se
potomstvo od matky lisi, ale jen v ¢asti pfipadd. Sourozenci v§ak maji stejny profil. Mutace opét
vznikaji v zarode¢né linii, ale byl pozorovan téZ somaticky mosaicismus (Tokarskaya et al.

2004, Badaeva et al. 2006).
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D. dahli. Metodou multilokusového fingerprintingu a analyzou lokusi homologickych s
(GATA), u D. unisexualis, byl nalezen jisty rozdil mezi populaci v severozédpadni Arménii a
ostatnimi populacemi (Petrosyan et al. 2003, Davoyan et al. 2007). Jako mozné vysvétleni této
odli$nosti navrhuji autofi vétsi stafi populace nebo vliv pfirodnich podminek, které by vedly k

nahromadéni pfislusnych mutaci.

D. armeniaca. 1 zde byly v men$i mife pozorovany mutace (GACA), a (CAC),
mikrosateliti odliSujicich potomstvo od matky. Jejich puivod je patmé shodny s D. unisexualis —
mutace v zarode¢né linii a pfipadné somatické mutace. Malysheva et al. (2005, 2007a) uvadéji,

Ze miry mutaci u D. armeniaca jsou srovnatelné s hodnotami u bisexualnich druhi.

Jaké mohou byt pticiny této variability? Jednak se autofi shoduji na bodovych mutacich
v oblastech kolem mikrosateliti, coZ by vedlo k polymorfismu délky restrikénich fragmentt
(RFLP mutace) (Tokarskaya et al. 2001, Martirosyan et al. 2003, Malysheva et al. 2005,
Korchagin et al. 2007, Vergun et al. 2007), a na sklouznuti DNA polymerazy béhem replikace
vedoucim k riznym délkam mikrosatelitnich shluki (Korchagin et al. 2004, Badaeva et al.
2006). Vysokou nestabilitu (TCC/TCT), mize zase zpisobovat pfitomnost mobilnich elementti
v jejich blizkosti (Tokarskaya et al. 2001, Ryskov et al. 2003). Tato moZnost je podpofena
nalezem LINE retroelementu u jeStérek rodu Darevskia, zejména pak v blizkosti (GATA),
lokusti u D. unisexualis (Martirosyan et al. 2006, Davoyan et al. 2007).

V ptipad€¢ alozymovych lokust byla variabilita témét vzdy zaloZena na pfechodu od
heterozygotnosti k homozygotnosti (Fu et al. 2000b). Nejpravdépodobnéjsi vysvétleni jsou
mutace ¢i pfipadna rekombinace (Murphy et al. 1997, Fu et al. 2000a, 2000b). Konkrétné by se
mohlo jednat o genovou konverzi, kdy se jedna alela pfepiSe podle odpovidajici alely na
homolognim chromozomu. Asi ve dvou pfipadech (Fu et al. 2000a, 2000b) vsSak byl
zaznamenan heterozygotni stav namisto homozygotniho. Pfi vylouceni mozZnosti vicecetného

vzniku pfipada v Givahu jen mutace.

Odlisnost nékterych populaci ze studii satelitnich sekvenci v§ak znovu poukazuje na
moznost vzniku nékterych partenogenti z vice hybridizaci. Pokud cely druh vznikl z jediné
hybridizace, od spole¢ného pfedka ke vSem nasledujicim generacim by uplynula stejnd doba.
Rychlost molekularni evoluce by tak méla byt u vech populaci stejna, tudiz by nemél byt diivod
aby se jedna nebo dvé populace liSily od ostatnich vice nez zbylé populace mezi sebou (paklize

nehraji roli pfirodni podminky). Vysvétleni vétsim staiim téchto populaci (Davoyan 2007), tedy
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pfili§ nedava smysl. To by platilo v piipadé, Ze by tyto "star$i" populace skute¢né vznikly z jiné
hybridizace, nez ostatni. Na alozymové urovni by rozdil viibec nemusel byt nalezen. Majoritni
alozymovy klon D. unisexualis se ni¢im neli§il od majoritniho klonu D. bendimahiensis,
pfestoZze se oba vznikly z piibuzensky, mistné i1 Casové vzdalenych populaci stejnych
rodi¢ovskych druhii (Fu et al. 2000b).

Malysheva et al. (2006) se domnivaji, Ze odliSnosti satelitnich sekvenci na Urovni

populaci znaci pocatecni faze vnitrodruhové diferenciace.

7.3. Jaky je evolu¢ni potencial partenogenetickych druhi?

Vzhledem k tomu, Ze partenogenetické linie obecné spojuje to, Ze nejsou staré a ze jim chybi
dostatecna geneticka diverzita, zdalo by se, Ze takovéto druhy nemaji Sanci na dlouhodobé
setrvani. Nahodné mutace se podileji jen nepatrnou mérou na tvorbé variability, jejimz hlavnim
zdrojem pfiinejlepSim zlstava vicecetny pivod (Dawley, 1989).

Novi mutanti, které uvnitf partenogend vznikaji, zfejmé také nebudou o nic vice lepsi
nez bézni ptislusnici stejného druhu. VSechny vzacné alozymové klony D. dahli jevily na
nékolika lokusech defektni enzymy. Také zlutobiichd varieta D. dahli je relativné pocetné
omezend a snas$i méné vajec, ktera jsou navic méné odolnd vii¢i vysuseni (Darevsky 1992,
Murphy et al. 1997). Na druhou stranu barevny klon D. armeniaca, ktery v 70. letech tvofil jen
1-2% populace, zvysil béhem 15 let svou pocetnost az na 20% (Darevsky 1992). OvSem je dost
dobfe mozZné, Ze naptiklad jeho odolnost vii¢i parazitim bude ve srovndni s bé€znym klonem

sniZzena (obr. 6, pers. obs.).

Obr. 6: Barevny klon D. armeniaca ze stiedni Arménie a detail ocasu s ¢ervenymi parazitujicimi roztoci.

Mald odolnost vii¢i parazitaci je jednim z nejcastéji udavanych piikladd, ktery ma

potvrzovat sniZzenou vitalitu partenogenetickych druhti, a tedy i teorii ¢ervené kralovny. Ve
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chvili, kdy patogen zvladne piekonat imunitni zdbrany, nebude moct imunitni systém
partenogenenti béhem nasledujicich generaci vyvinout Gspé$ny obranny mechanismus, protoze
vSichni jedinci budou geneticky stejni.

Tento jev byl skutecné mnohokrat zaznamenan. Napiiklad u partenogenetickych gekont
Heteronotia binoei byla zjisténa vétSi nakaza parazitickymi rozto¢i nez u piibuznych
bisexudlnich druhti (Moritz et al. 1991). Stejné tak i u partenogenetickych Zivorodek rodu
Poeciliopsis (Lively et al. 1990). Také Darevsky (1995) uvadi, Ze v nékterych letech byl lokalné
pozorovan pokles pocetnosti partenogenetickych druhi, patmé vlivem virovych infekci. Podle
jedné studie vSak jestérky rodu Darevskia teorii Cervené kralovny odporuji. Partenogenetické
druhy jsou tdajné parazitovany zhruba 2-6krit méné neZ bisexualni druhy ze sympatrickych

populaci (Arakelyan 2004). Otazka je, zda se studované druhy vyskytovaly skuteéné syntopicky.

O jisté imunitni odolnosti partenogenetickych jestérek rodu Darevskia nicméné sveéd¢i i
Jejich uspésné adaptace v cizim prostredi, kde se nutné musely setkat se zcela jinymi patogeny,
nez na které byly zvyklé. V 60. letech byli vysazeni jedinci D. armeniaca do udoli teky Teterev
na stfedni Ukrajin€, na misto lezici od jejich pivodni domoviny 1600 km severozdpadné a o
1400 m nize (200 m n.m.). Jednd se tedy o dosti odlisné prostfedi. Nejenze se zde
partenogenetické jeStérky uchytily, ale zacaly také dosahovat vétSich télesnych velikosti a
popula¢nich hustot. Také se zacaly rozmnozovat o dva tydny diive (zfejmé aby se vejce stihla
vyvinout pied diive nastupujicim podzimem) a snaset vice vajec (Darevsky 1992, Darevsky et
al. 2001). Nedavno byla v ukrajinské populaci zji§téna 1 D. dahli, kterd musela byt nezdmémeé

vysazena spolu s D. armeniaca (Docenko & Darevsky 2005).

Relativné rychlé mnoZeni partenogenil, zbavené dvojnasobné ceny sexu, je nespornou
vyhodou v kompetici s bisexudlnimi druhy. K osidleni vhodného prostfedi v zdsadé postacuje
jedind samice. Je znamo, Ze v mistech sympatrie pfevladaji partenogenetické druhy nad
bisexualnimi (Darevsky et al. 1985). Také aredly rodi€ovskych druhi, které se nutné¢ musely
kdysi piekryvat, jsou z naprosté vétSiny alopatrické (box 5). (D. portschinskii a D. raddei sice
Ziji na severu Arménie v sympatrii, ale jejich partenogeneticky hybrid D. rostombekovi ma
geneticky nejblize k populaci D. raddei zijici v naprosté alopatrii, jizn¢ od jezera Sevan, Moritz
et al. 1992a, Fu et al. 2000c). Mista kontaktu partenogenetickych a bisexudlnich druhd jsou
rovnéz sporadicka (Darevsky et al. 1985) a pfi blizSim pohledu na jednotliva stanovisté je

vees

partenogeny, ale v absenci bisexudlnich druht (Darevsky 1992). Fu (1999) uvadi ptipad, kdy po
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omezeni vodnich zdroji na lokalité¢ obyvané spoleéné D. dahli a D. rudis, D. dahli ptetrvala,
kdezto bisexualni D. rudis vymizela. To muze mit souvislost s vétsi odolnosti vajec
partenogenetickych druhii rodu Darevskia viéi vysuseni (Danielyan 1971, ex Fu 1999). Zda se
rodi¢ovskych druhti mohly byt stejné tak zptisobeny klimatickymi zménami, které se v oblasti

Zakavkazska odehraly od dob posledniho glacialu.

Wright & Lowe (1968) pfirovnavaji partenogenetické druhy k plevelu (weed theory), na
zakladé pozorovani jestérti rodu Cnemidophorus. Partenogenetické druhy se udajné chovaji jako
plevel, rychle obsazuji habitaty, které jsou svym zpuisobem naruSené a bisexudlnimi druhy
neobydlené. Pfitomnost téchto habitati tak ovliviiuje evolu¢ni uspéch nové vznikajicich
partenogeni. Podle Darevsky et al. (1985) se tento model da aplikovat i na rod Darevskia, ale
mozna je i jina alternativa, a sice Ze habitaty obyvané partenogenetickymi druhy mohou byt
reliktni povahy, tedy Ze se partenogeni po celou dobu své existence drzi v prostiedi nejvice
odpovidajicimu tomu, na néz byli zvykli v dobé svého vzniku. Ostrivkovité rozsifeni druht
jako D. unisexualis nebo D. bendimahiensis tomu nasvédcuje (Darevsky 2005).

Jsou tedy partenogenetické druhy uspésnéjsi, nebo jsou naopak vytla¢eny bisexudlnimi
druhy do suboptimalnich mist? To nejspise zalezi na fazi, v jaké se partenogeneticky druh pravé
nachazi. Z dlouhodobéjsiho hlediska jsou Gspéchy partenogenu ziejme jen docasné (Vrijenhoek
1989). Jisté ptipady, kdy se bisexualnim druhtim dafi vitézit nad partenogenetickymi, jsou také
znamé. Naptiklad gekoni Hemidactylus frenatus Gspé$né vitézi v kompetici s asexualnimi H.
garnotii v Tichomoti (Dame & Petren 2006) a u rodu Darevskia bylo pozorovéno, jak béhem 20
let vytlacila bisexudlni D. portschinskii na nékterych mistech D. armeniaca a D. dahli
(Darevsky 1995).

Existuji ivahy o moZném tniku partenogend z evoluéni pasti pfechodem k pohlavnimu
rozmnoZovani (napfiklad skrze tetraploidizaci a nasledny ptfechod k diploidii, reviewed in
Darevsky et al. 1985). V pfipadé partenogentickych jeStérek rodu Darevskia se jako
nejschiidnéjsi varianta jevi cesta skrze haploidni gamety, které by mohly byt vyprodukovany
podobnymi jedinci, jakymi byli diplodni samice a samec D. unisexualis, zminéni ve studii
Darevsky et al. (1989). Nelze také vyloudit, Ze pocet partenogenetickych linii je relativné¢ maly
pravé proto, Ze ,,u dostateCné starych asexudli se muze systém prevatit do bisexualniho

rozmnozovani“ (Rab, pers. comm.).
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8. ZAVER

Cela zalezitost partenogeneze u plazi (obratlovcil) a s ni souvisejicich jevi je znacné
komplikovana. Partenogenetické organismy maji velky potencial pro nejriiznéjsi studie jiz kvuli
samotném faktu, Ze se mnozi klonalné a v$ichni jedinci jsou geneticky identicti.

Jestérky rodu Darevskia navic predstavuji optimalni organismy v tom, Ze na jednu stranu
sdileji s ostatnimi partenogenetickymi plazy (Cnemidophorus, Heteronotia...) mnohé spole¢né
prvky, jako hybridni ptivod a vysokou miru heterozygotnosti, nizkou genetickou variabilitu v
jednotlivych liniich a udajné i relativné mlady vék (Darevsky et al. 1985, Parker & Selander
1976, Dessauer & Cole 1989, Moritz et al. 1992a). Na druhou stranu jsou "usporné" ve smyslu,
Ze jsou pouze diploidni, jejich pocet v ramci rodu neni ani piili§ velky (jako u rodu
Cnemidophorus) ani ptili§ maly jako u jinych rodu plazt a z vétsi ¢asti 1 monoklonalni pivod.
Piesto vytvareji v ramci svého rodu pomémé riznorodou $kalu fenoménd, v zavislosti na
konkrétnim partenogenetickém druhu (naptiklad vznikl jak ze stejnych, tak i riznych
rodi¢ovskych druht, rizna pohlavi mrtvych embryi, rizné variabilni ¢asti genomu atd.).

Co se ty¢e evolu¢niho uspéchu partenogenetickych druhii, je nejspiSe kratkodoby.
Jednim z mozZnych diivodu relativni GspéSnosti partenogentt muze byt vysoka mira jejich
heterozygotnosti (Darevsky et al. 1975). AvSak je otazka, zda piipadnd heteroze mutze
dostate¢né vyvazit degeneraci vyplyvajici z genetické jednotvarnosti partenogeni.

Také mnohé otazky dosud nejsou uspokojivé objasnény, naptiklad vztah mechanismt
vedoucich k partenogenezi a pohlavnich chromozomu. Vztah pohlavnich chromozomti a uréeni
pohlavi triploidnich hybridli. Vztah udrZeni vysoké heterozygotnosti a pfipadného meiotického
tahu. Vliv epigenetickych faktori na proménlivost partenogend. Ovéfeni hypotézy Cervené
kralovny (parazitace).

Problémem je, Ze zna¢néd ¢ést poznatkl je neuplnd, mimo jiné i kvili tomu, Ze byla
studovana hlavné na druzich z dGzemi byvalého Sovétského svazu, zatimco pro ostatni
partenogeny z vychodni Anatolie velka ¢ast odpovidajicich tdaji chybi. Jejich doplnéni by tak
mohlo alespori ¢astecné upravit nékteré pohledy na véc.

Do jaké miry vSak lze zjiSténé skuteCnosti zobeciiovat celkové na partenogenetické
organismy, kdyz rizné skupiny partenogenti vlastné vznikaly ve fylogeneticky vzdalenych
liniich, v nejriznéjSich kontextech a mistech a leckdy mohou mit i zcela odliSnou podstatu

reprodukénich déja?
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