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Abstrakt

Vik obecny (Canis lupus) je Siroce rozsifena Selma holarktického arealu, jehoz geneticka
struktura odrazi kombinaci historickych udalosti a evolu¢nich procesi. Geneticka diferenciace
vi¢ich populaci vznikala pfevazné béhem pleistocénu v dasledku izolace v glacidlnich
refugiich, zatimco opétovné kontakty mezi liniemi (vnitrodruhové retikulacni procesy) vedly
k vyméné genetického materidlu. Mezidruhové retikulacni procesy, jako je hybridizace
s ptibuznymi druhy rodu Canis, zdsadné ovlivnily vyvoj n¢kterych populaci. K nejvyraznéjsim
piipadiim patii genovy tok mezi vlky a kojoty ve vychodni ¢asti Severni Ameriky ¢i introgrese
psich alel do vi¢ich populacich. Zjisténé vzorce divergence a admixture poskytuji podrobné&jsi
vhled do evolu¢ni dynamiky druhu a ukazuji, Ze jeho vyvoj byl formovan jak izolaci, tak

opakovanym genovym tokem mezi liniemi i druhy.

Klic¢ova slova: vlk obecny, canis lupus, fylogeografie, admixture, hybridizace



Abstract

The grey wolf (Canis lupus) is a predator widely distributed across the Holarctic, and its genetic
structure reflects a combination of historical events and evolutionary processes. The genetic
differentiation of wolf populations mostly occurred during the Pleistocene due to isolation
in glacial refugia. Subsequent contact between lineages (intraspecific reticulate processes) led
to gene flow. Interspecific reticulate processes, such as hybridization with related Canis
species, have significantly shaped the genomes of certain populations. Notable examples
include gene flow between wolves and coyotes in eastern North America, and introgression of
dog’s alleles into wolve’s populations. The observed patterns of divergence and admixture
provide a detailed insight into the evolutionary dynamics of the species demonstrating that its
development has been shaped by both long-term isolation and repeated gene exchange across

lineages and species.
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1. Uvod

Fylogeografie jako multidisciplinarni obor propojuje molekularni genetiku s biogeografii
a ekologickou historii, pfi¢emz se snazi rekonstruovat prostorové a ¢asové vzorce genetické
diverzity uvnitt druhu (*Avise et al., 1987). Jednim z modelovych druhti v této oblasti je vlk
obecny (Canis lupus), ktery je, diky své Siroké ekologické plasticité a rozsdhlému aredlu
rozsifeni, idealnim objektem pro zkoumani biogeografickych procesi v meétitku celych

kontinentt (Pilot et al., 2010).

Evolu¢ni historie vlka obecného je tizce spjata s klimatickymi zménami pleistocénu, které mely
vliv na populacni strukturu druhu (Kurtén a Anderson, 1980; Loog et al., 2020). Genetické
rekonstrukce naznacuji, Zze béhem tohoto obdobi dochazelo k opakovanym fluktuacim, které
byly fizeny stfidanim glacialti a interglacialt (Leonard et al., 2007; Pilot et al., 2010). Tyto
klimatické cykly podporovaly izolaci populaci v refugijnich oblastech, ¢imz doslo k vytvoreni

riznorodych genetickych struktur (Pilot et al., 2010; Hulva et al., 2024).

Diky molekuldrnim datiim, zejména mitochondridlni DNA, bylo mozné identifikovat hlavni
vyvojové linie vlka obecného (Pilot et al., 2010; Zhang et al., 2014; Hennelly et al., 2024).
Kazda z téchto linii se adaptovala na specifické ekologické podminky a jeji diferenciace odrazi
jak historické biogeografické procesy, tak souc¢asnou ekologickou selekci (Leonard et

al., 2014; Wang et al., 2022).

Kromé diverzifikace vSak vyvoj vlka obecného vyrazné ovlivnila i retikulace — procesy
hybridizace a genetické introgrese. Hybridizace vlkia s jinymi druhy rodu Canis, jako jsou psi
nebo kojoti, vedla ke vzniku komplexnich genomovych struktur, které rozostiuji klasické
fylogenetické vztahy a predstavuji vyzvu pro taxonomii a ochranu piirody (Pilot et
al., 2018; Gopalakrishnan et al., 2018). V nékterych piipadech vSak mutze mit introgrese

1 pozitivni evolu¢ni vyznam (Wang et al., 2020).

Cilem této prace je popsat fylogeografickou strukturu vlka obecného s diirazem na dva hlavni
evolu¢ni mechanismy — diferenciaci a retikulaci. Prace shrnuje poznatky o vyvoji jednotlivych
linii a analyzuje hybridiza¢ni udalosti, které formuji soucasné genetické vzorce napiic¢ jeho

arealem.



2. Fylogeografie vlka obecného

VIk obecny byl béhem pleistocénu a holocénu rozsiten po celé severni polokouli a jako jeden
z mala velkych masozravci prezil vymirani megafauny na konci pleistocénu (Kurtén
a Anderson, 1980; Loog et al., 2020). Obdobi pleistocénu trvalo ptiblizné od 2,6 milionu do
11 700 let pred soucasnosti (Loog et al., 2020). Bylo provazeno zménami v potravnich
sitich, které vedly k vyhynuti mnoha velkych predatort, vcetné nékterych vi¢ich populaci
(Loog et al., 2020). Vymirani megafauny mélo vyznamny dopad na genetickou diverzitu
pleistocennich vlkti (Leonard et al., 2007). Genetické studie naznacuji, ze béhem tohoto obdobi
doslo k popula¢nim bottleneckiim, kdy pivodni genetické linie pleistocenich vlki byly
nahrazeny novymi populacemi, které¢ se rozsifily z oblasti Beringie (Loog et al., 2020).
Rozsiteni vlka z této oblasti bylo pravdépodobné umoznéno relativné stabilnim klimatem
Beringie a to v dobg&, kdy jiné ¢asti Eurasie a Severni Ameriky zazivaly vyrazné klimatické

fluktuace (Clark et al., 2012).

Béhem Pleistocénu a Holocénu bylo rozsifeni vlkii ovlivnéno stfidanim glacialii a interglacialt
(Pilot et al., 2010). VI¢i populace byly izolovany v riznych glacidlnich Utoc¢iStich, coz
zpusobilo jejich genetickou diferenciaci (Pilot et al., 2010). Predpoklada se, ze vici a dalsi
druhy vyuzivali béhem glacidlnich obdobi refugia a to v Evropé€ na Pyrenejském, Apeninském
a Balkanském poloostrové, v Severni Americe v oblasti Beringie, a v Asii na Tibetské nahorni
plosiné a Indickém subkontinentu (Pilot et al., 2010; Loog et al., 2020; Srinivas
a Jhala, 2024; Henelly et al., 2024).

V obdobi glaciali se nékteré populace vlkii stahovali do jiznéjSich oblasti, zatimco
v interglacidlech, kdy doslo k ustupu ledovcl, mohly opét kolonizovat severnéjsi oblasti
(Leonard et al.,, 2007). Tyto klimatické cykly, které zahrnovaly posuny vegetacnich
past, zmény v dostupnosti kofisti a promény krajiny (Loog et al., 2020), vedly k opakovanym
expanzim a kontrakcim vi¢ich populaci (Avise et al., 1998). Nalezy, jako jsou fosilni
pozustatky vlka z riznych lokalit, poskytuji diikazy o jejich ptfitomnosti v riznych oblastech
béhem pleistocénu (Loog et al., 2020).

Fosilni vlci z pleistocénu, pochézejici z riiznych ¢asti historického arealu vlka obecného, nesli
casto mitochondriélni linie, které se dnes jiz nevyskytuji. To naznacuje, Ze tyto linie vymizely
a byly nahrazeny liniemi soucasnych populaci. Zajimavym piikladem je genom vlka

z Taimyrského poloostrova, jehoZ jadernda DNA se vyrazné 1i8i od dneSnich vlki, zatimco
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mitochondridlni DNA je témé&f totozna s tou, kterou nesou soucasni vici. Tento nesoulad mtze
byt vysledkem post-divergentniho genového toku (Pilot et al., 2019). Analyzy kompletnich
genomil navic ukézaly, Ze vSichni dneSni vlci 1 psi pochdzeji z jediné prapivodni
populace, kterd existovala jiz ptred vice nez 20 000 lety (Freedman et al., 2014; Loog et

al., 2020).

Zatimco pleistocenni genetickd diverzita byla ovlivnéna rozsahlymi klimatickymi zménami
a izolaci populaci, fylogeografii holocennich vlki zacaly formovat i dalsi faktory. Jejich rozsah
byl v poslednich staletich vyrazné omezen lidskou ¢innosti a ubytkem ptirozeného prostiedi
(Leonard et al., 2005; Ersmark et al., 2016). Vlci jsou ale ptizptisobivi a diky své vysoké
mobilit¢ dokazi prekonavat geografické bariéry a jsou schopni urazit n€kolik stovek az tisic
kilometrt (Ciucci et al., 2009). Tato schopnost disperze mize branit dlouhodobému vytvaieni

stabilnich fylogeografickych struktur (Ersmark et al., 2016).

Fylogeografie ma vyznam i pro ochranu pfirody, protoze poméha identifikovat geneticky cenné
populace a vymezit evoluéné¢ vyznamné jednotky (ESU), ktera je klicova pro efektivni

management ohrozenych druhii (Moritz, 1994).

3. Diferenciace vlka obecného

Diferenciace vlki je izce spojena s postglacialni rekolonizaci a ekologickymi zménami, které
nastaly po skonceni posledniho glacidlnitho maxima (Pilot et al., 2010). Pro studium téchto
procesti se Casto vyuzivaji genetické markery jako mitochondridlni DNA, protoZe umoziiuje
rekonstruovat mateiské linie, identifikovat haplotypy a sledovat historické rozsifeni populaci
(*Avise et al., 1987; Avise et al., 1998; Pilot et al., 2010). Vyhodou je i jeji vyuzitelnost pfi
analyze fosilniho materidlu, cozZ umoziuje sledovat vyhynulé linie (*Avise et al., 1987; Shapiro
a Hofreiter, 2012; Wei et al., 2020). Haploskupina pak sdruzuje vice ptibuznych haplotypii se
spole¢nym predkem (*Avise et al., 1987; Pilot et al., 2010). Na zaklad¢ studie Pilot 2010 bylo
identifikovano 75 haplotypti: 23 v Evropé, 30 v Asii, 18 v Severni Americe, 3 sdilené mezi
Evropou a Asii a 1 sdileny haplotyp mezi Evropou a Severni Amerikou (Obrazek 1.; Pilot et

al., 2010).



Haplotypes:
@ European

© Asian

® N.American
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‘900 e 00009
]
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Obrazek 1. Rozsireni haplotypu 1 a 2 u soucasnych a starovekych evropskych vikii (Pilot et al.,
2010)

V Evropé byly identifikovany dvé hlavni haploskupiny vlki, haploskupina 1 a haploskupina
2, které jsou vysledkem historickych klimatickych zmén a izolace populaci v glacialnich
refugiich. Haploskupina 1 je fixovana na Pyrenejsky poloostrov a ptevlada ve vychodni
Evropé, zatimco haploskupina 2 je fixovana na Apeninsky poloostrov (Obrazek 2.; Pilot et
al., 2010). Alpinska populace vlkii pochazi z izolované italské populace na Apeninském
poloostrové a vyznacuje se unikatnim haplotypem patiicim do haploskupiny 2, které je spojena
s vyhynulou linii rozsifenou v Eurasii a Severni Americe béhem pozdniho pleistocénu. Naproti
tomu stfedoevropska populace patii do haploskupiny 1, kterd po poslednim glacidlnim maximu
nabyla na cCetnosti, a v poslednich tisiciletich ptevladla nad haploskupinou 2 (Hulva et

al., 2024). To je pravdépodobné¢ diisledkem environmentalnich a ekologickych zmén, k nimz



doslo po poslednim glacidlnim maximu (Hulva et al., 2024), jelikoz haploskupiny vlki
z pleistocénu tak vykazuji vysSSi genetickou diverzitu nez soucasni vici a analyzy
mitochondridlni DNA ukazuji, Ze ob¢ haploskupiny byly rozsiteny po celé Eurasii (Leonard et

al., 2007).

Haplotypes from haplogroup 1:  /\ Extant A Ancient
Haplotypes from haplogroup 2: @ Extant @ Ancient

Obrazek 2. Geografickeé rozlozeni haploskupin vikit obecnych v Evropé (Pilot et al., 2010)

U soucasnych vlkii v Severni Americe se vyskytuje pouze haploskupina 1 (Pilot et al., 2010).
Genetické studie naznacuji, Ze moderni holarkti¢ti vlci pochazeji z populace, ktera se zacala
Sifit béhem pozdniho pleistocénu, pravdépodobné v reakci na ekologické tlaky (Loog et
al., 2020; Pilot et al., 2010). K rozsifeni vlki do Severni Ameriky doSlo beéhem existence
pevninského mostu mezi Eurésii a Severni Amerikou, a pfed spojenim Kordilleranského
a Laurentidského ledovcového Stitu pied 23 000 lety (Kobliimer, 2016). Beringijsky pevninsky
most, tvofeny v dnesni oblasti Beringova prulivu, sehral zasadni roli v Sifeni mnoha druhti mezi
kontinenty. Tento most byl periodicky piistupny pii poklesu motskych hladin, zejména béhem

maxim glacidlnich obdobi, a slouzil jako koridor pro migraci fauny v obou smérech (Goebel et
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al., 2008). Pleistocenni pevninské mosty umoznily také kolonizaci japonskych ostrovi
(Kobliimer, 2016), avSak pro vyvoj vlkl byla primarni pravé Beringie, kterd fungovala nejen
jako most, ale také jako refugium. Analyzy ancient DNA ukazuji, ze populace vlka jizné od
ledovcovych §tith byla geneticky velmi podobna vlkim z Beringie (Loog et al., 2020).
K zaplaveni beringijského pevninského mostu doslo pfed 11 000 lety, ¢imZ doSlo k pferuSeni
pozemni cesty mezi Asii a Severni Amerikou a nésledné izolaci populaci na obou stranach
(Jakobsson et al., 2017). Jedinci s haploskupinou 2 byli zaznamenéni pouze z pleistocénnich
fosilii (Hulva et al., 2018). Haploskupiny americkych vlkli jsou bazalni vii¢i souCasnym
vlkiim, coz naznacuje, Ze moderni severoamericti vlci nejsou ptimymi potomky pleistocenich
vlkt. Témeét vsichni moderni holarkticti vici sdileji spolecny ptvod, zatimco pleistocenni
severoamericti vlci jsou fylogeneticky spojeni s odliSnou skupinou modernich evropskych

haplotypti (Leonard et al., 2007).

Mimo Evropu a Severni Ameriku vykazuji odlisné haploskupiny i asijské linie viki. Tibetska
populace je charakteristickd haploskupinou T1, ktera je evolu¢né adaptovana na podminky
vysoké nadmotské vysky (Zhang et al., 2014), zatimco indickd linie nese haploskupinu
I1, spojenou s aridnimi ekosystémy Indického subkontinentu (Wang et al., 2022). Haplotypy
indickych a tibetskych vlka jsou vyrazné odlisné a oddélené vice nez Sesti mutacemi, coz
ptekracuje prah 95 % parsimonialniho spojeni, a tvoii tak samostatné vyvojové linie (Pilot et

al., 2010).

Fylogenetické studie ukazuji, Ze indickd linie se oddé¢lila jako prvni, néasledovala tibetska
a teprve poté holarkticka linie (Obrazek 3.; Hennelly et al., 2021). Divergence indickych vik
nastala pravdépodobné pted vice nez 250 000 lety, ¢imz se fadi mezi nejbazalngjsi linii v rdmci
druhu (Sharma et al., 2004; Loog et al., 2020). Tibetsti vilci divergovali kratce poté, pfiCemz

zustavali dlouhodobé izolovani na Tibetské ndhorni plosSing.



Obrazek 3. Geografické rozsireni tri hlavnich mitochondrialnich linii Canis lupus (Hennelly

etal, 2021).

Podle studie Aggarwal et al. (2007) jsou dv€ populace vlki indickych a himéalajskych geneticky
vyrazné odlisné nejen od sebe navzajem, ale také od vsSech ostatnich vlkt, véetné poddruhi
C. lupus chanco a C. lupus pallipes. Genetickd analyza mitochondridlniho cytochromu b
potvrdila jejich samostatnost, coz vedlo autory k navrhu uznat tyto populace jako samostatné

druhy Canis himalayensis a Canis indica (Aggarwal et al., 2007).

3.1. Indicka linie

Vlci indické linie (Canis lupus pallipes) obyvaji suché a travnaté oblasti indického
subkontinentu a preferuji oteviené niZinné biotopy (Shrinivas, 2024). Vyskytuji se zejména
v zépadni Indii v krajin¢ Saurashtra-Kachchh-Thar. Vyznamné populace se vyskytuji také
v Madhjapradési, Radzasthdnu, GudZaratu a Maharastie (Jhala et al., 2022). Vlci v jihozépadni
roz§ifenim této linie (Hennelly et al., 2024). Indicti vlci patii mezi nejmensi vlky na svéte

(Hennelly et al., 2024) a jsou jedinymi vlky, ktefi se rozmnozuji v zim¢ (Shrinivas, 2024).

Indické linie se odd¢lila od ostatnich vlki behem glacidlnich obdobi, kdy byla izolovdna na

indickém subkontinentu (Wang et al., 2022). Studie mtDNA z roku 2004 potvrzuje, ze vlci



indicti pfedstavuji vyrazné odliSnou linii od ostatnich vlka a pst a tvoii jejich sesterskou linii

(Sharma et al., 2004).

Jejich stav je vSak nejisty. Populace je odhadovana na ptiblizné 3 100 dospélych jedinct, coz
je srovnatelné s populaci tygrii v Indii (Jhala et al., 2022). Ochrana indickych vlkla je
naro¢na, protoze vétsina jejich populace zije mimo chranéné oblasti a v soucasnosti neexistuji
zadné cilené snahy o jejich ochranu (Hennelly et al., 2024). Tato otazka je obzvlast’ naléhava
v ptipad¢ vlka indického, ktery patii mezi nejohrozenéjsi populace vlkl na svété (Pilot et

al., 2021).

3.2 Tibetska linie

Tibetska linie vkt (Canis lupus chanco) se vyskytuje v jizni Asii. Obyva oblasti Himalaji
v Nepalu, Tibetskou ploSinu a horské oblasti stiedni Asie (Henelly et al., 2021; Henelly et
al., 2024). Tato oblast ma komplexni reliéf, ktery se formoval v disledku orogennich procest
béhem eocénu, kdy kolize Indie s Asii zptisobila vyzdvizeni Himalaji a Tibetské ploSiny
(Werhahn et al., 2020). OdliSeni vlki tibetskych bylo potvrzeno na ziaklad¢ analyzy
mitochondridlniho genomu a sekvenci genti ZFX (zinc-finger X-chromosomal) a ZFY (zinc-

finger Y-chromosomal) (Werhahn et al., 2017).

Tibetsti vlci jsou, ve srovnani s jinymi liniemi, vét$i a hustéji az vinité, coz jim poskytuje
izolaci proti chladnému klimatu vysokohorskych oblasti (Zhang et al., 2014; Hennelly et
al., 2024).

Tato linie si vytvofila adaptaci na vysokohorské prostiedi Qinghai-Tibetské ploSiny, ktera se
nachéazi ve vySce nad 3 000 m. Je to prostiedi s nizkou koncentraci kysliku, které vytvaii
selekéni tlak a adaptaci na hypoxické podminky. Mezi klicové geny spojené s témito
adaptacemi patfi EPAS1, ANGPTI a RYR2. Gen EPASI reguluje erytropoetin (EPO)
a vaskularni endotelidlni ristovy faktor (VEGF) pro zlepSeni pfenosu kysliku, ANGPTI1
podporuje zvysenou vaskularizaci tkani pro lepsi dodavku kysliku a RYR2 ovliviiuje srde¢ni

funkci prostednictvim uvoliovani vapniku (Zhang et al., 2014).

Navzdory jejim unikdtnim adaptacim a odlisSnému genetickému profilu zlstava tato linie
relativné malo prozkoumana (Werhahn et al., 2017; Hennely, 2024), piestoze se jejich celkovy
pocet odhaduje jen na 400—1000 jedincii (Srinivas a Jhala, 2024). S ohledem na jeji vzacnost

by bylo vhodné vénovat této populaci detailnéjsi vyzkum, jenz by mohl ptispét k jeji ochrané.
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3.3. Holarkticka linie

Holarkticka linie vlkd se vztahuje k soucasnym populacim vlki, které jsou rozsifeny po
holarktické oblasti, zahrnujici ¢asti Severni Ameriky, Evropy a Asie (Leonard et al., 2007). Je
to nejrozsifené;si a nejlépe prostudovana mezi liniemi vlka (Henelly et al., 2024). Jedinci této
linie se vyznacuji vétSimi télesnymi rozmeéry, mohutnou stavbou téla a hustou srsti
pfizpisobenou chladnéj$im klimatickym podminkdm (*Frame, 2004). Zbarveni srsti se
pohybuje od svétle Sedé¢ az po téméi Cernou, pfiCemz tmava varianta je, diky historické
hybridizaci s domacimi psy, Castéjsi v Severni Americe (Anderson et al., 2009). Zajimavosti
je,ze v ramci holarktické linie existuje vysokd genetickd variabilita a adaptivni
diverzifikace, umoznujici vikim osidlit Sirokou skélu ekosystémtl od tundry po smiSené lesy
mirného pasu (Pilot et al., 2010). Rozdily lze najit 1 ve fenotypové diverzité, kdy jedinci ze
severnich oblasti obvykle dosahuji vétSich télesnych rozmért nez ti z jiznich populaci (Hulva
et al., 2024). Tato linie je odli$na od jinych divergentnich linii vlkd jako jsou indicka a tibetska
(Henelly et al., 2021). Skupina vlkii je geneticky podobna napii¢ celym svym aredlem, piestoze
zahrnuje velké geografické izemi (Vila et al., 1999), a t¢éméf vSichni moderni holarktsti vici
sdileji spole¢ného piedka se severoamerickymi vlky z pozdniho pleistocénu (Leonard et
al., 2007). Tato linie odrazi masivni expanze, béhem pleistocénu napii¢ velkou ¢asti Eurasie
a do Severni Ameriky, s opakovanym genovym tokem mezi jejimi populacemi za poslednich

100 000 let (Henelly et al., 2024).

Béhem pozdniho pleistocénu prosla holarkticka linie n€kolika expanznimi vlnami, které ji
ptivedly do kontaktu s Indickym subkontinentem a Tibetskou ndhorni ploSinou. K této expanzi
pravdépodobné doslo, kdyz se holarkti¢ti vici rozsitili do oblasti, kde byly indické a tibetské
populace izolovany v glacialnich ttocistich (Henelly et al., 2024). Rozsiteni holarktické linie
do téchto oblasti vedlo ke vzniku kontaktnich zén s dalS$imi geneticky odliSnymi liniemi
vlkl, kde dochdzi k omezenému genovému toku a vytvareni jasnych genetickych hranic.

(Henelly et al., 2021)
4. Retikulace ve fylogeografii vlka obecného

Retikulace je evoluc¢ni proces, pii némz se genetické linie znovu propojuji skrze hybridizaci
nebo admixture. Na rozdil od klasické fylogeneze, zobrazované jako strom s oddélenymi

vétvemi, vytvaii retikulace slozitou sit’ evolu¢nich vztahti (Mallet, 2005; Arnold, 2009).



U rodu Canis je tento jev bézny. VSechny jeho druhy jsou schopné hybridizace vedouci ke
vzniku zivotaschopnych potomk, coz svéd¢i o neuplné reprodukéni izolaci (Hindrikson et
al., 2012). U vlka obecného dochazi ke genetickému miSeni jak mezi populacemi, tak mezi
druhy, naptiklad s kojoty nebo psy, ale 1 mezi jednotlivymi vI¢imi liniemi (Pilot et

al., 2010, Gopalakrishnan et al., 2018).

Hybridizace miize ptinaSet vyhodné genetické varianty, ale zaroven ohrozuje genetickou
integritu ne¢kterych druhti. To plati naptiklad pro vicka etiopského (Canis simensis) nebo
severoamerické druhy jako vlk rudohnédy (Canis rufus) a vlk lesni (Canis lycaon), jejichz
historie 1 sou€asnost jsou ovlivnény introgresi kojoti DNA (Gottelli et al., 1994; vonHoldt et

al., 2011; Stephens et al., 2015; Vilaga et al., 2023).

4.1. Hybridizace

Mezidruhova hybridizace hrala vyznamnou ulohu pfi adaptivni radiaci celého kladu vlka
obecného (Obrazek 4.; Gopalakrishnan et al., 2018). Umoznila rozsahly genovy tok mezi

riznymi druhy rodu Canis, ktery vedl ke genetickému obohaceni populaci a podpofil vznik

novych adaptaci. Tento proces vedl také ke vzniku hybridnich druhi (Gopalakrishnan et
al., 2018).

Dog

Grey wall - ELropean
Grey wall - Micklle Eastem

Gresy wall -

2 A
Grey wol -

Waorih Amesican

Coyale
Afnican golden walf -
Narhwestem

Adracan golden ol -
Easiern

Gokden mukalﬁ‘
Ethipian waoll ﬁ‘
Dhode ﬂh

Obrazek 4. Evolucni historie celedi psovitych (Canidae). Plné Sipky oznacuji znamé uddlosti

admixture, prerusované Sipky odkazuji na nové objevené vzorce genového toku.

(Gopalakrishnan et al., 2018).
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Hybridizace pifedstavuje vyznamny faktor formujici genetickou strukturu vI¢i populace

1 v soucasnosti, zejména v oblastech s antropogennim vlivem (*Randi, 2011).
4.1.1. Kojot prérijni

Jednim z nejlépe zdokumentovanych recentnich ptipadi hybridizace s vlky je kiiZeni s kojotem
(Canis latrans). Kojot je stiedné velka psovita Selma, kterd se vyskytuje predev§im v Severni
a Stfedni Americe a jejiz areal se od piivodniho zapadu Spojenych stath rozsitil téméi po celém

severoamerickém kontinentu, véetné méstskych oblasti (Way et al., 2010).

Hybridizace mezi vlky a kojoty je v Severni Americe rozSifena, pfi¢emz genetické studie
prokézaly pfitomnost kojoti DNA v historickych i soucasnych populacich vlkii v oblasti
Velkych jezer a jihovychodni Kanady (Bergstrom et al., 2022; Vilaca et al., 2023). Vlci a kojoti
patii do stejné vyvojové vétve rodu Canis a sdileji spoleéného predka, od kterého se oddélili
ptiblizné pied 1 az 2 miliony lety (Bergstrom et al., 2022; vonHoldt et al., 2011). Kojoti jsou
schopni hybridizovat jak s vlky, tak se psy, pfiéemz pravdépodobnost piifazeni kojotil k psimu
klastru se pohybovala mezi 0 a 15 % a k vI¢imu klastru mezi 0 a 7 % (Pilot et al., 2018).
K hybridizaci dochézi Casteji mezi samci vlki a samicemi kojotl (Hindrikson et al., 2012), tuto
asymetrii potvrzuje pritomnost vI¢i DNA v jaderném genomu, ale jeji absence

v mitochondrialnim genomu kojoti z Ohia (Monzon et al., 2014).

Hybridizace vlkli obecnych s kojoty se vyskytuje predev§sim v oblastech, kde je oslabena
socialni struktura vi¢ich smecek, coz je Casto dusledkem lidské ¢innosti (Stronen et al., 2012).
V  zapadni Casti  Severni Ameriky se hybridizace mezi vlky a kojoty
nevyskytuje, pravdépodobné kvuli silnému mezidruhovému antagonismu, ktery brani

uspeésnému pareni (Bergstrom et al., 2022).

Analyza staroveékych vlk ukazala, ze introgrese kojoti DNA probihala jiz v pleistocénu.
Mitochondridlni DNA kojotiho piivodu byla identifikovdana u dvou vlkli z oblasti
Yukonu, jejichz stafi bylo odhadnuto na vice nez 80 000 let (Bergstrom et al., 2022). Naopak

pétny tok genetické informace z vlki do kojot zjistén nebyl (Bergstrom et al., 2022).

Hybridizace miize hrat roli 1 ve vzniku novych druhii. Vik lesni (Canis lycaon) 1 vik rudohnédy
(Canis rufus) vznikly pravdépodobné v disledku historické hybridizace mezi ptislusniky rodu
Canis. VIk lesni je povazovan za vysledek kiiZeni vlka obecného a kojota, pficemz podle

genomovych dat doslo k oddéleni této linie od vlka pfiblizné pred 67 000 lety a k introgresi
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kojoti DNA asi pied 37 000 lety (Vilaga et al., 2023). Ackoli se u této linie v priitbéhu vyvoje
opakovan¢ vyskytovala hybridizace s jinymi druhy rodu Canis, genetické analyzy potvrzuji jeji
status samostatného druhu (Rutledge et al., 2010; Vilaga et al., 2023). Souc€asny vyskyt vlka
lesniho je omezen pievazné na jihovychodni Kanadu a severovychodni oblasti Spojenych stat.
Vlci lesni jsou, v porovnani s vlky obecnymi, mensi, Stihlejsi a casto tmavéji zbarveni (Nowak

et al., 2009).

Vlk rudohnédy mé spornou evoluéni historii. Podle vonHoldt et al. (2011) existuji tfi hlavni
hypotézy jeho plivodu: 1. jako samostatny severoamericky druh blizce pfibuzny Sedym vlkiim
starého svéta; 2. jako druh, ktery se vyvinul nezavisle z pfedka podobného kojotovi v novém
sveéte; nebo 3. jako hybridni populace vznikla kiizenim Sedych vlki a kojott. Genetické studie
ukazuji, Ze soucasné populace vlka rudohnédého nesou vysoky podil kojoti DNA, coZ vyrazné
komplikuje jeho taxonomické zatazeni (vonHoldt et al., 2011; vonHoldt et al., 2022). Navzdory
této genetické komplexité zprava Narodni akademie véd USA z roku 2019 potvrdila, ze Canis

rufus predstavuje samostatn¢ rozpoznatelny taxon (NASEM, 2019).

Podil kojoti ancestry je nejvyssi u vlkli rudohnédych, nizsi u vlki lesnich a vlkli z oblasti
(Sinding et al., 2018). Pficemz u vlkll rudohnédych je podil 40 % vlka a 60 % kojota, vlkl
lesnich 60 % vlka a 40 % kojota a vlkli z oblasti velkych jezer 75 % vlka a 25 % kojota (Sinding
etal., 2018).

Otazka plivodu vlkid rudohnédych a vlkl lesnich vSak zlstava predmétem védecké debaty.
Doposud neni jasné, zda vznikli hybridizaci vlka obecného a kojota, nebo ve vzniku téchto

druhti hrél roli 1 jiny zanikly canid (Sinding et al., 2018).
4.1.2. Sakal obecny

Dalsim druhem schopnym hybridizovat s vlkem je Sakal obecny (Canis aureus), sttedné velka
psovitd Selma pattici rovnéz do rodu Canis (Kazimirov et al., 2024). Jeho areal vyskytu
zahrnuje jizni Evropu, Blizky vychod, Indii a jizni Asii, pficemZ se §ifi smérem na sever
a zapad Evropy (Ninausz et al., 2023). Ackoliv jsou vlk obecny a Sakal obecny geneticky blizce
ptibuzni, pfimé diikazy o hybridizaci téchto dvou druhii ve volné pfirodé jsou zatim velmi
omezené. Ggenetické nalezy ale potvrzuji introgresi mezi Sakalem obecnym a vlkem africkym
v Izraeli (Ninausz et al., 2023). V jednom piipad¢ byl geneticky urcen jedinec odpovidajici

hybridu druhé generace (F2) mezi vlkem a Sakalem, coZ potvrzuje reprodukéni kompatibilitu
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téchto druhti (vzorek z roku 2021) (Kazimirov et al., 2024). U jedincti podezielych
z hybridizace Sakala obecného a vlka obecného nebyla dosud zjisténd mitochondridlni DNA
odpovidajici Sakalovi, coZz naznacuje, ze v téchto ptipadech byla matkou pravdépodobné
samice vlka (Galov et al., 2015; Kazimirov et al., 2024). Tento vzorec je v souladu s obecné

pozorovanou sexualni asymetrii hybridizace u psovitych (Hindrikson, 2012).

Ptimy ditkkaz o hybridizaci mezi vlkem obecnym a Sakalem obecnym ve volné ptirodé
chybi, ale genetické dikazy o miSeni existuji mezi Sakaly a vlky africkymi (Canis lupaster)
(Ninausz et al., 2023). PficemzZ bylo zjiSténo, Ze vlk africky ma hybridni plivod. Genomova
analyza odhalila ptiblizné¢ 72 % podil vlka obecného a 28 % podil vicka etiopského (Canis
simensis), to podporuje hypotézu o jeho ptivodu z mezidruhového kiizeni (Gopalakrishnan et

al., 2018).

Studie Kazimov (2024) poukazuje na fakt, Ze né€ktefi jedinci s fenotypem pfipominajicim
kiizence vlka a Sakala mohou ve skutecnosti pochazet z hybridizace vlka s domacim psem
(Kazimov, 2024). Ptestoze byly pripady kfizeni mezi Sakalem obecnym a domacim psem jiz

zaznamenany, ve volné pfirod¢ se jedna o vzacny jev (Galov et al., 2015).

Existuji i ptipady cilené hybridizace Sakala s domécim psem. Ptikladem je pak program vedeny
Klimem Sulimovem, jehoz vysledkem bylo vytvoieni tzv. Sulimovovych psi, kteii byli
Slechténi jako specializované pracovni plemeno vyuzivané k detekci vybusnin (Ninausz et

al., 2023).
4.1.3. Pes domaci

Nejcastéjsim piripadem hybridizace vlka obecného je kiizeni s domestikovanym psem (Canis
lupus familiaris) (*Randi, 2011). Fylogenetické studie fadi psy a vlky jako sesterské taxony
(Hindrikson et al., 2012), pficemZ pes domaci je nejstarSim domestikovanym druhem a od vlka
obecného se oddélil mezi 11 000 a 35 000 lety (*Freedman et al., 2017). Tato relativné nedavna
divergence znamena, ze mezi vlky a psy neexistuji pln¢ vyvinuté reprodukcni bariéry, a proto
je mezi témito druhy hybridizace casté (Pilot et al., 2018). K tomuto jevu dochazi predev§im
v oblastech s nizkou hustotou vi¢ich populaci, kde muze byt nalezeni vhodného vi¢iho partnera
omezené (Godinho et al., 2011). Proces hybridizace mezi divokymi a domestikovanymi taxony
je dobie zdokumentovan, ale jeji evolu¢ni disledky nejsou zcela pochopeny (*Freedman et

al., 2017).
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Hybridi jsou obvykle plodni a mohou vést k riznym stupiiim genomové introgrese
(Donfrancesco et al., 2019). Tato introgrese muze vést jak k negativnim disledkiim, jako je
geneticky zanik a ztrata lokaln¢ adaptovanych genofondd, tak i k pfenosu adaptivnich
alel, které mohou zvysit adaptivni potencial populaci v ménicim se prostiedi (*Freedman et
al., 2017). V dusledku introgrese miize dojit ke ztraté unikatnich adaptaci nebo vyhynuti, ale
muze mit i pozitivni vliv, jako je pfenos adaptivni alel, které mohou zvysit adaptivni potencial
populaci v ménicim se prostfedi (*Freedman et al., 2017). Piikladem pozitivniho evolu¢niho
vlivu hybridizace je introgrese genu EPAS1 do vkl tibetskych, ktery je spojen s adaptaci na
prostiedi s nizkym obsahem kysliku ve vysokych nadmoiskych vyskach (Pilot, 2021).
Genetické analyzy ukazuji, ze tento adaptivni gen pravdépodobné pochéazi z dosud
neznamé divergentni linie, a byl zachovan selekci v extrémnim prostfedi Tibetské ndhorni
plosiny (Wang et al., 2020). Hybridizace s psy zpiisobila i fenotypové zmény, naptiklad ¢erné
zbarveni srsti u severoamerickych vlka, které bylo do druhu zavleené prostfednictvim
introgrese (Ninausz et al., 2023). Soucasné odhady ukazuji, ze pomér psti k volné zijicim vlkiim
v Evropé€ dosahuje ptiblizné 1500:1, coz predstavuje vysokou pravdépodobnost kontaktu mezi
témito druhy (Pilot, 2021). Neni vSak zndmo, jak antropogenni introgrese ovliviiuje adaptivni
variabilitu na celogenomové urovni u divokych populaci viki (Pilot, 2021). Vyskyt hybridnich
jedinct byl zaznamenéan zejména ve Stfedomofi, v oblastech jako je Apeninsky a Balkansky
poloostrov. Co se tyCe udaji o hybridizaci ve Skandinadvii a na severovychodé
Evropy, konkrétné¢ v LotySsku (Vila et al.,, 2003; Godinho et al., 2011; Hindrikson et
al., 2012), do starSich praci se pravdépodobné promita zkresleni zpiisobené nedostatecnou
statistickou silou mikrosatelitovych dataseti (Randi et al. 2014), nové prace zalozené na
analyzach stovek celych genomil intenzivnéj$i introgresi psich alel do vi¢ich genomt
nepotvrzuji (Smeds et al. 2021). O asijskych populacich vlki existuje mén¢ vyzkumt, ale byla
zaznamenana hybridizace mezi vlky a psy na Kavkaze a v {ranu (Aghbolaghi et al., 2014; Pilot

et al., 2014).

Pilot et al. (2018) zjistili, ze euroasijsti vlci nesou malé segmenty genomu psiho piivoduu 62 %
analyzovanych jedinci. Hybridizace mezi vlky a psy je v Severni Americe méné
Casta, s vyjimkou mexickych vlkii, u nichz bylo detekovano 0,7 az 5,1 % SNP alel psiho
pivodu. Naproti tomu vétSina ostatnich severoamerickych vlkd vykazuje méné€ nez 0,6 %
téchto alel, coZ svéd¢i o nizké mife kontaktu s domacimi psy ve volné ptirodé. Vlci mohou
preferovat kiizeni s kojoty spiSe nez s psy, to mize byt dilezité pro pochopeni hybridiza¢nich

vzorcu v této oblasti.
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Pafeni mezi vlky a psy vykazuje znamky sexudlni asymetrie, ast&ji dochazi ke kiizeni mezi
samicemi vlkl a samci pst (Hindrikson et al., 2012). Tato asymetrie mize byt dasledkem
rozdili v socidlnim chovéni a reprodukéni strategii obou druhti. Samice vlkl ziji obvykle
v ramci smecky s omezenym piistupem k reprodukei, ktery je fizen hierarchii. V takové situaci
mohou samice vlki vyhledavat psy (*Randi, 2011; Hindrikson et al., 2012). Dalsim faktorem
je rozdil v reprodukénim cyklu. Psi ztraceli béhem domestikace sezonni reprodukci a mohou
se rozmnozovat celoro¢né, zatimco vlci se rozmnozuji jednou ro¢né v presné¢ vymezeném
obdobi (*Freedman et al., 2017). Pokud je samice vlka v fiji a nema k dispozici vi¢iho
partnera, mize byt pfitomny samec psa jedinym dostupnym samcem. (Hindrikson et
al., 2012; Pilot et al., 2018). Dalsim faktorem je, ze samice vlkl jsou aktivnéjsi v hledani pst
jako partnerii a byly pozorovany, jak volaji po samcich psii béhem obdobi pafeni (Hindrikson

et al., 2012; Pilot et al., 2018).

Hybridizace mezi vlky a psy neprobihala pouze spontanné v ptirodé, ale v nékterych ptipadech
byla ¢lovékem cilené vyuzivana jako metoda pro vyslechténi novych psich plemen se
specifickymi vlastnostmi. Ptikladem této cilené hybridizace je ¢eskoslovensky a saarloostv
vigak. Ceskoslovensky vl¢ak vznikl v 50. letech 20. stoleti kifzenim némeckych ovéaki
s divokymi karpatskymi vlky. Tento Slechtitelsky projekt zacal pivodné jako vojensky
experiment v byvalém Ceskoslovensku, jeho cilem bylo vytvofit odoIné a vytrvalé plemeno
vhodné pro hlidani statnich hranic béhem studené valky (Smetanova, 2015). Saarloostv vicak
je plemeno, které vzniklo ve 30. letech 20. stoleti diky experimentdlnimu chovatelskému
projektu vedenému Leendertem Saarloosem, ktery rovnéz ktizil plemeno némeckého vi¢aka
s vlkem (Bacova et al., 2025). Cilem bylo vytvofit plemeno se silnymi pfirodnimi
instinkty, které by bylo odoln¢jsi a mélo lepsi smysly nez tehdejsi pracovni psi. Genetické
studie ukazuji, Ze saarloostv vl¢ak ma vyssi koeficient inbreedingu nez ceskoslovenskym
vl¢ak, coz odrazi inbreeding béhem jeho vyvoje (Bacova et al., 2025). V soucasnosti je
saarloostiv vlcak vyuzivan predevsim jako spoleCensky pes, zatimco ¢eskoslovensky vicak je

vyuzivan jako pracovni a sluZebni pes 1 v rdmci policejnich slozek (Radber a Kulova, 1994).
4.2. Admixture

Admixture oznacCuje genetické miseni mezi dvéma nebo vice diive izolovanymi populacemi
vlkt. Vysledkem je vznik novych genetickych kombinaci v potomcich, ktefi nesou znaky vice
puvodnich linii (Dries, 2009). V genetice je admixture analyzovana pomoci tzv. Ancestry

informativnich markerti (AIMs), které pomahaji rozliSit piivod jednotlivych ¢asti genomu
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(Dries, 2009). Tento proces vede ke vzniku hybridnich genomovych struktur, jez mohou narusit
klasické fylogenetické vztahy (Dries, 2009; Hennelly et al., 2021).

Fylogenetické rekonstrukce zalozené na genomovych datech ukazuji, Ze zapadoasijsti vici
nesou zndmky miseni mezi indickou a holarktickou linii (Fan, 2016; Hennelly et al., 2021).
Tento historicky genovy tok mohl probihat v oblasti Iranu, Afghanistinu a Pakistanu, kde se
rozsiteni téchto dvou linii prekryvalo (Hennelly et al., 2024). Morfologicka podobnost mezi
indickymi a zapadoasijskymi vlky, naptiklad tvarem lebky, podporuje tuto hypotézu (Nowak
et al., 2009).

Tibetsti vlci vykazuji znamky genetické introgrese ze stfedoasijskych a vychodoasijskych
populaci holarktickych vikti (Hennelly et al., 2021). K tomuto toku pravdépodobné dochazelo
na severnich okrajich tibetské ploSiny. Geny souvisejici s adaptaci na hypoxii, jako naptiklad
EPAS1, mohly byt pieneseny béhem téchto kontakti, coz ukazuje na ptitomnost adaptivni
introgrese (Wang et al., 2020). Navzdory geografické blizkosti zlstdva genovy tok mezi
indickou a tibetskou linii omezeny. Genetické analyzy ukazuji, ze indicti vlci sdileji vice alel
se zapadoasijskymi vlky nez s tibetskymi (Hennelly et al., 2024). Genova vyména mezi t€émito
dvéma liniemi probéhla pouze v omezené mire, pravdépodobné v disledku ekologickych
a geografickych bariér, jako je napiiklad pohoti Himalaj, a fakt, ze vici tibetSti obyvaji oblasti
s vétsi nadmotskou vyskou (Zhang et al., 2014; Hennelly et al., 2024). Tuto izolaci dale
podporuji 1 vysledky mikrosatelitni analyzy, které prokazaly tplnou absenci admixture mezi
vlky indickymi a vlky tibetskymi, ¢imz potvrzuji absenci souc¢asného genového toku mezi nimi

(Shrinivas, 2024).

V oblasti Ladakh-Karakoram se nachazi kontaktni zéna mezi holarktickou a tibetskou linii
vlka. Vyznacuje se vyraznym genetickym rozhranim, které naznacuje existenci reprodukcni
bariéry, které omezuji genovy tok mezi obéma liniemi (Henelly et al., 2021). Jeji Gzky rozsah
naznacuje, ze faktory spojené s vysokohorskym prostiedim, nebo faktory spojené s preferenci
jedinct zlistat ve svém plivodnim prostfedi, mohou pfispivat k udrzovani téchto genetickych
hranic (Werhahn et al., 2020). Dalsi kontaktni zéna mezi holarktickou a indickou linii se
nachazi v horskych oblastech lemujicich nizinné udoli feky Indu v Pakistanu. Zatimco
vlci, zijici v niz§ich nadmotskych vySkach a jiznich castech Pakistdnu nesou prevazné
geneticky material indického piivodu, jedinci ve vyssich polohach vykazuji vice genetickych
znakll holarktické linie. Tento vzorec genetického miSeni odpovidd dosavadnim

mitochondridlnim a morfologickym studiim (Henelly et al., 2024). Obrazek 5 zobrazuje
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odhady admixture u vlki z Ladakhu, Cching-chaj a zapadni Asie ve vztahu k péti primarnim
populacim vlkii. Barevné Sipky a procenta odpovidaji odhadovanym podilim ancestry
a admixture z primarnich populaci vlkii ve stfedni Asii, vychodni Asii, Severni
Americe, Tibetu a Indii. Jako referencni skupiny byly pouzity dhoul, Sakal obecny, vlk africky
a kojot prérijni (Henelly et al., 2021).

Obrdzek 5. Graf odhadii admixture vikii z Ladakhu, Cching-chaj a zapadni Asie ve vztahu k primdrnim
populacim vikii (Henelly et al., 2021)

Na trovni jednotlivych vi¢ich populaci se admixture dale komplikuje. I v rdmci stejné linie
dochazi k rozdiliim v mife genového toku. Ktizeni mezi odliSnymi populacemi ovliviiuje jejich

geneticke 1 fenotypové vlastnosti (Hulva et al., 2018).

Ve stiedni Evropé dochazi k admixture mezi diive izolovanymi vl¢imi populacemi, karpatské
a stredoevropské (Hulva et al. 2018) a alpské a stiedoevropské (Hulva et al., 2024). Karpatska
populace vykazuje vysokou genetickou diverzitu a zndmky sekundarnich kontaktli, zejména

s nizinnymi vlky, coz doklada vyskyt haplotypti wl a w2 v zépadnich Karpatech (Hulva et
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al., 2018). Haplotyp w4, typicky pro ukrajinskou pontickou populaci, byl zaznamenan
v rumunskych Karpatech, coz poukazuje na genovy tok z vychodu (Huvla et al., 2018).
Stfedoevropska populace, kterd se Sifi z oblasti Baltského mote, vykazuje pfi své expanzi
smérem na zapad a jih admixture s karpatskou i alpskou populaci. Jde o oblast Sumavy, kde
byly detekovany jak stfedoevropské, tak alpské haplotypy (Hulva et al., 2024). Vzorky z této
oblasti navic ukazuji na asymetricky genovy tok. VétSina jedinct s hybridnim pivodem nese
mitochondridlni DNA stiedoevropského typu (Hulva et al., 2018). Alpska populace, ptivodem
z izolované apeninské linie, se vyznacuje, v disledku zakladatelského efektu, nizsi genetickou
diverzitou (Fabbri et al., 2007), ale vykazuje kontakt s dinarsko-balkdnskou populaci (Razen
et al., 2016).

V Severni Americe rovnéz dochazi ke kiiZzeni mezi jednotlivymi populacemi. Bylo
identifikovano sedm populaci a ekotypti vlka obecného, které jsou oznacovany jako zapadni
lesni (West Forest), borealni lesni (Boreal Forest), britskokolumbijskd (British
Columbia), atlantickd lesni (Atlantic Forest), arktickda, vysokoarkticka a mexicka populace
(vanHolt et al., 2011; Schweizer et al., 2016). V ramci vysokoarktického arealu byly dale
identifikovany tii geneticky odlisné populace polarnich vlkd, endemickych pro ostrov
Ellesmere a Gronsko. Analyzy jejich genetické diverzity odhalily extrémni miru inbreedingu
a nizkou heterozygotnost, to odrazi jejich dlouhodobou izolaci od ostatnich severoamerickych
vlka (Sinding et al., 2018). Piesto vici z Ellesmerova ostrova (polarni vici) vykazuji ur¢itou

miru admixture se zapadoarktickymi vlky (Sinding et al., 2018).

Prikladem admixture je populace vlka obecného v oblasti stath Washington a Oregon, ktera
pravdépodobné vznikla v disledku admixture dvou odlisnych ekotypt, vnitrozemskych vilki
lesnich ze severnich Skalistych hor a vlkii z pobieznich destnych lesti (Hendricks et al., 2019).
Pobtezni populace vlki, kterd je rozsifena v Britské Kolumbii a jihovychodni Aljasce, se
vyznacuje vysokym stupném genetické diferenciace a ekologickou speciaci na prostiedi
pobfeznich lest. Zatimco vnitrozemsti vici obyvaji rozsdhlé horské a lesni ekosystémy na
rozhrani Kanady a Spojenych stath (Weckworth et al., 2011). Populace vlkli ve staté
Washington vykazuje genetické znaky obou ekotypi, véetné mitochondrialniho haplotypu
lu68, ktery je typicky pravé pro pobiezni vlky (Hendricks et al., 2019). V oblasti Pacifického
severozapadu tak vznika hybridiza¢ni zona, kde dochézi k opakovanému kontaktu a genovému

toku mezi piivodné oddélenymi ekotypy. (Hendricks et al., 2019).
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Genetické analyzy dale potvrdily existenci genového toku mezi eurasijskymi a aljaSskymi
vlky, konkrétné mezi populacemi ze Sibite (Cukotka) a jedinci z Aljagky. Tento genovy tok je
vysledek historické introgrese, ke které pravdépodobné doslo béhem pleistocénu, kdy byla

oblast dnesniho Beringova prulivu spojena (Sinding et al., 2018).
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Zavér

Fylogeografie vlka obecného odhaluje, Ze soucasna geneticka struktura tohoto druhu je
vysledkem slozitého historického vyvoje, ve kterém hraly roli klimatické vykyvy, geografické
bariéry a mezidruhovéd hybridizace. Pleistocénni glacialni cykly vedly k izolaci populaci
v ruznych refungialnich oblastech Eurasie a Severni Ameriky. Tyto izolace umoznily vznik ti
divergentnich linii, které se adaptovaly na odlisné ekologické podminky. Indickd a tibetska
linie pfedstavuji divergentni vétve viici holarktické linii, av§ak z hlediska pocetnosti tvori
pouze maly zlomek celkové populace druhu. Jednotlivé linie vykazuji rozdily nejen
v mitochondridlni a jaderné DNA, ale také v morfologii a adaptacich na specifické podminky

prostredi.

Mezidruhové kiizeni pfispélo nejen ke komplikaci genetické struktury, ale v nékterych
ptipadech ik pfenosu adaptivnich alel. Takto ziskané genetické varianty mohly zvysit Sanci na
preziti v extrémnich prostfedich. Zaroven vSak hybridizace pfedstavuje potencidlni riziko pro

zachovani genetické integrity menSich a fragmentovanych populaci.

Hybridizace mezi vlkem obecnym a dal$imi pfibuznymi druhy, pifedevS§im psem domacim
a kojotem, vedla k vyvoji populaci s riiznym stupném introgresovanych sekvenci. Hybridiza¢ni
udalosti s kojotem byly zaznamenany v Severni Americe, kde umoznily vznik specifickych
taxont jako je vlk rudohnédy nebo vlk lesni. Kfizeni mezi vlky a kojoty se odehrava vyhradné

na vychod¢ Severni Ameriky, zatimco na zdpad¢ je mezi témito druhy silny antagonismus.

V Severni Americe je hybridizace vlkl a pstl vzacna a omezuje se pievazné na oblast Mexika.
V Evropé a Asii je tento jev sice rozsifenéjsi, ale vétSinou ma lokalni charakter. Hybridizace
pfedstavuje potencialni riziko pro zachovani genetické integrity, pfedevs§im menSich
a fragmentovanych populaci. Admixture mezi jednotlivymi vi¢imi liniemi, naptiklad v oblasti
Kavkazu nebo Ladakhu, dokumentuje probihajici kontakt mezi diive izolovanymi evolu¢nimi

jednotkami.

Cilem této prace bylo popsat dva hlavni evoluéni procesy formujici fylogeografii vlka
obecného — diferenciaci a retikulaci — a analyzovat jejich dopad na genetickou strukturu
a adaptivni potencial druhu. Na zaklad¢ reSerSe dostupné literatury se podafilo shrnout
poznatky o vyvoji hlavnich linii, jejich historické dynamice a hybridiza¢nich udélostech, které
formovaly jejich soucasnou podobu. Prace tak naplnila sviij cil a zaroveil nabidla synteticky

pohled na komplexni evolu¢ni historii vlka obecného. Zpracovani tématu ptineslo hlubsi
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porozuméni nejen genetické diverzité druhu, ale i vyznamu retikulacnich procesii v ramci
evoluce savcl. Ukazalo se, Ze evoluce nemusi probihat vyhradné linearn€, ale Casto ji
charakterizuje sitové propojeni linii skrze genovy tok. V ramci reSerSe se také ukazalo, Ze
ackoli se v literatufe objevuji zminky o mozné hybridizaci mezi vlkem obecnym a Sakalem
obecnym, v soucasné dobé neexistuji védecké clanky, které by takovou hybridizaci

jednoznaéné potvrzovaly.
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