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 Abstrakt 
Využití kandidátních genů se stalo velmi rozšířeným přístupem při studiu behaviorálních adaptací. 

Funkce genu bývá často zachována i u velmi vzdálených evolučních linií. Díky tomu nám tento přístup 

umožňuje rozšíření znalostí i o druzích, které nejsou využívány jako modelové a tedy u nich není 

zmapován celý genom. Ve své práci jsem se zabývala vlivem selekce na kandidátní geny 

behaviorálních adaptací spojených především s biorytmy.  Zajímalo mě porovnání genetické 

variability mezi blízce příbuznými druhy pěvců z tropické a temperátní zóny. Tato prostředí se liší 

především ve stabilitě podmínek. Tropické druhy žijí ve velmi stabilních podmínkách s celkově nízkou 

sezónností, na rozdíl od druhů temperátních. Právě kvůli střídání krátkých období s příznivými 

podmínkami a obdobími nepříznivými, dochází u temperátních druhů k migraci a její načasování je 

pro tyto druhy životně důležité. Předpokládala jsem tedy snížení genetické variability u migrujících 

druhů temperátní zóny, oproti druhům tropickým, v důsledku stabilizující selekce. Studie je založena 

na analýzách mikrosatelitových lokusů v oblasti exonů. Z důvodu možného snížení genetické 

variability z jiných příčin je do studie zapojena i kontrolní analýza neutrálních mikrosatelitů, u kterých 

nepředpokládáme vliv selekce. U tropických druhů jsem nalezla sníženou genetickou variabilitu 

neutrálních mikrosatelitů. A možná i z toho důvodu, jsem nenalezla hledaný vztah genetické 

variability kandidátních genů u temperátních druhů. V druhé části práce jsem se zabývala dvěma 

poddruhy hýla rudého (Carpodacus erythrinus) a vztahem jeho genotypu a různý migračních tras. 

Předpokládala jsem genetickou diferenciaci v genech spojovaných s migračním chováním. Tento 

předpoklad se nepotvrdil a v mé studii se ukázalo, že tyto dva poddruhy (C. e. erythrinus a C. e. 

kubanensis) nejsou významně geneticky diferencovaní v kandidátních genech. 
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Abstract  

The use of candidate genes has become a widespread approach in the study of behavioral 

adaptations. Gene function is often maintained in very distant evolutionary lines. This approach 

allows us to extend knowledge about non-model species. I studied the influence of selection on 

candidate behavioral adaptation genes associated mainly with biorhythms. I was interested in 

comparing genetic variability between closely related species of songbirds from tropical and 

temperate zones. These environments differ mainly in the conditions stability. Tropical species live in 

very stable conditions with generally low seasonality, unlike temperate species. Timing of events of 

cirkanual cycle of temperate birds is essential because of the alternating of conditions of the 

environment.  I therefore assumed a reduction in genetic variability in migrating temperate zone 

species compared to tropical species due to stabilizing selection. The study is based on analyzes of 

microsatellite loci in the exon region. I involved analysis of neutral microsatellites as a control for 

possible genetic variability reduction coming from different reasons than selection. Neutral 

microsatellites are expected to  not be influenced by selection. In tropical species I found reduced 

genetic variability of neutral microsatellites. That might bet he reason I did not find the desired 

relationship of genetic variability of candidate genes in temperate species. In the second part of the 

thesis I dealt with two subspecies of the Red Bullfinch (Carpodacus erythrinus) and the relationship 

of its genotype and different migration routes. I assumed genetic differentiation in genes associated 

with migration behavior. This assumption has not been confirmed and my study has shown that 

these two subspecies (C. e. Erythrinus and C. e. Kubanensis) are not significantly genetically 

differentiated in candidate genes.  
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Biologické rytmy 

 

Biologické rytmy nacházíme téměř u všech žijících organismů (Dunlap, 1999). Dvěma základními 

cykly, které rozlišujeme, jsou cykly cirkadiánní a cirkanuální. Cirkadiánní cyklus má přibližně 24 hodin, 

je to tedy cyklus denní. Termín „cirkadiánní“ zavedl Američan F. Halberg přibližně v polovině 

minulého století. Zdá se, že na základě zkušenosti s vnější periodicitou, vzniká periodicita vnitřní 

(označuje se jako „τ“), vznikají tedy jakési vnitřní biologické hodiny, které predikují denní změny 

prostředí a umožňují organismům předvídavě reagovat na změny ve svém okolí (C. Pittendrigh, 

1993). Díky vnitřní periodicitě se u organismů například střídají doby klidu a aktivity (Shaw et al., 

2000) a živočichové tak mohou získat výhodu při rozmnožování, obraně nebo hledání potravy.  

K synchronizaci s vnějším prostředím slouží časovač, který je často v literatuře označován jako 

„Zeitgeber“. V temperátní zóně, kde dochází ke střídání ročních období, může sloužit jako Zeitgeber 

délka dne, která se během roku výrazně mění. U druhů žijících v oblasti rovníku, kde nejsou rozdíly 

v délce dne během roku významné, slouží k synchronizaci nejspíše čas východu a západu slunce 

(Goymann et al., 2012). Dalším možným vnějším faktorem, který mohou druhy na rovníku využívat 

k synchronizaci vnitřních hodin je intenzita světla, která se liší v dobách sucha a dešťů (Gwinner & 

Scheuerlein, 1998). Reakce na délku dne může probíhat díky systému, který je citlivý na světlo. 

Reakce na světelný signál se liší v různých částech dne. Během dne nedochází k žádné reakci. Při 

světelném signálu během časné fáze noci dochází k opoždění rytmů, zatímco pokud se takový signál 

objeví k ránu, dochází k předbíhání cyklu. Tento systém slouží k synchronizaci s měnícími se vnějšími 

podmínkami (Panda at al., 2002). 

Díky fungování vnitřních hodin a jejich synchronizací může u organismů vznikat i cyklus 

cirkanuální. Cirkanuální cyklus trvá přibližně jeden rok a faktory, které ho kontrolují, můžeme rozdělit 

na proximátní a ultimátní. Ultimátním faktorem ovlivňujícím roční cyklus ptáků je sezónnost 

prostředí. Proximátním faktorem, kontrolujícím roční cykly nejen u ptáků, se zdá být endogenní 

kontrolní systém. Jeho existence byla dokázána díky studiím na ptácích držených v zajetí, kteří i 

v pozměněných světelných podmínkách vykazovali přirozený rytmus (Newton, 2007). Tento 

endogenní rytmus ovlivňuje morfologii, fyziologii i chování daného jedince (Wikelski et al., 2008). 

K hlavním projevům cirkanuálního cyklu u ptáků patří migrace, rozmnožování a pelichání, které jsou 

navíc spolu pevně časově provázány. Tyto projevy jsou navíc druhově specifické, byť mezi druhy často 

dochází k překryvům.  
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V mé práci se zabývám tropickými a temperátními ptačími druhy u kterých se cirkanuální 

rytmus a životní strategie velmi liší. Tropické druhy žijí v prostředí se stabilnějšími podmínkami. 

Potrava je dostupná, ale ne příliš hojná po celý rok. Klimatické podmínky jsou často stálé bez 

výrazných výkyvů. Díky stálosti prostředí mohou ptáci zůstávat celý rok na jednom místě a nejsou 

nuceni podnikat dlouhé cesty. Se stálostí prostředí souvisí i životní strategie. Tropičtí ptáci jsou 

dlouhověcí, s pomalejším životním tempem. Mají menší snůšky a často hnízdí vícekrát do roka. 

V temperátní oblasti se střídají příznivá období hojnosti potravy s obdobím nedostatku a nepříznivých 

klimatických podmínek. Temperátní druhy během těchto krátkých příznivých období hnízdí a zbytek 

roku tráví v oblastech s mírnějším podnebím. Kvůli této životní strategii jsou temperátní druhy spíše 

krátkověcí, mají větší snůšky a rychlejší životní tempo (Hořák et al., 2015; Stutchbury et al., 2001).  

Období nadbytku potravy je většinou velice krátké a rozmnožování i migrace jsou energeticky 

velice náročné. Z tohoto důvodu je načasování migrace zásadní a závisím na něm úspěšnost celého 

hnízdění. Proto je přesné načasování cirkanuálního rytmu u temperátních druhů ptáků životně 

důležité. 

Každoroční cykly se mohou lišit i vnitrodruhově. Například u vlaštovky obecné (Hirundo 

rustica) bylo prokázáno přepeřování u jižních populací, tedy migrantů na krátkou vzdálenost nebo 

rezidentních jedinců, od června až do srpna po dokončení hnízdění. Naopak u severních populací, 

které migrují na dlouhé vzdálenosti, dochází k přepeřování až po příletu na zimoviště, tedy od září do 

října. Rozdíly v načasování pelichání můžeme najít i uvnitř jedné populace, například mezi pohlavími. 

Taková situace může vzniknout například u druhů, kde se o mláďata stará jen jeden rodič nebo jeden 

z rodičů opouští mladé dříve (Newton, 2007).  
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Vnitřní cirkadiánní systém  

 

Vnitřní cirkadiánní systém je komplex spolupracujících fotoreceptorů a oscilátorů. Oscilátorem může 

být buňka nebo nějaká tkáň, která je schopná tvořit inhibiční zpětnovazebnou smyčku, díky které 

udává rytmus a je schopná tento rytmus přizpůsobit (urychlením nebo opožděním cyklu) změnám 

podmínek (Friesen & Block, 1984). Inhibiční zpětná smyčka je proces, kdy limitní množství nějakého 

produktu v organismu inhibuje vlastní produkci. Fotoreceptory jsou buňky citlivé na světlo, které 

umožňují oscilátorům optimalizovat rytmus vnitřních hodin s oscilacemi vnějšího prostředí. Hlavními 

oscilátory jsou pineální žláza (epifýza, šišinka), suprachiasmatické jádro (SCN) a sítnice. 

Suprachiasmatické jádro je párový orgán, nacházející se v hypotalamu nad oblastí, kde dochází ke 

křížení očních nervů (optické chiasma) (Bell-pedersen et al., 2005). Důležité fotoreceptory se nachází 

v oku, pineální žláze a v některých částech mozku (McMillan et al., 1975; Cassone & Menaker, 1984; 

Hirunagi, 1998;).  Kromě mozku se oscilátory nacházejí asi také ve všech orgánech a buňkách a jejich 

systém je hierarchický. Oscilátory v periferních tkáních jsou řízeny pacemakerem (udává rytmus) 

nacházejícím se v suprachiazmatickém jádru (Honma, 2018). Pacemaker je schopen udávat rytmus, 

ke kterému byl synchronizován světelným signálem, i když je organismus poté dlouhodobě vystaven 

konstantní tmě (C. S. Pittendrigh, 1967).  

Zatímco u savců je hlavním komponentem řídícím synchronizaci vnitřních hodin 

suprachiasmatické jádro (Buhr & Takahashi, 2013), u ptáků je hlavním orgánem zodpovědným za 

synchronizaci vnitřních hodin pineální žláza (Zimmerman & Menaker, 1979). Systém pacemakerů je u 

ptáků mnohem komplexnější než u savců díky ptačím extraokulárním fotoreceptorům. U savců došlo 

ke ztrátě extraokulárních fotoreceptorů zřejmě kvůli předkům, kteří byli soumrační a intenzita světla 

při východu a západu slunce nebyla dostatečná pro tento typ fotoreceptorů. U ptáků je 

suprachasmatické jádro tvořeno dvěma částmi, vizuální a mediální částí. Na obrázků č. 1 můžeme 

vidět znázornění ptačího mozku a důležitých částí řídících cirkadiánní rytmus (pineální žláza, sítnice a 

SCN – pro zjednodušení jako jedna část). Tyto části jsou pacemakery, které spolupracují a vytvářejí 

stabilní rytmus. Význam pineální žlázy a sítnice se liší mezi druhy. U pěvců SCN aktivuje během dne a 

inhibuje produkci melatoninu v pineální žláze, takže k jeho produkci dochází pouze v noci. Melatonin 

skrze speciální receptory tlumí aktivitu v SCN a ovlivňuje i ostatní oscilátory v periferních tkáních, 

které jsou na melatonin citlivé. U savců se organizace od ptačí liší počtem komponent, které řídí 

tento systém. U savců slouží jako pacemaker pouze SCN, které je řízeno signálem ze sítnice, který je 

předáván do SCN retinohypotalamickým traktem. SCN přímo řídí sekreci melatoninu.  (Bell-pedersen 

et al., 2005).  



10 
 

 

 

Obr. 1: Srovnání organizace cirkadiánních hodin u ptáků a savců. Na obrázku vidíme zjednodušený 

model mozku a důležitých částí, které se účastní řízení tohoto systému. sítnice = retina; pineal gland = pineální 

žláza; light = světelný signál; RHT = retinohypotalamický trakt; neuronal and humoral outputs = neurální a 

chemický signál; night = noc. Obrázek byl převzat z práce Bell-pedersen et al., (2005) 

Při studiu biologických rytmů u volně žijících živočichů se často využívá kandidátních genů. 

Kandidátní geny jsou takové geny, jejichž funkce byla objevena u modelových druhů, a díky tomu, že 

funkce genu bývá často zachována i u evolučně vzdálených linií, můžeme předpokládat totožnou či 

podobnou funkci u méně prozkoumaných druhů (Fitzpatrick et al., 2005).  

Cirkadiánní rytmy jsou řízeny celou řadou genů a jsou udržovány pomocí negativní 

zpětnovazebné smyčky (Obr. 2) (Reppert & Weaver, 2002). Mezi takové geny patří například Clock, 

Bmal1 a další (např.: Bell-pedersen et al., 2005; Gekakis et al., 2012). Clock geny ptáků jsou ortology 

savčích clock genů (Bailey et al., 2003), tedy pocházejí od společného předka. V mé studii jsem se 

věnovala čtyřem kandidátním genům, o kterých se předpokládá, že souvisejí s biorytmy, CLOCK, 

NPAS2, ADCYAP1 a CREB. Tyto geny byly vybrány, protože sekvence jejich exonů obsahují 

mikrosatelitový lokus. Mikrosatelit (=short tandem repeats – STRs; simple sequence repeats - SSRs) je 

krátký úsek repetitivní DNA sekvence, ve které se pravidelně opakuje motiv 1-6 párů bází (Toth et al., 

2000). Takový úsek DNA je náchylný k častým mutacím z důvodu sklouzávání DNA při replikaci 

(Tachida & Iizuka, 1992). Kvůli výskytu v protein kódující části sledovaných genů se jednoduchým 

prodlužováním nebo zkracováním sekvence může výrazně ovlivnit výsledný produkt (Li et al., 2004). 

  CLOCK gen kóduje protein ze skupiny bHLH-PAS (basic helix-loop-helix s PAS doménou), který 

funguje jako transkripční faktor (Kewley et al., 2004). Spolu s proteinem BMAL1 tvoří heterodimer, 

který je vysoce selektivní na CACGTG sekvence. Tyto heterodimery po navázání na e-box spouští 

transkripci tří period genů (mPer1-mPer3) a dvou genů pro kryprochromy (mCry1 a mCry2). E-box (= 
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enhancer box) je řídící sekvence DNA s vazebným místem pro aktivační protein. V mnoha tkáních 

usnadňuje transkripci (Alberts et al., 1998). Výsledné mPer a mCry proteiny se po navrácení do jádra 

chovají jako negativní regulátory. Navázáním na Clock nebo BMAL1 inhibují transkripci (Gekakis et al., 

2012). Rytmická exprese clock genů, která je řízena světlem, tak tvoří komplexní regulační kaskády 

(Shigeyoshi et al., 1997; Thresher et al., 1998; Miyamoto & Sancar, 1999). 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Obr. 2: Schéma 

znázorňující negativní zpětnou smyčku Clock genů. Převzato z 

https://www.hindawi.com/journals/ppar/2009/412949.fig.001.jpg 

Pokusy na CLOCK-deficientních myších odhalily, že přítomnost CLOCK proteinu není zásadní pro 

fungování cirkadiánních rytmů v suprachiasmatickém jádru. Díky tomu byl odhalen vliv genu NPAS2. 

Tento gen může zastoupit funkci CLOCK genu jak v suprachiasmatickém jádru, tak i v periferních 

tkáních  (DeBruyne et al., 2007; Bertolucci et al., 2008;). 

Dalším kandidátním genem zkoumaným v souvislosti s biologickými rytmy je CREB. Tento gen 

má vliv na dlouhodobou paměť a schopnost učit se (Carlezon Jr. et al., 2005). CREB hraje roli při 

předávání informace o světelných podmínkách do CSN, čímž napomáhá načasování cirkadiánních 

hodin a sladění vnitřních hodin s oscilací světla. Neví se však, jakým přesně způsobem CREB ovlivňuje 

cirkadiánní rytmus (Lee et al., 2010). Fosforylace na Ser142 místě tohoto genu je spojována 

s posunem fáze denního cyklu na základě světelného impulzu během noci  (Gau et al., 2002). 

ADCYAP1 gen kóduje Adenylate Cyclase Activating Polypeptide (PACAP) 

(https://www.genecards.org/cgi-bin/carddisp.pl?gene=ADCYAP1), který je lokalizovaný v sítnici a ve 

spojení se světelným signálem napomáhá synchronizovat cirkadiánní rytmus (Nagy & Csernus, 2007). 
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PACAP slouží jako komunikace mezi retinohypotalamickým traktem (RHT) a SCN. Správnou stimulací 

RHT dokáže PACAP zvýšit v suprachiasmatickém jádru produkci cAMP. (Hannibal et al., 1998) Zvýšená 

koncentrace PACAP ovlivňuje zrychlení metabolismu, zvýšení tělesné teploty, metabolismus tuků a 

dokonce inhibuje příjem potravy (Tachibana et al., 2003; Tachibana et al., 2007). Tyto jevy bývají 

spojovány s migrací na dlouhou vzdálenost (Berthold, 1996). V přítomností  PACAP dochází k redukci 

genové exprese Clock a Cry1 genů (Nagy & Csernus, 2007) čímž může být výrazně ovlivněn 

cirkadiánní rytmus. 

Dalším genem, který jsem zahrnula do své studie je SERT, který sice zřejmě přímo nesouvisí 

s cirkanuálními rytmy, ale souvisí také s chováním jedinců. Jeho sekvence navíc také obsahuje 

mikrosatelit, což umožňuje snadno sledovat tento gen spolu s výše uvedenými geny. SERT kóduje 

serotoninový transportér, který je součástí signalizační kaskády v centrální nervové soustavě (Canli & 

Lesch, 2007). Tento gen je hodně studován u lidí ve vztahu k depresím a úzkostnému chování (Lesch 

et al., 1996; Homberg & Lesch, 2011). Polymorfismus v tomto genu byl spojen i s agresivním 

chováním (Quadros et al., 2010). 

.  
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 Sledování genů pro behaviorální adaptace u volně žijících druhů 

 

U volně žijících druhů ptáků se z celkem pochopitelných důvodů (například nemožnost laboratorních 

experimentů v kontrolovaných podmínkách) výzkum kandidátních genů spojených s chováním včetně 

projevů ovlivněných cirkanuálními cykly většinou omezuje na asociační studie, tedy na zjištění, zda je 

výskyt určitých alel spojen s konkrétním fenotypickým projevem, například specifickým chováním. 

K takovým projevům patří například načasování migrace… Je třeba zdůraznit, že pro identifikaci alel 

se většinou využívají markery založené na výskytu mikrosatelitů v kódující sekvenci genů. Pod alelou 

si tedy musíme představit pouze různou délku amplifikovaných PCR produktů. Přestože může mít vliv 

i samotný mikrosatelitový lokus, funkční význam může mít samozřejmě i část alely mimo 

mikrosatelitový lokus, nicméně mimo mikrosatelitový lokus zůstává sekvence alely většinou 

neznámá. Můžeme pouze předpokládat, že varianty jsou ve vazbě s mikrosatelitovými alelami 

konkrétních délek.  

Variabilita zkoumaných lokusů se výrazně lišila. ADCYAP1 lokus byl u většiny druhů výrazně 

polymorfní (počet alel vyšší než 10) a s vysokou mírou heterozygotnosti. Výjimkou byly dva druhy. 

Slavík obecný (Saino et al., 2015) a káně lesní (Buteo buteo), u které byly objeveny pouze 3 alely 

(Chakarov et al., 2013). CLOCK lokus byl oproti ADCYAP1 lokusu výrazně méně variabilní (Bazzi et al., 

2016a) a u kání lesních byl tento lokus dokonce monomorfní, tedy byl zastoupen pouze jednou alelou 

(Chakarov et al., 2013). Diverzita ADCYAP1 lokusu se nezdála být ovlivněná příbuzností druhů. 

Zatímco CLOCK lokus vykazoval podobnější diverzitu u příbuzných druhů ptáků (Bazzi et al., 2016a) u 

ryb tento vztah neplatil (O’Malley et al., 2010). Snížená diverzita v CLOCK lokusu byla spojena 

s delšími migračními trasami, opožděnou jarní migrací přes Středozemní moře a sníženým migračním 

rozptylem (graf č. 1). Zdá se tedy, že u druhů táhnoucích na dlouhé vzdálenosti je načasování událostí 

ročního cyklu pevněji naprogramované. CLOCK lokus by tedy mohl být pod vlivem stabilizující 

selekce, která by měla zajistit včasný přílet na hnízdiště vzdálené tisíce kilometrů (Bazzi et al., 2016a). 
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Graf 1: Diverzita CLOCK genu v závislosti na (A) migrační vzdálenosti, (B) datu migrace (1- 1.ledna) a (C) 

migračnímu rozptylu. Převzato z Bazzi et al., (2016a). 

U slavíka modráčka (Luscinia svecica) byla nalezena výrazně nižší variabilita CLOCK lokusu 

oproti sýkoře modřince (Cyanistes caeruleus) (Johnsen et al., 2007). Modřinka je druh částečně 

migrující na krátké vzdálenosti (Nilsson et al. , 2008), kdežto slavík modráček je druh zimující od 

Španělska až do Indie (Lislevand et al., 2015; Arizaga et al., 2016;). Tedy by se dalo předpokládat na 

základě předešlé studie, že selekce bude působit na tento lokus u jedinců migrujících na dlouhou 

vzdálenost. V porovnání s diverzitou neutrálních mikrosatelitů ovšem nebyl takový vliv patrný 

(Johnsen et al., 2007). Neznáme areál zimoviště zkoumaných jedinců slavíka modráčka. Nesnížená 

diverzita v tomto lokusu tedy může být způsobená tím, že zkoumaní jedinci mohli patřit k populacím 

zimujícím v Evropě, nebo na severu Afriky.  

Často pozorovanou patrností v distribuci alel zkoumaných genů byl latitudinální gradient. 

Nejčastěji spojovaným genem s latitudinálním gradientem byl CLOCK. (Johnsen et al., 2007; O’Malley 

& Banks, 2008; O’Malley, Ford, & Hard, 2010; Bazzi et al., 2016a). Latitudinální gradient by mohl 

vznikat přirozenou selekcí a reagovat na rozdílné fotoperiodické podmínky daných oblastí. Rozdíly 

v délkách dne se budou lišit u severnějších areálu s vyšší mírou sezónnosti oproti areálům jižnějším 

(O’Malley & Banks, 2008; Lemay & Russello, 2014; Bazzi et al., 2016a). U lososů došlo dokonce 

k fixaci jedné CLOCK alely u populace žijící na Aljašce (Lemay & Russello, 2014). Latitudální gradient 

délek CLOCK alel nebyl nalezen u slavíka modráčka, lososa kety, vlaštovky obecné a pěti druhů 

vlaštovek rodu Tachycinetta (Johnsen et al., 2007; O’Malley et al., 2010; Dor et al., 2011; Bourret & 

Garant, 2015). Latitudální gradient byl nalezen i u ADCYAP1 lokusu. U lesňáčka mnišího (Cardellina 

pusilla) stoupala délka alely ADCYAP1 lokusu s latitudou hnízdního areálu, ale pouze u severních 

populací migrujících na dlouhé vzdálenosti (Bazzi et al., 2016).  

Vliv zkoumaných genů na načasování různých událostí ročního cyklu byl velice nekonzistentní 

a často byl spojován s dalšími proměnnými faktory. Nejčastěji a shodně popisovaný vztah mezi 

načasováním a genotypem byl nalezen u několika druhů vlaštovek. Vzácná, delší alela (Q8) byla 

nalezena u jedinců, kteří vykazovali zpoždění migrace a tedy i hnízdění. Tato alela znamenala v letech 

s normálním průběhem sezóny značnou nevýhodu. Docházelo ke snížení hnízdní úspěšnosti kvůli 

pozdnímu hnízdění. Důvodem přetrvávání této nevýhodné alely v populaci může být její adaptivní 

výhoda v letech, kdy se kvůli vnějším vlivům opozdí hnízdní sezóna (Dor, Cooper, et al., 2011; Dor, 

Lovette, et al., 2011; Caprioli et al., 2012; Saino et al., 2013; Bazzi et al., 2015; Bourret & Garant, 

2015). Samice sýkor modřinek s kratší alelou hnízdili dříve a vykazovali vyšší hnízdní úspěšnost. 
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(Liedvogel et al., 2009) Tento výsledek může ukazovat přímý vliv CLOCK genu na úspěšnost jedince, 

který díky včasnému příletu na hnízdiště může například stihnout obsadit a využít nejlepší potravní 

zdroje. Ačkoliv v mnoha studiích nebyl vliv ADCYAP1 lokusu na načasování migrace prokázán (Saino 

et al., 2015; Bazzi et al., 2016b; Bazzi et al., 2017; Contina et al., 2018), zdá se, že do určité míry ho 

ovlivňuje. V další studii se tento vztah projevil pouze ve spojení s další proměnnou. U samic pěnic 

černohlavých byly delší alely spojeny s dřívějším příletem na hnízdiště, ale pouze ve vazbě 

s fenotypem špičatějšího křídla. Za předpokladu spolehlivosti fenotypu křídla, jakožto ukazatele 

migrační vzdálenosti, platilo následující pravidlo. Migranti na delší vzdálenosti byli nositeli delších alel 

a vyznačovali se dřívějším příletem na hnízdiště (Mettler et al., 2015). U trvale sedentárního druhu 

racka středomořského (Larus michahellis) nebylo datum hnízdění ovlivněnou délkou žádné z alel 

lokusů ADCYAP1, Clock ani NPAS2. (Romano et al., 2018) U stálého druhu mohou na načasování 

rozmnožování mít vliv hlavně environmentální podmínky, na které je jedinec schopen okamžitě 

reagovat a není potřeba silnější genetická kontrola. Protichůdné výsledky se objevili i u SERT lokusu 

v souvislosti s fenotypem spojeným s biorytmy. Ačkoliv se nepotvrdil vliv tohoto lokusu na migrační 

aktivitu u pěnice černohlavé (Jakob C. Mueller et al., 2011), u koňadry byl objeven vliv SERT lokusu na 

načasování hnízdění a počet mláďat v jedné snůšce. (Timm et al., 2018) Vliv tohoto lokusu na počet 

mláďat může souviset s vlivem na odvážné a explorační chování. Takové chování může zvyšovat 

konkurenceschopnost jedince a tedy zvyšovat šanci dokrmení více mláďat v jedné snůšce. Zároveň 

dřívější načasování hnízdění může usnadnit získání lepších potravních zdrojů nebo lepšího teritoria.  

SERT gen byl kromě vlivu na chod biorytmů spojen i s exploračním chováním a schopností 

kolonizovat nový habitat. Tento vztah se projevil u kosů černých (Turdus merula) a sýkor koňader 

(Parus major) (J. C. Mueller et al., 2013; Timm et al., 2018). Naopak u rákosníka seychelského 

(Acrocephalus sechellensis) se spojení tohoto lokusu a exploračního chování nepotvrdilo (Edwards et 

al., 2015). Rozdílný výsledek může být způsoben mezidruhovými rozdíly, nebo skrytým epigenetickým 

vlivem. 

Významným epigenetickým vlivem by mohla být i metylace zkoumaných genů. Metylace 

může významně ovlivňovat expresi genů a celkový běh endogenních hodin. (Azzi et al., 2014) 

Významný vliv metylace na fenologii ročního cyklu byl objeven u savců (Stevenson & Prendergast, 

2014). Vliv míry metylace CLOCK genu na časování migrace u vlaštovek obecných potvrdil Saino et al. 

(2017). U koňader byl míra metylace SERT lokusu ovlivňovala schopnost kolonizovat nové, urbánní 

oblasti (Riyahi et al., 2015). 

Výsledky studií zabývajících se vztahem konkrétních alel kandidátních genů a chování jsou ve 

výsledcích velmi nekonzistentní a liší se jak mezi druhy, tak vnitrodruhově a dokonce i mezi 
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pohlavími. Slibnější cestou než je sledování asociací konkrétních alel a chování se zdá být sledování 

variability konkrétních lokusů u druhů či populací s odlišným chováním.  

Načasování ročního cyklu je u ptáků životně důležité, obzvláště u druhů, které podnikají 

každoroční migrace na hnízdiště, která mohou být vzdálená i tisíce kilometrů. Špatné načasování 

může znamenat neúspěšnost hnízdění, ale i smrt daného jedince. Proto předpokládáme vliv 

stabilizující selekce u genů, které jednotlivé události řídí. Stabilizující selekce upřednostňuje 

průměrný fenotyp a z populace odstraňuje extrémy. V populaci snižuje genetickou variabilitu. Tímto 

mechanismem by mělo docházet k optimalizaci systému u všech jedinců a minimalizovat 

pravděpodobnost neúspěchu.  
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Migrační trasy hýla rudého Carpodacus erythrinus 

 

Ve své práci jsem se snažila zjistit, zda se středoevropská populace a populace z oblasti Bulharska a 

Turecka liší v alelách markerů pro kandidátní geny behaviorálních adaptací.  

 

Obr. 3: Samec hýla rudého s připevněným geolokátorem ze studie Klvaňa et al., (2014)  

Pomocí kroužkovacích dat nebyly dlouho potvrzeny předpokládaná zimoviště hýla rudého 

v Indii, Nepálu a Pakistánu (Cepák et al., 2013). Až díky geolokátorovým studiím byl zjištěn průběh 

podzimního tahu u tohoto druhu a cílové zimoviště, které do té doby nebylo přesně známé. 

Zkoumaní jedinci patřili ke dvěma poddruhům hýla rudého a to Carpodacus erythrinus erythrinus a 

Carpodacus erythrinus kubanensis. Tyto dva poddruhy se liší nejenom morfologicky (*Cramp & 

Perrins, 1994; Pavlova et al., 2005) ale i geneticky. Genetická odlišnost byla zkoumána na základě 

mitochondriální DNA (Pavlova et al., 2005). Odchyt poddruhu C. e. erythrinus probíhal na Vltavském 

luhu na Šumavě a v meandrech Svratky na Českomoravské vysočině (Obr. 3) Odchyt poddruhu 

Carpodacus e. kubanensis probíhal v pohoří Pirin v jihozápadním Bulharsku. Získaná data 

z geolokátorů odhalila polohu zimoviště, které se překvapivě nelišilo u těchto dvou geograficky 

oddělených populací. Co se ale lišilo, byla trasa migrace. Jedinci z české populace táhli severněji, přes 
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Ukrajinu, Rusko a Kazachstán, zatímco bulharští jedinci táhli přes Turecko, Azerbajdžán a Írán (Klvaňa 

et al., 2014). (Obr. 4)  

 

Obr. 4: Mapky znázorňující podzimní migrační cestu 4 jedinců Carpodacus erythrinus. Jedinci A a B patří k 

bulharské populaci poddruhu C. e. kubanensis. Jedinci C a D patří k české populaci poddruhu C. e. erythrinus (C – 

Vltavský luh, Šumava; D – Českomoravská vysočina). 

Migrační trasa hýla rudého byla studována také u severních populací hnízdících ve Švédsku a 

na ostrově Gotland v Baltském moři. Geolokátory byly umísťovány pouze na samce, protože se 

předpokládala vyšší pravděpodobnost jejich zpětného odchytu. Důvodem je větší míra věrnosti 

hnízdištím než u samic. Zpětný odchyt byl nutný pro získání dat, protože u malého druhu pěvce, je 

potřeba využít co nejmenších geolokátorů, které tedy nemají GPS vysílače. Díky úspěšnému odchytu 

tří jedinců se zjistilo, že se lišila trasa jarní a podzimní migrace. U všech jedinců se potvrdila tato 

patrnost. Tyto jedinci se během zimního období pohybovali mezi dvěma areály (Stach et al., 2016). 

(Obr. 5)  
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Obr. 5: Mapky znázorňující 

migraci tří jedinců Carpodacus 

erythrinus. Plnou čarou je 

znázorněna jarní migrace a 

přerušovanou čarou podzimní 

migrace. Prázdná kolečka a 

čtverce znamenají zastávky delší 

než 5 dní, plná kolečka a čtverce 

naopak zastávky kratší než 5 

dní. Vyšrafované území označuje 

poušť a step v centrální Asii 

(Stach et al., 2016). 
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Cíle práce 

 

1) Jaká je variabilita mikrosatelitových lokusů kandidátních genů behaviorálních adaptací u 

tropických a temperátních druhů pěvců? 

2) Působí na geny spojené s behaviorálními adaptacemi stabilizující selekce u temperátních 

druhů ptáků? 

3) Liší se i geneticky populace hýla rudého, které podnikají migraci různými tahovými cestami a 

které jsou geograficky oddělené?  
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Materiál a metodika 

 

Ve své práci jsem analyzovala krevní vzorky osmi druhů tropických a devíti druhů temperátních 

pěvců. Krevní vzorky tropických druhů pocházely z Kamerunu, z pohoří Mt. Cameroon a Bamenda. 

Vzorky temperátních druhů pocházely z České republiky, Bulharska, Turecka a Německa. 

 

Studované druhy ptáků 

 

Studovanými druhy byly dvojice příbuzných druhů pěvců z tropické a temperátní oblasti (Tab. 1) u 

kterých jsem se zaměřila na rozdíl diverzity kandidátních genů. Dalším studovaným druhem byl 

Carpodacus erythrinus. U druhu Carpodacus erythrinus jsem zkoumala diverzitu kandidátních genů 

dvou poddruhů, C. e. erythrinus a C. e. kubanensis, které se vyznačují různými tahovými trasami.  

 

 

 

Tab. 1: Dvojice srovnávaných blízce příbuzných druhů z temperátní a tropické oblasti.  
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Fringillidae (pěnkavovití) 

Čeleď se nachází v holoarktické, neotropické, Afrotropické a Orientální oblasti. Byla introdukována i 

do Austrálie. Zástupci této čeledi obývají téměř všechny habitaty. Většinu druhů najdeme ve 

smíšených lesích, polootevřené krajině, krajích lesa, ale i v parcích nebo městské zeleni. Čeleď se dělí 

na dvě podčeledi Fringillinae a Carduelinae. V mojí práci se zabývám rody Chloris, Carpodacus, 

Linurgus a Serinus z podčeledi Carduelinae (Collar et al., 2010). 

 

 Carpodacus erythrinus (hýl rudý) 

 

Obr. 6: Carpodacus erythrinus a jeho geografické rozšíření. (Zdroj : 

https://www.iucnredlist.org/species/22720556/111130806) 

Nacházíme je od nížin až po horské lesy (Obr. 6). V Evropě mohou v některých oblastech hnízdit až do 

1850 m. n. m., ale většinou se vyskytují do 200 m. n. m. Hnízdní sezóna trvá od května do srpna. 

Hnízdí jednou za sezónu. Hýl rudý létá dlouhé vzdálenosti na zimoviště v Indii. Samci přilétají na 

hnízdiště dříve než samice. Většinou táhne v noci, při jarní migraci i přes den. Táhne v malých hejnech 

(Collar et al., 2010). 
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Chloris chloris (zvonek zelený) 

 

Obr. 7: Chloris chloris  a jeho geografické rozšíření. (Zdroj : 

https://www.iucnredlist.org/species/22720330/132000123) 

Obývá mnoho habitatů od lesní, stepní a Mediteránní zóny až po centra měst (Obr. 7). Hnízdní sezóna 

trvá od března do srpna. Často hnízdí dvakrát za sezónu. Zvonek zelený žije solitérně a neobhajuje 

teritorium. Druh je rezidentní i migrující (Collar et al., 2010; str. 541). 

 

Linurgus olivaceus (stehlíkovec oranžovozobý) 

 

Obr. 8: Linurgus olivaceus a jeho geografické rozšíření. (Zdroj : 

https://www.iucnredlist.org/species/22720319/132137365) 

Obývá spíše vyšší polohy, od 1000 m.n.m. do 3000 m.n.m. (Obr. 8). Můžeme ho najít nejčastěji 

v podrostu, na mýtinách a na okrajích submontánních vždy zelených lesů. Hnízdní sezóna trvá od 

listopadu do února. O jeho hnízdění nemáme mnoho informací. Je to rezidentní druh, který může 

mimo hnízdící sezónu příležitostně podnikat krátké cesty třeba do nižších poloh (Collar et al., 2010). 
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Serinus serinus (zvonohlík zahradní) 

 

Obr. 9: Serinus serinus a jeho geografické rozšíření. (Zdroj : 

https://www.iucnredlist.org/species/22720049/132136209) 

Žije od nížin po nižší horské polohy s mozaikou jehličnatých lesů a otevřené krajiny (Obr. 9). Často se 

vyskytuje v sadech, na vinicích, plantážích, suburbánních parcích a zahradách od hladiny moře až do 

2500 m.n.m. Hnízdí od února do začátku srpna. Mají většinou jednu snůšku, v centrální Evropě i dvě 

během jedné hnízdní sezóny. Druh je rezidentní i migrující. Ptáci ze střední Evropy migrují na krátkou 

vzdálenost - zimují na jihu Evropy (Collar et al., 2010).  

 

Crithagra burtoni (zvonohlík tmavý) 

 

Obr. 10: Crithagra burtoni a jeho geografické rozšíření. (Zdroj : 

https://www.iucnredlist.org/species/22720267/94662953) 

Žije v podrostu nižších montánních a submonntáních oblastí i v otevřené krajině nebo krajině s 

roztroušeným stromovým porostem nad hranicí lesa (Obr. 10). V západní Africe žije v nadmořských 

výškách od 1370 m.n.m do 3000 m.n.m. Zvonohlík tmavý je sedentární. Hnízdí od června do prosince 

a od února do května (Collar et al., 2010).  
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Passeridae (vrabcovití) 

Passer domesticus (vrabec domácí) 

 

Obr. 11: Passer domesticus a jeho geografické rozšíření. (Zdroj : 

https://www.iucnredlist.org/species/103818789/129643357) 

Passer domesticus je malým druhem pěvce, který je hodně vázaný na lidská sídla. (Obr. 11) Preferuje 

suburbánní lokality, kde žijí v největších denzitách. Hnízdí od února do září, délka hnízdní sezóny 

závisí na latitudě. Většinou je rezidentní, nebo slétá do nižších poloh mimo hnízdní sezónu (Summers-

Smith, 2009). 

Passer griseus (vrabec šedohlavý) 

 

Obr. 12: Passer griseus a jeho geografické rozšíření. (Zdroj : 

https://www.iucnredlist.org/species/22718230/132116025) 

Vrabec šedohlavý žije v západní Africe. (Obr. 12) Vyskytuje se hlavně v kulturní krajině, ale také v 

savaně a řídkých lesích. Obývá nížinné polohy do 2500 m.n.m. Hnízdní sezóna je rozložena do celého 

roku, ale je ovlivněna obdobími dešťů. Hnízdí ve volných koloniích, výjimečně solitérně. Mimo 

hnízdění se pohybuje krajinou nomádním způsobem (Summers-Smith, 2009). 
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Muscicapidae (lejskovití) 

Tato čeleď je nejvíce rozšířená v Evropě, Africe a Asii. Největší diverzitu má v Asii. Evropské druhy 

jsou migrující a většina létá do západní Afriky. Africké druhy jsou sedentární (Taylor & Clement, 

2006). 

 Ficedula albicollis (lejsek bělokrký) 

 

Obr. 13: Ficedula albicollis a jeho geografické rozšíření. (Zdroj : 

https://www.iucnredlist.org/species/22709315/111054869) 

Žije na okrajích lesa, v otevřených, vlhkých lesích i v otevřené krajině s roztroušenými stromy, sadech 

a zahradách (Obr. 13). Preferuje listnaté lesy. Ve střední Evropě hnízdní od dubna do začátku 

července. Zimuje v Kongu, Tanzánii, Zambii, Malawi, Zimbabwe a Mozambiku (Taylor & Clement, 

2006; str. 130). 

 

 Muscicapa adusta (lejsek horský) 

 

Obr. 14: Muscicapa adusta a jeho geografické rozšíření. (Zdroj : 

https://www.iucnredlist.org/species/22709255/94199622) 
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Žijí na okrajích stále zelených a příbřežních lesů, v podrostu listnatých lesů, parcích, zahradách se 

stromy, sadech nebo plantážích (Obr. 14). Často se vyskytují v blízkosti vody. V tropech se vyskytují 

hlavně ve vyšších nadmořských výškách, od 900 m.n.m. do 3400 m.n.m. Mimo hnízdní sezónu migrují 

do nižších poloh. V Kamerunu hnízdí od ledna do dubna, ve východní Africe celoročně. Často mají dvě 

snůšky. Druh je rezidentní na většině areálu, na jihu je částečně migrující (Taylor & Clement, 2006). 

 Erithacus rubecula (červenka obecná) 

 

Obr. 15: Erithacus rubecula a jeho geografické rozšíření. (Zdroj : 

https://www.iucnredlist.org/species/22709675/131953953) 

Žije v lesním podrostu a na okrajích lesů, jak jehličnatých tak listnatých. Najdeme ho i v zahradách, 

parcích nebo sadech. (Obr. 15) Ve střední Evropě hnízdí od konce dubna do konce července. Migrující 

jedinci z Evropy zimují v Mediteránu, oblasti kolem Černého moře, Kaspiku a Mezopotámii (Collar, 

2005). 

 

 Oreocossypha isabellae (drozdík horský) 

 

Obr. 16: Oreocossypha isabellae a jeho geografické rozšíření. (Zdroj : 

https://www.iucnredlist.org/species/22709763/94222183) 
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Žije v podrostu horských lesů od 1100 m.n.m. do 2700 m.n.m. Na Mt. Cameroon se nachází už od 800 

m.n.m, ale většinou žije nad 1200 m.n.m (Obr. 16). Má rád zarostlé rokle a zakrslé stromky. Hnízdí 

pravděpodobně od března do září – začátek koreluje se začátkem dlouhých dešťů. Tento druh je 

sedentární. O tomto druhu není známo mnoho informací (Collar, 2005). 

Turdidae (drozdovití) 

 Turdus merula (kos černý) 

 

Obr. 17: Turdus merula a jeho geografické rozšíření. (Zdroj : 

https://www.iucnredlist.org/species/103888106/87871094) 

Žije v širokém spektru habitatů. Dnes ho můžeme najít v horách i městských centrech, ale původem 

je kos lesním druhem (Obr. 17). Hnízdní sezóna je v Evropě od půlky března do začátku září. Jedinci 

mohou být sedentární, částečně migrující i plně migrující. Jedinci ze střední Evropy zimují ve Francii, 

Itálii a Iberském poloostrově (Collar, 2005). 
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 Turdus pelios (drozd africký) 

 

Obr. 18: Turdus pelios a jeho geografické rozšíření. (Zdroj : 

https://www.iucnredlist.org/species/22708702/94172703) 

Drozd africký žije v opadavých lesích blízko vodního zdroje v savanách, stále zelených lesích, 

sekundárních lesích, ale i na vinicích, v sadech a parcích. (Obr. 18) V Západní Africe hnízdí od června 

do října. Drozd africký je převážně sedentární. Severně od Gambie mohou být populace částečně 

migrující (Collar, 2005). 

Locustellidae (cvrčilkovití) 

 Locustella luscinioides (cvrčilka slavíková) 

 

Obr. 19: Locustella luscinioides a jeho geografické rozšíření. (Zdroj : 

https://www.iucnredlist.org/species/22714684/87560838) 

Žije hlavně v bažinách, močálech a rákosinách na okrajích jezer – je silně vázána na vodu. (Obr. 19) 

Vyskytuje se většinou do 630 m. n. m., výjimkou je populace v Kazachstánu, která se vyskytuje až ve 

1200 m.n.m. Hnízdí od půlky května do začátku července. Obvykle má dvě snůšky. Migruje dlouhé 

vzdálenosti. Zimuje v Africe v Senegalu, Chadu, Ghaně a Sudánu (Bairlein et al., 2006). 
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 Bradypterus lopezi (cetie podrostní) 

 

Obr. 20: Bradypterus lopezi a jeho geografické rozšíření. (Zdroj : 

https://www.iucnredlist.org/species/22714485/94418515) 

Žije v hustém podrostu horských lesů, včetně bambusového mlází (Obr. 20). Obývá nadmořské výšky 

od 1700 m.n.m. do 2400 m.n.m. Většinou hnízdí na konci období sucha s přesahem do období dešťů. 

Cetie je sedentární druh (Bairlein et al., 2006). 

 Sylviidae (pěnicovití) 

Pěnicovití jsou druhy starého světa (Bairlein et al., 2006). 

 Sylvia atricapilla (pěnice černohlavá) 

 

Obr. 21: Sylvia atricapilla a jeho geografické rozšíření. (Zdroj : 

https://www.iucnredlist.org/species/22716901/87681382) 

Široce rozšířený druh, který obývá jakékoliv zalesněné habitaty (Obr. 21). Vyskytuje se od nejnižších 

poloh až k hranici lesa. Hnízdí od půlky dubna do srpna. Různé populace se liší migračním statutem. 

Populace žijící na atlantických a středomořských ostrovech jsou hodně sedentární. Částečně migrující 

populace žijí na středomořské pevnině a populace v severní a východní Evropě migrují na dlouhou 

vzdálenost.  Západní populace (Německo) zimují v západním mediteránu a západní subsaharské 
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Africe. Populace hnízdící na východě migrují do východní Evropy a východní Afriky (Bairlein et al., 

2006). 

 

 Sylvia abyssinica (timálie mniší) 

 

Obr. 22: Sylvia abyssinica a jeho geografické rozšíření. (Zdroj : 

https://www.iucnredlist.org/species/103872581/113116418) 

Timálie žijí v podrostu listnatých stále zelených lesů. V Kamerunu obývá nadmořské výšky od 900 

m.n.m. do 2440 m.n.m. V Kamerunu hnízdí od listopadu do března. Timálie je dlouhověký a 

rezidentní druh (Collar & Robson, 2007; str. 135). 

  



32 
 

Izolace DNA 

 

Izolace DNA byla provedena pomocí izolačního kitu firmy QIAGEN (Qiagen DNeasy® Tissue Kit). Byl 

dodržen postup podle protokolu dodávaného výrobcem. 

 

 Analýza mikrosatelitových lokusů 

 

Ve své práci jsem zkoumala 22 mikrosatelitových lokusů. Analyzovala jsem pět lokusů umístěných v 

kandidátních genech pro behaviorální adaptace u kterých se  předpokládá vliv na biorytmy a bázlivost 

a sadu 17 neutrálních lokusů, které sloužili jako kontrolní skupina. U neutrálních mikrosatelitů 

nepředpokládáme vliv selekce, tedy mohou sloužit jako ukazatel různých demografických událostí 

dané populace.  

Primery pro lokusy kandidátních genů jsem převzala z následujících studií – CLOCK (Caprioli et 

al., 2012), NPAS2, ADCYAP1 a forward primer CREB1 (Steinmeyer, Mueller, & Kempenaers, 2009) a 

reverse primer CREB1 (Bourret & Garant, 2015). (Tab. 2) Primery neutrálních lokusů byly převzaty ze 

studií Dawson et al., (2010, 2013). V každém páru primerů byl forward primer označen fluorescenční 

barvou, díky které bylo později možné detekovat alely. Funkční protokoly a složení primerů do 

jednotlivých multiplexů bylo optimalizováno při pilotních studiích v laboratoři školitele. Sada primerů 

byla rozvržena do 6 multiplexů - 1M (CLOCK, NPAS2, CREB1), 2M (SERT, ADCYAP1 a primer pro určení 

pohlaví ATP), 4MP1 (TG02-088, TG02-120, CAM13, TG04-004, CAM01), 4MP2 (CAM03, CAM02), 

4MP3 (TG11-011, TG05-046, TG04-12, TG12-015, CAM10, TG02-078) a 4MP4 (CAM05, CAM15, TG13-

017, TG22-001). Reverzní primery některých neutrálních lokusů (TG04-004, CAM13, TG11-011, TG05-

046, TG13-017, CAM05) byly upraveny prodloužením o několik nukleotidů pro usnadnění 

genotypování.  (Brownstein et al., 1996).  

Koncentrované primery byly uchovávány v 0,1 mM roztoku. Z těchto koncentrovaných 

roztoků jsem míchala primermixy, což byla směs různých primerů (v závislosti na multiplexu) 

doplněná destilovanou vodou do 100 µl. V primermixech byl různý poměr jednotlivých primerů. 

Objem jednotlivých primerů ve 100 µl primermixu je znázorněn v tabulkách 2 a 3.  
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Tab. 2: Sekvence použitých primerů, jejich barevné značení a množství ve 100µl primermixu. 
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Tab. 3: Sekvence primerů neutrálních mikrosatelitů, jejich značení a možnoství ve 100µl primermixu. 

Všechny použité sekvence, krom označených RA, jsou převzaty z Dawson et al., (2010, 2013)  F – forward 

primer; R – reverse; RA – reverse primer sekvence prodloužené přidáním dalších nukleotidů pro usnadnění 

genotypování. Degenerované báze použité v sekvencích: R = A, G; Y = C, T; M = A, C; S = C, G, W = A, T; K = G, T 

(Dawson et al., 2013) 
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Amplifikovala jsem fragmenty zkoumaných sekvencí metodou PCR (polymerase chain 

reaction). Na PCR jsem připravila směs 1 µl primermixu, 3 µl DNA a 4 µl Type-it Multiplex PCR Master 

Mixu (obsahující polymerázu a pufr). (Tab. 4) Délku amplifikovaných fragmentů jsem zjistila pomocí 

fragmentační analýzy. Na tuto analýzu jsem připravila směs 1 µl PCR produktu, 9 µl formamidu a 0,3 

µl standardu. Konkrétně jsem používala standard GeneScan™ 500 LIZ® Size Standard (Applied 

Biosystems). (Tab. 6). Standart obsahuje DNA fragmenty o známých délkách a slouží jako měřítko pro 

studované alely. Směs PCR produktu, standardu a formamidu jsem zahřála na 95°C po dobu 2 minut. 

Fragmentační analýza byla následně provedena Laboratoří sekvenace DNA na Přírodovědecké fakultě 

UK.  

Výstup fragmentační analýzy jsem zpracovávala v programu GeneMarker (Softgenetics) verse 

1.90. V programu jsem určila délku jednotlivých alel jednotlivých lokusů pro každého jedince.  

Tab. 4: Protokol přípravy směsi na fragmentační analýzu.     Tab. 5: Program běhu PCR. 

 

Tab. 6: Protokol přípravy směsi na fragmentační analýzu. 
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Analýza mikrosatelitových lokusů 

 

Ve své práci jsem zkoumala 22 mikrosatelitových lokusů. Analyzovala jsem pět lokusů umístěných v 

kandidátních genech pro behaviorální adaptace (předpokládaný vliv na biorytmy a bázlivost) a sadu 

17 neutrálních lokusů, které sloužili jako kontrolní skupina. U neutrálních mikrosatelitů 

nepředpokládáme vliv selekce, tedy mohou sloužit jako ukazatel demografických událostí dané 

populace.  

 

Analýza molekulárních dat 

 

Genotypy získané analýzou výsledků fragmentační analýzy v programu GeneMarker (verse 1.90), 

jsem dále zpracovávala nejprve v programu Cervus verse 3.0.6. (Kalinowski et al., 2007) . V tomto 

programu jsem spočítala počet alel, pozorovanou a očekávanou heterozygotnost.  

Dále jsem v programu FSTAT verse 2.9.3. (Goudet, 2001) spočítala hodnoty allelic richness. 

Allelic richness je jedna z nejčastěji používaných metod využívaných k odhalení genetické (alelické) 

diverzity. Výpočet je standardizován na nejmenší počet vzorků metodou rarefaction, aby 

nedocházelo k chybným výsledkům při porovnávání různě velkých sad vzorků (Leberg, 2002). 

Porovnání genetické diverzity u zkoumaných druhů bylo provedeno pomocí randomizačních testů 

v programu FSTAT. Randomizační testy porovnávají skutečné rozdělení dat do skupin se sety dat 

vytvořenými náhodným přesouváním vzorků mezi skupinami (1000 permutací). Nejprve jsem 

provedla analýzu neutrálních mikrosatelitů pomocí oboustraného randomizačního testu (1000 

permutací). Zvolila jsem oboustranný test, protože jsem se snažila zjistit, zda se populace liší. Touto 

analýzou jsem zjišťovala rozdíl mezi tropickými a temperátními druhy v allelic richness a gene 

diversity. Gene diversity značí heterozygotnosti zkoumané populace (Hs) (Nei, 1973). Pro výpočet 

allelic richness a gene diversity kandidátních lokusů metodou randomizačních testů jsem zvolila 

jednostranný test. Tímto testem jsem se snažila ověřit, zda platí předpoklad, že genetická diverzita 

kandidátních lokusů by měla být signifikantně nižší u temperátních druhů z důvodu působení 

stabilizující selekce.  

 Korespondenční analýzu dat jsem provedla v programu Genetix verse 4.0.6. (Belkhir, Borsa, 

Chikhi, Raufaste, & Bonhomme, 1996). Tato analýza patří mezi tzv. klasifikační (ordinační) analýzy. 

Ordinační analýzy jsou takové, které řadí objekty podél teoretického gradientu (ordinační osy) a snaží 

se uchovat trend a strukturu v datech (Haruštiaková et al., 2012). Korespondenční analýza nám 
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umožňuje graficky zobrazit vztah mezi jedinci a populacemi. (Zima et al. , 2004). Touto metodou jsem 

se snažila znázornit vztah mezi skupinou tropických a temperátních ptáků na základě genotypů 

kandidátních genů. Dále jsem tuto metodu využila při grafickém znázornění genetické diferenciace u 

dvou populací hýla rudého. Alternativní analýzou korespondenční analýzy je analýza hlavních 

koordinát (PCoA). Tato analýza se snaží v redukovaném prostoru zachovat vzdálenost mezi objekty a 

vyjádřit vztah, případně absenci vztahu těchto objektů .  Výsledný graf tedy určí, které populace 

jsou si bližší, protože společně tvoří klastr (Zima et al., 2004; Haruštiaková et al., 2012;). Tuto 

analýzu jsem prováděla v programu GeneAlEx 6.503 (Peakall & Smouse, 2012).  

Bayesiánská „admixture“ analýza 

 

 Tato analýza umožňuje rozdělení jedinců do skupin podle jejich genetické podobnosti. 

Analýza se provádí na souboru genotypů více lokusů. Tuto analýzu jsem prováděla v programu 

Structure (verse 2.3.4.) (Pritchard, Stephens, & Donnelly, 2000). Program rozřadí vzorky do určeného 

počtu skupin, nezávisle na jejich reálné příslušnosti k populaci, na základě genetické podobnosti. 

Parametry analýzy byly nastaveny takto: burn-in 100 000, MCMC (Markov chain Monte Carlo) 

300 000. Genotypy byly rozděleny do dvou skupin (hodnota K) a analýza proběhla v 10 opakováních. 

Výsledky této analýzy jsem zobrazila pomocí programu Clumpak (Cluster Markov Packager Across K) 

(Kopelman, Mayzel, Jakobsson, Rosenberg, & Mayrose, n.d.). Tento program je volně dostupný 

online a umožňuje graficky zobrazit data získaná analýzou v programu Structure.  

Fst a AMOVA 
 

V programu GeneAlEx 6.503 (Peakall & Smouse, 2012) jsem se snažila zjistit míru rozdílnosti mezi 

populacemi hýla rudého. Nejprve jsem spočítala párové Fst (pairwise Fst) a jeho průkaznost. Hodnota 

Fst nám říká, jak moc se od sebe jednotlivé populace (subpopulace) liší. Pokud je hodnota Fst rovna 

nule, pak mezi populacemi není žádný genetický rozdíl. Čím vyšší hodnota Fst, tím jsou populace 

diverzifikovanější. Následně jsem pomocí analýzy molekulární variance (AMOVA) zjistila kolik procent 

genetické variability je vysvětleno rozdílností mezi populacemi, uvnitř populace a mezi jedinci.  
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Výsledky 

 

Ve své práci jsem se snažila zjistit genotyp 494 jedinců tropických a temperátních ptáků patřících do 6 

čeledí. U většiny jedinců se mi podařilo získat kompletní genotypy zkoumaných lokusů.  

 

Kontrolní analýza neutrálních mikrosatelitů 

 

Nejprve jsem se snažila zjistit, zda nedošlo u tropických druhů ke snížení genetické variability 

v důsledku nějakých demografických událostí nebo chybnému sběru dat (např.: genotypování 

příbuzných jedinců). Snížená diverzita u tropických druhů by mohla zastřít reálný rozdíl variability 

kandidátních genů. Kontrolu jsem provedla oboustranným testem v programu FSTAT. U tropických 

druhů byla signifikantně nižší genetická diverzita (allelic richness) i heterozygotnost (gene diversity) 

(Graf 2).  

 

 

 

 

Graf 2: Graf znázorňující hodnoty allelic richness a gene diversity, získané oboustranným randomizačním testem 

neutrálních mikrosatelitů u tropických a temperátních druhů.  
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CLOCK 

 

Frekvenční analýza v programu Cervus odhalila monomorfismus lokusu CLOCK u dvou temperátních 

druhů, Erithacus rubecula a Passer domesticus, a dvou tropických druhů, Crithagra burtoni a Passer 

griseus. Nejvíce polymorfní byl tento lokus u druhů Linurgus olivaceus a Serinus serinus. Celkově 

nebyl tento lokus nijak výrazně variabilní (Tab. 7).  

 

Tab. 7.: Výsledky frekvenční analýzy lokusu CLOCK. k = počet alel; N = počet jedinců; HObs = pozorovaná 

heterozygotnost; HExp = očekávaná het erozygotnosti
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Hodnoty allelic richness CLOCK lokusu se nejvíce lišily mezi tropickým a temperátním druhem 

v čeledích Fringillidae (Serinus serinus, Crithagra burtoni), Turdidae a podčeledi Cossyphinae (Graf 3). 

U čeledí Passeridae a Sylviidae se hodnoty mezi druhy vůbec nelišily.  

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Graf 3: Hodnoty allelic richness lokusu CLOCK jednotlivých tropických a temperátních druhů. 
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NPAS2 

 

Frekvenční analýza ukázala velice nízkou variabilitu lokusu NPAS2 (Tab. 8). Tento lokus byl 

monomorfní u 6 druhů. U tří temperátních druhů, Chloris chloris, Serinus serinus, Locustella 

luscinioides a tří tropických druhů, Crithagra burtoni, Turdus pelios a Bradypterus lopezi. Čtyři 

z těchto druhů jsou si příbuzní – Locustella luscinioides a Bradypterus lopezi, Serinus serinus a 

Crithagra burtoni. Na NPAS2 lokusu se ukázala nízká míra heterozygotnosti.  

 

 

 

Tab 8.: Výsledky frekvenční analýzy lokusu NPAS2. k = počet alel; N = počet jedinců; HObs = pozorovaná 

heterozygotnost; HExp = očekávaná heterozygotnosti 
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Hodnoty allelic richness NPAS2 lokusu se ukázaly mírně vyšší nebo stejné pro tropické druhy 

oproti temperátním druhům, výjimkou byly druhy z čeledi Turdidae (Graf 4).   

 

 

Graf 4: Hodnoty allelic richness lokusu NPAS2. 
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CREB1 

Variabilita CREB1 lokusu je výrazně vyšší než předešlé dva lokusy (Tab. 9). Tento lokus je monomorfní 

pouze u jednoto druhu a tím je Bradypterus lopezi. Výrazně variabilnější oproti jiným druhům byl 

tento lokus u druhů Oreocossypha isabellae, kde se našlo 13 alel a Passer domesticus, kde se našlo 14 

alel. U druhu Passer domesticus byla u tohoto lokusu nalezena i vysoká míra heterozygotnosti. 

Tab. 9.: Výsledky frekvenční analýzy lokusu CREB1. k = počet alel; N = počet jedinců; HObs = pozorovaná 

heterozygotnost; HExp = očekávaná heterozygotnosti 
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 Genetická diverzita lokusu CREB1 byla u většiny temperátních druhů vyšší než u tropických. 

Výjimkou byli dvě skupiny, Cossyphinae a Turdidae (Graf 5). 

 

 

 

 

Graf 5: Allelic richness CREB1 lokusu u tropických a temperátních druhů. 
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SERT 
Lokus SERT byl monomorfní u dvou temperátních druhů, Erithacus rubecula a Sylvia atricapilla (Tab. 

10). U tropických druhů byl tento lokus alespoň do určité míry polymorfní, ale celkově nevykazoval 

vysokou variabilitu. Tento lokus měl v průměrně i nízkou míru heterozygotnosti, výjimkou byla Chloris 

chloris.  

 

Tab. 10: Výsledky frekvenční analýzy lokusu SERT. k = počet alel; N = počet jedinců; HObs = pozorovaná 

heterozygotnost; HExp = očekávaná heterozygotnosti 
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 Genetická diverzita lokusu SERT se hodně lišila mezi dvojicemi temperátních a tropických 

druhů (Graf 6).  

 

 

Graf 6: Hodnoty allelic richness u tropických a temperátních druhů lokusu SERT.  
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ADCYAP1 

ADCYAP1 lokus byl nejvíce variabilní z kandidátních lokusů (Tab. 11). Tento výsledek je v souladu 

s předešlými studiemi. Všechny druhy byly polymorfní. U nejméně variabilních druhů pro tento lokus, 

Crithagra lopezi, Bradypterus lopezi a Sylvia atricapilla, jsem našla 4 alely. Serinus serinus byl nejvíce 

variabilní se 12 alelami. Tento lokus vykazoval vysokou míru heterozygotnosti.  

 

Tab. 11: Výsledky frekvenční analýzy lokusu ADCYAP1. k = počet alel; N = počet jedinců; HObs = pozorovaná 

heterozygotnost; HExp = očekávaná heterozygotnosti 
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 Genetická diverzita lokusu ADCYAP1 byla relativně podobná u všech dvojic 

zkoumaných druhů (Graf 7). Výjimkou byly dvě skupiny, Fringillidae 2 a Locustelllidae, které 

vykazovaly výraznější rozdíl mezi tropickým a temperátním druhem. 

 

 

 

Graf 7: Hodnoty allelic richness lokusu ADCYAP1. 
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Randomizační testy 

Jednostranné randomizační testy ukázaly, že genetická diverzita kandidátních lokusů temperátních 

druhů ptáků není výrazně nižší než diverzita těchto lokusů u tropických druhů. Předpoklad, že by 

vlivem stabilizující selekce mělo docházet ke snižování diverzity v lokusech spojených s biorytmy se 

tedy nepotvrdil (Graf 8). Žádný z lokusů nebyl signifikantně variabilnější u tropických druhů. Druhy se 

signifikantně nelišili ani v heterozygotnosti (gene diversity, Graf 9).  

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Graf 8:  Srovnání allelic richness metodou jednostranného randomizačního testu.  

 

 

Graf 9:  Srovnání gene diversity metodou jednostranného randomizačního testu.  
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Tab. 12: Frekvence privátních alel u tropických a temperátních druhů. 

 

Nízká frekvence privátních alel u tropických a 

temperátních druhů je velice nízká a tedy tyto dvě 

skupiny nemůžeme rozřazovat na základě diferenciace 

v těchto kandidátních genech (Tab. 12). Privátní alela 

175 u lokusu NPAS2 byla nalezena pouze u jednoho 

druhu a tím je Ficedula albicollis.   
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Korespondenční analýza a analýza hlavních koordinát ukázala, že při srovnání tropických a 

temperátních druhů jakožto populací nevidíme genetickou strukturu. Tropické a temperátní druhy 

netvoří bližší klastry (Graf 10).  

 

 

Graf 10: Analýza hlavních koordinát neukázala rozdělení jedinců na tropické a temperátní 

druhy.  

Graf 11: Korespondenční mapa skupin tropických a temperátních druhů na základě kandidátních genů.  

Korespondenční mapa nám ukazuje, že tropické a temperátní druhy netvoří vzájemně si bližší 

skupiny na základě kandidátních genů. Vybočující skupinou je Ficedula albicollis s privátní alelou na 

lokusu NPAS2 (Graf 11).  
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Carpodacus erythrinus 

 

Frekvenční analýza (program GeneAlEx) genotypů kandidátních genů hýla rudého odhalila nízký 

počet a frekvenci privátních alel u obou populací (Tab. 13). Nejvíce privátních alel bylo nalezeno na 

lokusu ADCYAP1. Na tomto lokusu se nacházely 4 privátní alely u populace C. e. erythrinus a 3 

privátní alely u populace C. e. kubanensis. Nejfrekventovanější privátní alelou byla ADCYAP1 alela 167 

s frekvencí výskytu 0,047 což odpovídá 4 alelám z 86. Vzácnost privátních alel naznačuje, že 

zkoumané lokusy nebudou tím řídícím mechanismem stojícím za různými tahovými trasami hýla 

rudého. Celková frekvence alel kandidátních genů se mezi danými populacemi výrazně neliší (Graf 

12).  

Tab. 13: Frekvence privátních alel kandidátních genů dvou populací hýla rudého. CZG = C. e. erythrinus; BulTur = 

C. e. kubanensis 

 

 

  

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 



53 
 

 

Graf 12: Frekvence alel jednotlivých kandidátních lokusů u dvou populací hýla rudého. 
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Z výsledků korespondenční analýzy genotypů kandidátních lokusů můžeme vidět, že dvě 

populace hýla rudého v těchto lokusech neliší (Graf 13). Tato analýza slouží spíše jako zobrazovací 

metoda a pro průkaznost pozorované patrnosti bylo potřeba výsledek ověřit.  

 

Graf 13: Graf zobrazující výsledky korespondenční analýzy kandidátních genů u hýla rudého. Žlutou barvou jsou 

znázorněni jedinci patřící k poddruhu C.e.erythrinus, modrou barvou pak jedinci patřící k poddruhu 

C.e.kubanensis. 

Výsledek jsem ověřila metodou výpočtu Fst a analýzou molekulární variance (AMOVA). 

Párové Fst populací hýla rudého signifikantně neprokázalo žádnou významnou genetickou 

diferenciaci (p > 0,05) mezi dvěma poddruhy u kandidátních lokusů (Tab. 14). Fst hodnota u 

neutrálních mikrosatelitů byla sice nízká, ale průkazně se lišila od nuly (p <0,05). Genetická diverzita 

neutrálních mikrosatelitů dvou populací hýla rudého byla vysvětlena v 1% rozdílností mezi 

populacemi (Graf 14). 

 

Tab. 14: Hodnoty Fst pro jednotlivé lokusy a celkově pro kandidátní geny (KG) a neutrální mikrosatelity (NM) 

získané párovým testováním.  
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Graf 14: Zobrazení rozložení genetické diverzity v rámci zkoumaných populací hýla rudého. 

 

Grafické zobrazení výsledků Bayesiánské admixture analýzy z programu Structure potvrzuje 

výsledek, že se tyto dvě populace geneticky neliší ve sledovaných kandidátních lokusech (Graf 15). 

Graf zobrazuje pravděpodobnost, že jedinec patří do dané populace. Zde vidíme, že program není 

schopen jedince rozdělit do dvou skupin na základě genetické diverzity. 

 

Graf 15:  Grafické zobrazení pravděpodobnosti příslušnosti jedinců k jednotlivým populacím.  
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Výsledky korespondenční analýzy neutrálních mikrosatelitů ukazují, že zkoumaní jedinci 

vykazují populační strukturu základě jejich genetické diverzity neutrálních mikrosatelitů (Graf 16).  

 

Graf 16: Korespondenční mapa zobrazující blízkost jedinců obou populací hýla rudého. Žlutou barvou jsou 

znázorněni jedinci patřící k poddruhu C.e.erythrinus, modrou barvou pak jedinci patřící k poddruhu 

C.e.kubanensis. 

 Stejný výsledek se potvrdil i v programu Structure (Graf 17).  

 

Graf 17:  Grafické zobrazení pravděpodobnosti příslušnosti jedinců k jednotlivým populacím.  

 

Shrnutí výsledků 

 

Ve své práci jsem se snažila ověřit předpoklad, že temperátní druhy budou mít oproti druhům 

tropickým sníženou variabilitu v genech souvisejících s načasováním cirkanuálního cyklu a s migrací. 

Výsledky randomizačních oboustranných testů neutrálních mikrosatelitů ukázaly signifikantně 

sníženou allelic richness i gene diversity u tropických druhů. Jednostranné randomizační testy lokusů 

kandidátních genů neukázaly signifikantně sníženou variabilitu u temperátních druhů.  
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 V druhé části své práce, ve které jsem se zabývala dvěma populacemi hýla rudého, jsem 

zjistila, že tyto dvě populace se geneticky signifikantně neliší ani na lokusech kandidátních genů, ani 

na lokusech neutrálních mikrosatelitů. 
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Diskuze  

 

V posledních letech se hodně studovaným tématem staly biorytmy a geny s nimi spojené. Asociační 

studie se zaměřovaly na kandidátní geny, které se s danými vlastnostmi spojují. Studovány byly jak 

druhy chované v zajetí, tak druhy žijící volně. Vztahy genů a behaviorálního fenotypu volně žijících, 

nemodelových organismů bylo možné díky tomu, že si geny zachovávají svou funkci i u fylogeneticky 

velmi vzdálených linií (Fitzpatrick et al., 2005). Některé asociační studie vysvětlovaly výsledný fenotyp 

vlivem jedné alely. Například u vlaštovek obecných bylo zpoždění odletu na hnízdiště a tedy opoždění 

celého hnízdění spojováno s delší alelou na CLOCK lokusu. Jiné studie spojovaly délku Clock alel 

s geografickým rozšířením a tím souvisejícím načasováním odletu na hnízdiště. Vysvětlovaly délku alel 

jednoho lokusu jako adaptaci k včasnému odletu na hnízdiště v závislosti na latitudě. Asociační studie 

byly ve svých výsledcích velmi nekonzistentní.  

   

Diverzita tropických a temperátních druhů 

 

Pro srovnání diverzity tropických a temperátních druhů jsem získala genotypy skoro 500 jedinců z 6 

čeledí. Studovanými tropickými druhy byly Linurgus olivaceus, Crithagra burtoni, Oreocossypha 

isabellae, Muscicapa adusta, Passer griseus, Turdus pelios, Sylvia abyssinica a Bradypterus lopezi. 

Mezi studované temperátní druhy jsem zařadila druhy Chloris chloris, Serinus serinus, Erithacus 

rubecula, Ficedula albicollis, Passer domesticus, Turdus merula, Sylvia atricapilla a Locustella 

luscinioides. Nejprve jsem prověřila, jak se liší genetická variabilita lokusů neutrálních mikrosatelitů 

mezi tropickými a temperátními druhy. K tomu jsem využila oboustranné randomizační testy 

programu FSTAT. Nalezla jsem u tropických druhů nižší genetickou diverzitu neutrálních 

mikrosatelitů.  

Frekvence alel 
 

 Nejčastěji studovaným kandidátním genem v souvislosti s biorytmy byl CLOCK. Na tomto 

lokusu jsem našla celkově nízkou míru polymorfismu. Počet alel se pohyboval od 1 do 5. Monomorfní 

byl tento lokus u 4 druhů (Erithacus rubecula, Crithagra burtoni, Passer domesticus, Passer griseus). U 

pěti druhů jsem našla pouze dvě alely (Ficedulla albicollis, Muscicapa adusta, Turdus merula, 

Locustella luscinioides, Bradypterus lopezi a Sylvia abyssinica). Pozorovaná heterozygotnost byla také 

v průměru nízká. Tato zjištění odpovídají údajům předešlých studií (Bazzi et al., 2015; Caprioli et al., 

2012; Chakarov et al., 2013; Dor, Lovette, et al., 2011; Johnsen et al., 2007; Liedvogel & Sheldon, 
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2010). Naopak u druhů Cyanistes caeruleus a Luscinia svecica (Johnsen et al., 2007), Saxicola rubetra 

(Saino et al., 2015) a Junco (Peterson et al., 2013) byl nalezen podstatně vyšší počet alel, dokonce až 

9. U druhu Sylvia atricapilla nalezli Jakob C. Mueller et al., (2011) 8 alel na CLOCK lokusu, zatímco 

v mé práci jsem objevila pouze 3 alely. Dalším genem studovaným v souvislosti s biorytmy je NPAS2. 

U tohoto genu jsem zjistila ještě menší variabilitu než u předešlého lokusu. Počet alel se pohyboval 

od 1 do 4, ale nejčastěji byl lokus monomorfní nebo se 2 alelami. Tato zjištění souhlasí s výsledky 

studií dělaných na druhu Sylvia atricapilla (Jakob C. Mueller et al., 2011) a Buteo buteo (Chakarov et 

al., 2013). Naopak Tachycinetta bicolor (Bourret & Garant, 2015) a Phylloscopus trochillus (Bazzi et 

al., 2017) měli v předchozích studiích vyšší počet alel. U budníčka to bylo 5 alel, u vlaštovky dokonce 

7. Na CREB1 lokusu jsem, stejně jako předešlé studie (Bazzi et al., 2017; Bourret & Garant, 2015; 

Chakarov et al., 2013; Jakob C. Mueller et al., 2011), nalezla velký rozptyl počtů alel u různých druhů. 

U afrického druhu Bradypterus lopezi byl tento lokus monomorfní, zatímco Passer domesticus měl 14 

alel na tomto lokusu. U druhu Sylvia atricapilla jsem našla pouze 1 alelu na lokusu SERT, zatímco 

studie Jakob C. Mueller et al., (2011) nalezli 3 alely. ADCYAP1 lokus byl v mé práci hodně polymorfní, 

počet alel se pohyboval od 4 do 12. Toto zjištění souhlasí s předchozími studiemi tohoto lokusu 

(např.: Bazzi et al., 2015; Chakarov et al., 2013; Peterson et al., 2013) Můžeme tedy vidět, že počty 

alel se výrazně liší u různých druhů, ale i vnitrodruhově. Nenašla jsem žádnou patrnost variability u 

migrantů na dlouhou vzdálenost.  
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Snížená variabilita tropických druhů 
 

Předpokládala jsem vliv stabilizující selekce na lokusech kandidátních genů souvisejících s biorytmy u 

temperátních druhů ptáků, protože v prostředí v jakém tyto druhy žijí a harmonogram jejich 

životního cyklu je citlivý na načasování. Vlivem stabilizující selekce by se tedy dala očekávat u těchto 

druhů snížená genetická variabilita v kandidátních genech, protože stabilizující selekce upřednostňuje 

průměrné fenotypy a z populace odstraňuje fenotypy extrémní. Jednostranné randomizační testy 

genetické variability kandidátních lokusů, kde jsem předpokládala nižší genetickou variabilitu u 

temperátních druhů, tento můj předpoklad nepotvrdily. Tato analýza nepřinesla signifikantní 

výsledek. Kontrolní analýza neutrálních mikrosatelitů ukázala snížení genetické variability u 

tropických druhů, což by mohlo být důvodem, proč se nám nepodařilo naši hypotézu potvrdit. Při 

porovnávání mohlo snížení celkové genetické variability u tropických druhů zastřít vliv stabilizující 

selekce u temperátních druhů. Snížení genetické variability může mít mnoho příčin, a proto musíme 

být při interpretaci takových výsledků opatrní.  Snížení genetické variability u tropických druhů mohlo 

být způsobeno chybou při sběru dat, pokud byli genotypováni příbuzní jedinci.Toto ale není 

pravděpodobná příčina, protože vzorky temperátních druhů byly sbírány podobným způsobem. 

Snížení genetické variability a heterozygotnosti v populaci může být způsobeno například 

inbreedingem (Charlesworth, 2003). Ptáci v tropech mají nižší populační velikosti a ta je dalším 

faktorem ovlivňujícím genetickou diverzitu (Frankham, 1996). Genetická variabilita může být 

ovlivněna i životním tempem daných organismů. Mutační rychlost je spojována s rychlostí 

metabolismu (Martin & Palumbi, 1993). Rychlost metabolismu je u ptáků spojována s prostředím, ve 

kterém žijí (Weathers, 1979). Tropické druhy ptáků mají nižší bazální metabolický výdej (Bushuev et 

al., 2018), zatímco temperátní druhy mají rychlejší životní tempo a vyšší metabolismus. Tedy snížená 

genetická variabilita u tropických druhů ptáků může být vysvětlena jejich způsobem života.  

Tropické druhy, blízce příbuzné druhům temperátním, jsou spíše horské druhy a nížinné 

tropické čeledi nemají v temperátním pásu většinou žádné zástupce. V horském prostředí funguje 

sezóna do určité míry také. Dalším faktorem, který může významně přispívat k sezónnosti prostředí, 

jsou období dešťů. Ačkoliv mají africké druhy delší hnízdní období, často i po celý rok, může být 

hnízdění časováno v závislosti na těchto obdobích (viz. Bradypterus lopezi).  
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Carpodacus erythrinus 

 

Dalším zkoumaným druhem v mé práci byl hýl rudý. U dvou poddruhů hýla rudého byly nalezeny 

odlišné tahové trasy, ačkoliv areál zimoviště byl totožný (Klvaňa et al., 2014). Snažila jsem se zjistit, 

zda neobjevím vztah mezi genotypem kandidátních genů a migrační trasou. Jedinci odchycení 

v Čechách a v Německu patřili k poddruhu Carpodacus erythrinus erythrinus, zatím co jedinci 

odchycení v Bulharsku a Turecku patřili k poddruhu Carpodacus erythrinus kubanensis. Ve své práci 

jsem ve zkoumaných vzorcích našla populační strukturu pouze na lokusech neutrálních mikrosatelitů. 

Poddruhy se ale geneticky nelišily na kandidátních lokusech. Rozdíl mezi populacemi byl u 

neutrálních mikrosatelitů sice malý, ale signifikantně nenulový. Jasné vymezení poddruhu C. e. 

kubanensis bylo dříve potvrzeno na základě mitochondriální DNA (Pavlova et al., 2005; Šašková, 

2010). Tento rozdíl může být způsoben rychlejší mutační rychlostí mitochondriální DNA oproti 

jaderné (Brown, George, JR., & Wilson, 1979). Ve své práci jsem se zabývala mikrosatelitovými 

lokusy, které ačkoliv se nacházejí na jaderné DNA, vykazují také vyšší mutační rychlosti. Mutační 

rychlost mikrosatelitových úseků se může různit i mezi alelami (Schlotterer, Ritter, Harr, & Brem, 

1998; Whittaker et al., 2003). Počty privátních alel byly u jednotlivých populací velmi málo 

frekventované, což by mohlo naznačovat, že tyto poddruhy nejsou izolované a dochází mezi nimi 

k velkému toku genů. Toto ale vyvrací studie Hunget al. , (2013), která na základě mitochondriální 

DNA a genů vázaných na pohlaví nezjistila žádný tok genů mezi poddruhy. U jiných druhů byly alely 

spojovány přímo s rozdílným fenotypem. Například u vlaštovky obecné bylo načasování migrace 

opožděno u jedinců nesoucí konkrétní alelu Q8 (Dor et al., 2011). Je tedy zvláštní, že u jedinců s takto 

odlišným fenotypem nebyl nalezen žádný významný rozdíl ve výskytu alel. Velikost vzorků se mezi 

těmito studiemi nelišila. Vliv genotypu na výsledný migrační fenotyp se zřejmě může hodně lišit mezi 

druhy. Dalším možným vysvětlením tohoto výsledku je, že vybrané lokusy těchto genů nejsou zrovna 

těmi, které u tohoto druhu odpovídají za výsledný migrační fenotyp. Zdá se, že odhalit souvislosti 

týkající se tahových tras hýla rudého nebude tak snadné. Podle připravované studie Lisovski et al. se 

zdá, že stejně jako u severských populací (Stach et al., 2016), se tahová trasa hýlů z Německa liší mezi 

jarní a podzimní migrací, tedy jsou schopni následovat obě trasy. Toto schéma se nepotvrdilo u české 

populace. Je možné, že u hýlů není tahová trasa dána variabilitou genotypu, ale třeba je řízena jinými 

epigenetickými nebo environmentálními faktory.  

Výsledek mojí práce ukazuje na to, že řízení migrace a biorytmů celkově bude velice komplexní 

mechanismus, který nebude jednoduché rozkrýt.  
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Závěr 

Tato práce se sestávala ze dvou hlavních částí. V první části své práce jsem se snažila ověřit hypotézu, 

že u temperátních druhů ptáků, které žijí ve vysoce sezónních podmínkách a podnikají každoroční 

migrace na vzdálená zimoviště, jsou tyto geny pod vlivem stabilizující selekce. Vliv stabilizující selekce 

jsme na tyto geny předpokládaly z toho důvodu, že pokud jsou tyto geny zodpovědné za správné 

načasování migrace a jiných událostí cirkanuálního cyklus, jsou pro tyto druhy životně důležité. Tedy 

jsem předpokládala sníženou genetickou variabilitu na mikrosatelitových lokusech kandidátních genů 

u temperátních druhů oproti druhům tropický. Tento vztah se nám neukázal, což může být 

způsobeno celkově sníženou genetickou variabilitou u tropických druhů z neznámého důvodu. 

V druhé části své práce jsem se zabývala dvěma poddruhy hýla rudého, konkrétně středoevropským 

Carpodacus erythrinus erythrinus a východním poddruhem Carpodacus erythrinus kubanensis. U 

těchto dvou populací bylo díky geolokátorovým studiím zjištěno, že se jejich tahové trasy liší, ačkoliv 

areál zimoviště je stejný. Snažila jsem se tedy zjistit, zda jsou tyto dvě populace geneticky odlišné na 

lokusech kandidátních genů, které by měli s migrací souviset. Neobjevila jsem genetickou diferenciaci 

na lokusech souvisejích s biorytmy. Nna lokusech neutrálních mikrosatelitů se ukázala slabá 

populační struktura. V dalších pracích by bylo potřeba sledovat i další možné vlivy, které by mohly ve 

spolupráci s genotypem ovlivňovat výsledný fenotyp migračního chování.  
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