Univerzita Karlova v Praze

Prirodovédecka fakulta

Studijni program: Biologie

Studijni obor: Biologie

Lenka Ungrova

Evoluce domestikace psa a geneticka diverzita recentnich plemen
Evolution of a dog domestication and genetic diversity of the recent breeds

Bakalarska prace

Vedouci zavére¢né prace: Mgr. Barbora Cerna Bolfikova, Ph.D.

Konzultant: doc. RNDr. Pavel Hulva, Ph.D.

Praha, 2018



Podékovani:

Rada bych podékovala mé $kolitelce, Mgr. Barbore Cerné Bolfikové, Ph.D., za viechny rady a
vécné pripominky, bez kterych by tato bakalarska prace nevznikla a také za ¢as straveny nad
prabéznymi kontrolami prace a konzultacemi. Dale bych chtéla podékovat doc. RNDr. Pavlovi
Hulvovi, Ph.D. za zavérecnou kontrolu prace. V neposledni fadé chci podékovat mé rodiné za
podporu nejen pfi psani bakalarské prace, ale po celou dobu mého bakalarského studia. Dale
dékuji vSem mym zndmym, ktefi mi svymi postiehy, ohledné mé prace, velmi pomohli.



Prohlaseni:
Prohlasuji, Ze jsem zavére€nou praci zpracovala samostatné, a Ze jsem uvedla vSechny pouzité

informacni zdroje a literaturu. Tato prace ani jeji podstatna ¢ast nebyla predlozena k ziskani

jiného nebo stejného akademického titulu.

V Praze, 7.5.2018

Podpis



Abstrakt

Misto, datovani a pribéh prvnich fazi domestikace jsou nejcastéji zkoumanymi tématy pfi
studiu evoluce domestikace psu. Ackoliv existuje mnoho studii, kolem domestikace a
divergence psa od vlka je stale mnoho otaznikd. Pozdéjsi faze domestikace jsou neméné
zajimavé. Je zndmo, Ze prototypy psich plemen se formovaly mnohem dfive, nez vznikaly prvni
chovatelské kluby. D3 se fici, Ze prvni selekéni tlak byl, kromé krotkosti, také na druh prace,
kterou mél pes vykondvat. Druhd faze selekce jiz byla na konkrétni fenotypové znaky a casto
zahrnovala cilené hybridizace mezi vznikajicimi plemeny. Za poslednich 200 let se tak podafilo
vyslechtit pres 400 psich plemen s jedine¢nou kombinaci znakd.

Tato prdce si klade za cil shrnout poznatky o evoluci psa domaciho a zmapovat vznik
modernich plemen z genetického hlediska. Prace také shrne, jaké geny a znaky evoluce psa a

jeho domestikace ovlivnily a jaky mély vliv na genetickou diverzitu psich plemen.

Klicova slova: Canis lupus familiaris, domestikace, genomika, inbreeding, diverzita, $lechténi



Abstract

The origin, timing and the developement of the first stages of domestication are the most
frequently studied topics within the evolutionary domestication. Even there are a lot of
studies, there are also a lot question that have not been answered. Consequent processes are
not less interesting. It is known that the first prototypes of dog breeds were formed much
earlier before the first breeding clubs were established. We can say, that the first selection
was for the type of work which should be carried by the dog, besides the selection for
tameness. The next step of selection included selection for the specific phenotypic traits and
often involved targeted hybridization between emerging breeds. Over the past 200 years,
more than 400 breeds with a unique combination of traits were recognized. This thesis aims
to map the emergence of modern breeds from a genetic point of view. Thesis also summarizes
the effect of evolution and domestication on specific traits and genes and how they affected

the genetic diversity of dog breeds.
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1. Seznam zkratek

SNP ..., Jednonukleotidovy polymorfismus
FClvoiieiiiieees Mezindrodni kynologicka federace
AMY2B............... Alfa amylaza 2B

MGAM ............... Maltdzo-glukoamylaza
SGLT]....coeeee Sodiko-glukdzové transportni proteiny
EPASL.....ccccoenee. Endothelial PAS Domain Protein 1
SIRT7 oo Sirtuin 7

PLXNA4 .............. Plexin-A4

MAFG................. MAF BZIP Transkripcni Faktor G
ENO3....cooiiiees Enolaza 3

DNAH9............... Dynein Axonemal Heavy Chain 9
KIF1C..oovrveveeene. Clen rodiny kinezin( 1C
KIF16B.....cceueee Clen rodiny kinezint 16B

MSRB3 ............... Methionin sulfoxid reduktaza B3
HBB........ccccuveeeee. Beta podjednotka hemoglobinu

(610] @ Cyklin-dependentni kindza 2
GNB1......cceeeeee... G proteinova podjednotka beta 1
PKD1L1............... Polycystin 1 like 1

MARCH?7 ............ Membrane Associated Ring-CH-Type Finger 7
VIR ..o, Vomeronasalni receptoru typu 1
CALCB ......cc........ Polypeptid beta asociovany s kalcitoninem

FGF4.......ccveee... Rastovy faktor fibroblasti 4



2. Uvod

Pes domadci (Canis lupus familiaris) je nejstarSim domestikovanym ZivoCichem a zaroven
jedinou plné domestikovanou psovitou Selmou.

V dnesni dobé se pes fadi na predni pricky nejoblibenéjsich domdcich mazlick( po celém svété.
Pslim se v nasi spolecnosti dostava stale vyssiho postaveni, a také pracovni uplatnéni psu se
rozvinulo od obranc(, pfes pomocniky pfi lovu, po psy zachranarské a asistenc¢ni. Mnohem
vétsi naroky si klademe nejen na praci psQ, ale také na jejich vzhled.

V poslednich dvou stoletich se pes stal jednim z nejvice diverzifikovanych druhl Zivocichli na
Zemi, a to hlavné diky prvotni selekci na praci a pozdéjsi selekci na urcity fenotyp. Zadné jiné
zvife nema tak velkou fenotypovou variabilitu, jako pes. Jeho vaha se pohybuje v rozmezi od
3 kg do 120 kg, vyska od 15 centimetr( po necely jeden metr. Mnozstvi fenotypovych variant
je nesrovnatelné vysoké oproti ostatnim Zivocichlm.

Mira umeélé selekce a odliSnosti od vi¢ich predkl je rozdilna napfti¢ plemeny. Kazdy si maze
vSimnout obrovského rozdilu mezi vlkem a Civavou, kterd uZz svého predka ani zdaleka
nepripomind. Naopak, rozdil mezi vikem a nékterymi severskymi plemeny, jako je napfiklad
SibiFsky husky, nebo napfiiklad Ceskoslovenskym vi¢dkem, neni zdaleka tak markantni.

Tato obrovskd fenotypova diverzita s sebou pfinasi i néktera negativa. Diky neuvazenému
Slechténi a ¢astému inbreedingu spousta plemen trpi nejriznéjSimi geneticky podminénymi
onemocnénimi, defekty a poruchami. Proto se pes stava ¢astym objektem vyzkumu mnoha
laboratofi, a to nejen pro vyzkum onemocnéni u pst samotnych. Diky velké diverzité,
obrovskému mnozstvi jedincl a snadnému sbéru vzork( se v poslednich letech pes domaci
stava idedlnim modelovym organismem. Dalsi nespornou vyhodou psa jako modelového
organismu je sdileni mnoha nemoci, jako je napf. cukrovka a epilepsie, s lidmi, a tim padem
moznost jeho vyuziti ve vyzkumu lidskych onemocnéni.

Cilem této prace je podat ucelené informace o plivodu psa domaciho s ddrazem na vznik
recentnich plemen a jejich vzajemné fylogenetické vztahy. V potaz je brén i potencionalni vliv
migrace a geografického plvodu na diverzifikaci jednotlivych plemen. Prace si také klade za cil
podat ucelené informace o genetické diverzité recentnich plemen a shrnout vliv umélé selekce
na utvareni podoby plemene a na typické znaky, které se pfi diverzifikaci plemen mohly
prenaset pravé cilenou selekci nebo se mohly vevoluci plemene vyvinout samostatné

v zavislosti na geografickém plvodu.



3. Evoluce a domestikace psa domaciho

3.1 Plivod psa domdciho

Je vSeobecné znamo a nékolikrat prokdzano, na zdkladé morfologickych (Wayne & Science,
1986), behavioralnich i genetickych studii, Ze se pes vyvinul z vika obecného (Canis lupus)
(Morey, 1997; Olsen, 1985; Vila, 1997). Tuto teorii podporuje i fakt, Ze vlk obecny je psovi
nejvice pribuzny ze vSech psovitych Selem (Lindblad-Toh et al., 2005) a sdili s nim 98 % své
mitochondridlni DNA (Vila, 1997).

Ohledné mista a ¢asu prvni divergence psa od vlka nemaji védci stale jasno. Vyzkum ¢asto
komplikuje bohata demografickd historie psa a také kfizeni mezi vlky a psy, ke kterému
dochdzelo i po oddéleni psa jako samostatné vyvojové linie (Vila, 1997).

Vyzkumy, které se snazi urcit puvodni misto divergence, a tedy i domestikace, vychazeji
z predpokladu, Ze genetickd diverzita by méla byt nejvyssi pravé u populace, kterd stdla na
samém pocatku vzniku nové evolucni linie (Savolainen, 2002).

Béhem celého procesu vzniku psa domaciho dochdzelo postupné k obrovskému poklesu
pokles genetické diverzity jak mezi psy, tak i mezi vlky. Populace vlki, ze které se psi oddélili,
byla pravdépodobné mnohondsobné vétsi, nez je odhadovano z diverzity soucasnych populaci
a tim padem je vliv efektu hrdla lahve ¢asto podceriovan a mlze zkreslovat vysledky studii
(Freedman et al., 2014; Shannon et al., 2015) .

Mnoho studii se shoduje na tom, Ze k oddéleni psa od vika doslo pravdépodobné jen jednou,
a to ve vychodni Asii. Taméjsi psi totiz vykazuji nejvétsi genetickou diverzitu, coZz naznacuje
pomérné velkou ancestralni populaci oproti ostatnim oblastem. Byl také potvrzen velmi uzky
vztah mezi asijskymi psy a vlky. Tuto teorii také podporuje pritomnost vice haplotypu
objevenych v analyze mitochondrialni DNA, uréenych na zakladé vzdalenosti sekvenci, ve
vychodoasijskych populacich oproti populacim v severozapadni Asii a Evropé a patrny
vychodoevropsky gradient Sifeni populaci (Freedman et al., 2014; Pang et al., 2009;
Savolainen, 2002; G.-D. Wang et al., 2016).

Je pravdépodobné, Ze nez doslo k radiaci pst z vychodni Asie do zbytku svéta, byla jejich
populace dlouho izolovana (Savolainen, 2002).

Jiné studie ovSem ukazuji, Ze data, urcujici plivodni misto vzniku psa, nejsou tak jednoznacna,

jak se na prvni pohled zda. Je mozné, Ze puvodnim mistem mohla byt i stfedni Asie, coz



naznacuje analyza vazebnych nerovnovah a mitochondridlnich genomu. Ze stfedni Asie by se
pak psi, nesouci témér kompletni set mitochondrialnich a Y haplotyp(, rozsifili do blizkych
Asijskych region(, véetné vychodni Asie. Zde by diky vétsi efektivni velikosti populace byla
zachovdana vétsina haplotypu, a tim i vy3si geneticka diverzita oproti Asii stfedni (Shannon et
al., 2015).

Jesté vétsi posun mista puvodu smérem na zapad, konkrétné na Blizky vychod, je navrhovan
diky vétsimu sdileni haplotypl mezi modernimi psimi plemeny a vlky pravé z Blizkého
vychodu. Predpokladem je, Ze Blizky vychod byl primarnim zdrojem genetické diverzity
s potencionalnimi sekunddrnimi zdroji z Evropy a vychodni Asie (Vonholdt et al., 2010).
Evropské fosilni ndlezy psovitych Selem a ndsledna analyza jejich mitochondridlniho genomu
odhaluji dalsi mozné misto vzniku psa, Evropu, respektive Eurasii. VétSina psich sekvenci,
véetné sekvenci modernich plemen, byla zarazena jako sesterska ke starovékym evropskym
zastupcim Celedi psovitych (Thalmann et al., 2013). Tuto teorii oviem podporuji hlavné fosilni
nalezy psich predk(l napfiklad z Ceské republiky, Belgie a Ruska (Germonpré et al., 2009;
Germonpré, Laznickova-Galetova, & Sablin, 2012; Ovodov et al., 2011), kterych je naopak
ve vychodnéjsich oblasti malo nebo Uplné chybi.

Posledni a jednou z nejnovéjsich hypotéz je moznost, Ze pes byl domestikovany na Uzemi
Eurasie, a to dokonce dvakrat, nezavisle na sobé. Na zdkladé analyz mitochondridlniho a
jaderného genomu spolu s fosilnimi nalezy byli psi rozdéleni do dvou geograficky i geneticky
oddélenych linii. Prvni z nich je vychodoasijska linie, obsahujici starobyla ¢inska a tibetska
plemena. Druhd, zdpadni eurasijska linie, obsahuje moderni evropskd plemena. Tento fakt
naznacuje moznou domestikaci dvou geneticky odliSnych vi¢ich populaci na obou stranach

Eurasie (Frantz et al., 2016).
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Obr. ¢.1: (A) Fylogeneticky strom zobrazeny na zakladé geografické pfisludnosti psd. Cervené
a zluté klady reprezentuji vychodoasijské a zdpadni eurasijské zakladni skupiny. (B) Mapa
znazornujici lokace predk(. Negativni hodnoty (Cervené) znazornuji vice sdilenych alel

s vychodoasijskou linii. Kladné hodnoty (Zluté) ukazuji blizsi asociaci se zapadnim eurasijskou

linii. (Frantz et al., 2016)

3.2 Datace divergence

Priblizné datum oddéleni psa od vlka se da urcit naptiklad pomoci priimérné genetické
vzdalenosti psich haplotyp(l od vi¢ich (Savolainen, 2002).

Nejcastéji prijimana teorie mezi védci i archeology je, Ze pes byl domestikovan pfiblizné pred
15 000, respektive 11- 16 000 lety (Freedman et al., 2014; Larson et al., 2012; Pang et al., 2009;
Skoglund, Gotherstrom, & Jakobsson, 2011).



Fosilni nalezy ve vychodni Asii spolu s genetickymi analyzami ale naznacuji, Zze k oddéleni
druh® mohlo dojit uz mnohem dfive, jiz ve svrchnim Paleolitu, a to pfiblizné pred 33- 40 000
lety (Savolainen, 2002; G.-D. Wang et al., 2016; G. Wang et al., 2013). Psi vytvofili samostatnou
evolucni linie pravé v tuto dobu a pfiblizné pred 15 000 lety, tedy v dobé, kterou udavaji
nékteré studie jako obdobi, kdy doslo k divergenci, se psi zacali rozsifovat po celém svété (G.-
D. Wang et al.,, 2016). Tuto teorii podporuje i analyza fosilni DNA vlka Taimyr, Udajné
nejblizsSiho primého predka psa, kterd také prezentuje moznost, Ze k oddéleni psi od vlka
mohlo dojit mnohem dfive, neZ datuje vétSina studii, a to pfiblizné pred 27- 40 000 lety
(Skoglund, Ersmark, Palkopoulou, & Dalén, 2015). Podobné vysledky prinasi i studie ukazujici
na moznou pritomnost dvou odliSnych populaci domestikovanych psU jiz v Paleolitu, a
prezentuje tedy moznou brzkou domestikaci jiz pred rozkvétem zemédélstvi (Frantz et al.,
2016). Vyzkumy dfivéjsi divergence komplikuje nejen absence fosilnich nélezl, ale hlavné
problematika uréovani druh( z fosilnich nalez(l. V nékterych pfipadech lze totiz jen velmi tézko
rozlisit, zda se jedna o vlka, ktery se jiz velmi podobd psu nebo o psa, ktery se ale stale velmi

podoba viku (Germonpré et al., 2009; Ovodov et al., 2011).

Na zdkladé prezentovanych vysledkl je ziejmé, Ze plvodni prace o evoluci psa domaciho
obsahovaly pouze omezené mnoizstvi genetické informace. Vysledky analyz, zakladanych
pouze na informacich z malé casti psiho genomu, mohou byt touto skuteénosti vyrazné
zkresleny. Novéjsi prace, opirajici se o analyzy celych genom{, pfinaseji mnohem komplexnéjsi
a reprezentativnéjsi pohled na tak komplikovanou uddlost, jakou je psi evoluce. Vznik psa
domaciho z nékolika oddélenych viéich populaci, jiz pfed rozkvétem zemédélstvi, se jevi
mnohem pravdépodobnéji nez divergence z jedné vI¢i populace. Vznik nové evolucni linie je
zdlouhavy proces a rozkvét zemédélstvi ho pravdépodobné pouze urychlil. Ackoliv se zda
otazka vzniku psa domdciho témér zodpovézena, je vidno, Ze s rozvojem genetickych a

fosilnich analyz se s nejvétsi pravdépodobnosti budou i zminéné teorie nadale vyvijet a ménit.



4 Vznik recentnich plemen a jejich vzajemné fylogenetické vztahy

4.1 Vznik recentnich plemen

Vznik plemen se da rozdélit do dvou zakladnich fazi. Jakési prototypy psich plemen byly
pfitomny uz v dadvnych dobdch (Savolainen, 2002). Pfechod lidi z lovu na zemédélstvi umoznil
brzkou divergenci pst do odlisSnych skupin v nékolika oddélenych oblastech. Konkrétni oblasti
pak definuji zakladatelskou populaci, ze které se diky selekci vyvinuly prototypy psich plemen
s nejraznéjsimi vlastnostmi, specifickymi pro dany region (Parker et al., 2017). V oddélenych
oblastech dochazelo k vzajemnému kfiZzeni nejen mezi psy, ale i mezi psy a vlky, ¢imz se psi
genom obohacoval a zaroven bylo zamezeno vzniku uniformnich fenotypa, diky nimz by se
tyto populace pstli daly povaZzovat za prvni psi plemena (Lee et al., 2015). Tato selekce umoznila
rozriznéni psl podle pracovniho uplatnéni, ale hlavnim cilem téchto selekci nebyl vznik
novych plemen. AZ recentni selekce v poslednich dvou stoletich méla jako primarni cil vytvofrit
rozlicna psi plemena, odlisSna nejen vlohy pro praci, ale i vzhledem a povahou (Parker et al.,
2017).

Jako nejstarsi plemena vlbec se povaZuji asijsti Spicové, mezi které se radi napfiklad Akity,
Sarpej nebo Cau Cau, ktefi jsou nasledovani starobylym africkym Basenji a dvéma arktickymi
Spici: Sibifskym husky a Aljasskym malamutem. Posledni skupinou, uzavirajici starobyld
plemena, oznacovana také jako bazalni, jsou chrti pochazejici z Blizkého vychodu: Afgansky
chrt a Saluki (Parker, 2004). Fakt, Ze tato plemena patfi mezi nejstarsi podporuji také novéjsi
studie (Larson et al., 2012; Parker et al., 2017). Toto striktni oddéleni od ostatnich plemen
mulzZe ovsem také znacit jejich geografickou izolaci, diky niz jsou od ostatnich geneticky
diferenciovana a nemusi to byt znak jejich brzkého vzniku (Larson et al., 2012). VétsSina
ostatnich plemen reprezentuje recentni radiaci ze sdileného Evropského zakladu. Jednotlivd
plemena jsou sice geneticky odlisitelnad, ale s nejvétsi pravdépodobnosti divergovali v priblizné

stejnou dobu (Parker, 2004).
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Obr. €.2: Fylogeneticky strom s deviti plemeny, ktera tvofi oddélené vétve od zbytku

analyzovanych plemen. (Parker, 2004)

Jakysi mezistupen mezi bazalnimi a modernimi psimi plemeny tvoti takzvani domorodi volné
Zijici psi, ktefti Zili po boku ¢lovéka, ale nebyli podrobeni stejné mire umélé selekce, jako pozdéji
z nich vznikla psi plemena. Nejedna se tedy o kfiZzence, jaké zndme dnes, ktefi vznikli kfizenim
soucasnych plemen, ale o populace psu, které zde byli pfitomné jiz pred jejich vznikem. (A. R.
Boyko et al., 2009; Coppinger & Coppinger, 2001; Shannon et al., 2015). Tito domorodi psi se
na zakladé analyz fadi ve fylogenetickém stromu mezi bazalni a moderni plemena (Pilot et al.,
2015).

Mladsi plemena, tak jak je zname dnes, oznacovana jako moderni, se zacala vytvaret az
priblizné pred 200 lety pravé z vyse zminénych domorodych pst (R. H. Boyko & Boyko, 2013;
Lindblad-Toh et al., 2005). Vétsina modernich plemen vznikla cilenou selekci na urcité znaky a
vlastnosti ze starSich plemen. Jen minimum plemen bylo vyslechténo zamérnym kfizenim
jednotlivych nepfibuznych plemen. Pomoci kfiZeni s jinymi plemeny se obvykle upevnovaly jiz
ziskané pozadované znaky (Parker et al., 2017). Vyvoj ze spolecného predka také dokazuje
sdileni nékterych nemoci napfi¢ pribuznymi plemeny. Nemoc se z postizeného predka mohla
prenést na jeho potomky, ktefi dali vznik novym plemenidm (Lowe et al., 2003; Parker et al.,

2007).
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Obr. ¢.3: Zjednoduseny diagram psi evoluce (A. R. Boyko, 2011)

V soucasné dobé Svétova kynologicka organizace FCI (Fédération Cynologique Internationale)
uzndva 344 psich plemen v 10 skupinach a mnoho novych plemen ¢eka na uznani. Deset
skupin je rozdéleno na zakladé podobného chovani jednotlivych plemen, pficemz se déle
rozdéluji do dvou azZ deseti podskupin podle vzhledu, pavodu nebo specifického vyuziti (FCI,
2018). S drobnymi odchylkami toto rozdéleni podporuji i genetické analyzy (Larson et al.,

2012; Parker, 2004).

4.2 Fylogenetické vztahy mezi plemeny

Fylogenetické vztahy mezi plemeny nejsou tak jednoznacné, jako vztahy mezi odliSnymi
druhy. Tyto vztahy se nedaji moc dobre vyjadrit pomoci fylogenetickych strom(, protoze

v minulosti dochdzelo a stale dochazi k vzajemnému kfizeni napfi¢ plemeny (Larson et al.,
2012; Parker, 2004; Parker et al., 2017).

PUvodné byla plemena rozdélana do péti klastr(. Prvni klastr tvofila starobyld plemena, druhy
plemena pochdzejici ze spolecného predka, mastifa. Treti klastr obsahoval plemena ovcacka a
pastevecka a jejich predky. Do ctvrtého klastru byla poté zarazena hlavné loveckd plemena
s primarné evropskym plivodem a do patého horska plemena jako je napftiklad Bernardyn.
(Parker, 2007).

Nejnoveéjsi studie, zaloZzena na analyze SNP, ovsem rozdéluje plemena jesté podrobnéji. Dnesni
plemena jsou rozdélena do 23 kladu, které dobre reflektuji sdilené chovani, vzhled anebo

spole¢ny geograficky pavod. NejobsahlejsSimi skupinami jsou naptiklad Teriéfi (tyrkysova),



Evropsti mastifové (tmavé modra), Britskd venkovska plemena (svétle zelena), Asijsti Spicové
(Zlutd) a klad Pointer(i a Setr( (Cervend). Do kladll bylo rozdéleno 93 % testovanych plemen.
Zbyla plemena nebyla prokazatelné rozdélena do kladl pravdépodobné diky absenci vzorku
nejblizsich pfibuznych nebo proto, Ze zkoumané parametry nesdili s Zddnym jinym plemenem

(Parker et al., 2017).
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5. Geny ovlivnéné domestikaci a selekci

Psi se béhem domestikace museli adaptovat na nejrliznéjsi zmény podminek a stylu Zivota a
zaroven byli vystaveni silné umélé selekci, coz se podepsalo i na jejich genomu. To zpUsobilo
odliSnosti v psim genomu oproti vi¢imu (A. R. Boyko et al., 2010; Li et al., 2018).

Vice nez 1 500 gent ve 155 lokusech bylo pravdépodobné poznamenano selekci (Akey et al.,
2010). Pomoci populacné genetické analyzy bylo nalezeno 311 genu, které byly podrobeny
pozitivni selekci. Nékteré tyto geny byly podrobeny pozitivni selekci i u ¢lovéka, coz reflektuje
jejich spole¢ny vyvoj a sdileni stejného prostredi (G. Wang et al., 2013). Celkem 11 genl
vykazuje odlisné funkéni varianty, které jsou fixované pro alternativni alely mezi psy a vlky.
Pravé diky selekci se v psim genomu nahromadila i spousta Skodlivych variaci, které se diky
genetickému draftu tzv. svezly s geny, které byly podrobeny pozitivni selekci. Na jejich
hromadéni ale mély vliv i poklesy velikosti populace a malé efektivni velikosti populaci
(Marsden et al., 2016).

Nejvétsi selekci prosly geny ovliviiujici neurologické funkce a chovani, nasledovany geny
ovliviiujicimi metabolismus (Freedman et al., 2016). V pocatcich divergence psa od vlka
dochdzelo k selekci na specifické chovani pst, které bylo doprovazeno rychlou evoluci gent
exprimovanych v mozku (Li et al., 2018).

Tercem selekce byla napfiklad katecholaminova draha, kterd souvisi s adrenalinem,
noradrenalinem a dopaminem a ma tedy dUleZitou roli v agresivnim chovani. Nékteré geny
této drahy vykazuji odliSnou miru selekce napfi¢ plemeny, kterd reflektuje jejich odliSné
chovani (Cagan & Blass, 2016).

Prvni psi Zijici po boku ¢lovéka se Zivili mrSinami a zbytky. Evoluce lokusu CCRN4L, nokturninu,
dokazuje adaptaci psiho metabolismu na zménu stravy (Freedman et al., 2016).

Diky rozkvétu zemédélstvi byli psi nuceni prejit ze stravy skladajici se hlavné z masa na stravu
bohatsi na Skroby. Traveni Skrobu psim a viklim usnadriuje gen AMY2B, ktery kéduje alpha-
2B-amylazu. Zatimco vi¢i genom obsahuje pouze dvé kopie tohoto genu, pocet kopii v psim
genomu se pohybuje od 4 do 30 kopii v zavislosti na geografickém pulvodu plemen a podilu
zemédélstvi na obZivé daného obyvatelstva. DalSim dvéma geny, které ulehcuji traveni skrobu,
jsou MGAM a SGLT1. | u téchto genl byly nalezeny stopy selekce. Tyto zmény naznacuji, Ze
adaptace na stravu s vysSim obsahem Skrobu mohla byt stéZejni v procesu domestikace psa,
kdy rozvoj zemédélstvi mohl domestikaci vyrazné urychlit (Axelsson et al., 2013). Nizky pocet
kopii genu pro amylazy u nékterych plemen ovsem vypovida o tom, Ze pocet kopii vzrostl jen

10



u plemen, ktera vznikla v regionech, kde zemédélstvi bylo hlavnim zplsobem obZivy. Dingo
ma totiZ také pouze dvé kopie stejné jako vlk. Sibifsky husky, ktery pochazi z regionu, kde
hlavnim zpUsobem obZivy byl lov a sbér plodl, ma od tfi do ¢tyr kopii. Oproti tomu Saluki,
pochazejici z regionu, kde zemédélstvi vzniklo, ma kopii 29 (Freedman et al., 2014).

Psi plemena Zijici vysoko v hordch musela sviij metabolismus pfizpUsobit nizké hladiné kysliku
a nizkému tlaku. Bylo nalezeno pét gen( spadajicich do kategorii ,,odpovéd na mnoZstvi
kysliku“ a ,,odpovéd na oxidativni stres” (EPAS1, MSRB3, HBB, CDK2, GNB1) (Gou et al., 2014).
Klicovou roli hraje gen EPAS1 kddujici tzv. hypoxia-inducible faktor (Patel & Simon, 2008),
jehoz exprese ovliviuje vSechny ostatni nalezené geny (Gou et al., 2014). Jednim
z vysokohorskych plemen je i starobylé plemeno Tibetsky mastif, u kterého bylo nalezeno
dokonce devét genl, souvisejicich s adaptaci na Zivot v horach (EPAS1, SIRT7, PLXNA4, MAFG,
ENO3, DNAH9, KIF1C, KIF16B, MR). U psich plemen, Zijicich v nizSich nadmoftskych vyskach,
nebyly vySe uvedené geny nalezeny. Tyto geny, krom EPAS1, nejsou sdileny ani napfic
Zivocichy, ktefi Ziji ve vysokych nadmofrskych vyskach, coz ukazuje nezdavislou adaptivni evoluci
téchto gend (Li et al., 2014).

Pes patfi mezi domestikované zZivocichy, u kterych po domestikaci doslo k vytvoreni nékolika
feradlnich (naptiklad Dingo) a semiferdlnich populaci. Semiferalni populace jsou tvoreny
vesnickymi potulnymi psy, ktefi jsou ve vétsiné svéta prevazné volné Zijici komenzalové nebo
mutualisté ¢lovéka. Tyto dva typy psich populaci jsou oznacovany jako populace takzvanych
volné se mnotzicich psu. Tyto populace nejsou pod vlivem silné umélé selekce a je zde patrny
naopak pohlavni a pfirodni vybér. Tim se stali idedIni srovnavacimi populacemi pro zkoumani
vlivu selekce na psi plemena (R. H. Boyko & Boyko, 2013).

Bylo nalezeno 12 SNP, které odlisuji feralni populace pst od starobylych plemen, a dokonce
60 SNP odlisujicich je od modernich evropskych plemen. M(zZe to byt vysledkem pravé umélé
selekce a relaxace pfirodniho a pohlavniho vybéru. Potvrzuji to odliSnosti v
kandidatnich genech PKD1L1, MARCH7 a V1R, které jsou specifické pro reprodukci a sexualni
chovani, a v genu CALCB. Tyto kandidatni geny jsou spojeny také s hedgehog signaliza¢ni
drahou, coz mohlo ovlivnit fenotyp psl. Odlisné selekéni tlaky jsou pozorovany hlavné u znaku
tykajicich se vyvoje, metabolismu, nervového systému a chovani. Na zakladé téchto poznatku
je mozné fici, Ze b&€hem procesu tvorby plemen psi prosli stejnymi genetickymi a vyvojovymi

procesy, jako pfi samotné domestikaci (Pilot et al., 2016). Tyto procesy hraly d(lezitou roli
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v transformaci genetickych variaci jejich predka v odlisSné variace, uniformni pro jednotliva
plemena (A. R. Boyko et al., 2010).

Spoustu odlisnosti mezi psy a jeho predky lze pochopitelné nalézt v genech kddujicich typické
jsou klopené nebo previslé usi. (Belyaev & Trut, 1989; Darwin, 1859). Zatimco vlk a vSechny
ostatni psovité Selmy maji usi vztyéené, u psid mlZeme pozorovat rliznd postaveni usi. U
plemen, kterd se vyznacuji previslymi usnimi boltci, je dokonce alela zpUsobujici tento znak
témér fixovana. Tato plemena sdili spole¢ny haplotyp blizko methionin sulfoxid reduktazy
v oblasti CFA10. Konkrétni mutace ale jesté nebyla objevena. S touto oblasti je také slabé
asociovana velikost téla (A. R. Boyko et al., 2010; Webster et al., 2015). Plemena s previslymi
boltci vykazuji v této oblasti snizenou heterozygotnost, coz ukazuje, zZe byla pravdépodobné
podrobena silné selekci na previslé ucho nebo jiny znak spojeny s touto oblasti (A. R. Boyko et
al., 2010).

Dal$im typickym znakem psich plemen, kterym se lisi od vlk{, je délka nohou. Pro vice nez
desitku plemen jsou kratké nohy, tzv. chondrodysplazie, jednim z hlavnich znak (FCI, 2018).
Vsechna kratkonoha plemena maiji 5kb inzerci na chromozomu 18, kterd obsahuje retrogen
fgf4 nesouci kompletni sekvenci genu FGF4. Tato inzerce muze pozitivné ovliviiovat mnozstvi
FGF4 proteinu, jehoZz nadmérnd exprese zplsobi nepfimérenou aktivaci jeho receptorua.
Nadmérna exprese zplsobi predcasné uzavieni ristovych chrupavek v dlouhych kostech ps,
ktefi onu inzerci maji. Tato mutace se u psu objevila aZ po divergenci od vlkd, ale jesté pred
vznikem modernich plemen, jelikoZ retrogen fgf4 nebyl u vlk( nalezen (Parker et al., 2009;
Rimbault & Ostrander, 2012).

Maly vzrlst, kterym se vyznacuji nékterd plemena, je kédovan genem IGF1 (Sutter et al.,
2007). K jeho mutaci doslo také az po oddéleni psa od vlka, coZ prokazuje absence specifické
malé alely u vlkd a absence SINE elementu, ktery je spojovan s malou velikosti nejen u psQ, ale
u vSech divokych psovitych selem. Mutaci sdili vSechna mald plemena, coz znamena, Ze jejich
spole¢ny davny predek uz tuto mutaci mél a nevznikla nezavisle pfi Slechténi jednotlivych
plemen (Klitsch & de Caprona, 2010). Oba haplotypy, jak pro chondrodysplazii, tak pro maly
vzrlst psi ziskali s nejvétsi pravdépodobnosti od predkt z Evropy a Blizkého vychodu (Klutsch

& de Caprona, 2010; Parker et al., 2009).

12



Z uvedenych informaci je patrné, Ze psi béhem své historie byli vystaveni nejen umélé selekci,
ale také v jisté mirte selekci pfirozené. Obé tyto selekce se podepsaly na jejich genomu.
Prikladem prirozené selekce mizou byt zmény v genomu u psich plemen, vyskytujicich se ve
vysSich nadmorskych vyskach. Vtomto pfipadé se prokazatelné jednalo o adaptaci na
konkrétni klimatické podminky, ve kterych se dané plemeno vyskytovalo. Za vysledek
pfirozené selekce se da povaZovat i adaptace na stravu bohatéjsi na skroby. Jednalo se pouze
o evolu¢ni adaptaci na zménu sloZeni potravy a nebyla ¢lovékem nijak pfimo ovliviiovana nebo
fizena. Vliv na pocet kopii genu pro amylazy mél hlavné geograficky vyskyt danych plemen.

Naopak zmény v genomu, které ovliviuji psi fenotyp, jsou nesporné vysledkem cilené selekce.
Dlkazem jsou nejen odliSnosti v genomu psich plemen od genomu feralnich psich populaci,
ale také vyskyt fenotypickych znak, které nenajdeme u vicich predku. Ve vétsiné pripad( se
plvodné jednalo o néahodou mutaci, ktera byla poté cilenou selekci trvale zaclenéna do psiho
genomu. V soucasné dobé je vliv pfirozené selekce minimalni, kdezto cilend selekce psi genom

nadale ovliviuje.

6. Geneticka diverzita psich plemen

Genomickd data mlzZeme vyuzit nejen k nalezeni rozdili mezi psy a viky, ale také ke zkoumani
diverzity mezi jednotlivymi plemeny. Genetickou strukturu domestikovaného psa mlzeme
rozdélit do tfi rovin. Prvni z nich je fakt, Ze plemena psu jsou geneticky rozliSitelna a jednotlivci
mohou byt pfifazeni k ur¢itému plemeni na zakladé jejich genotypu (Parker, 2004; Vonholdt
et al., 2010). To, ze lze jednotlivd plemena geneticky odliSit, je prekvapivé vzhledem ke
kratkému ¢asu od vzniku vétSiny plemen. ZpUsobila to reprodukéni izolace mezi jednotlivymi
plemen v dlsledku chovu cistokrevnych pst (Parker, 2004; Veit-Kensch et al., 2007). Druhou
rovinou je moznost rozdéleni jednotlivych plemen do homogennich genetickych skupin, které
spojuji plemena se spole¢nou historii nebo uplatnénim. Posledni rovinou genetické struktury
je jiz v predchozi kapitole zmifiovana jistd mira divergence mezi starobylymi a modernimi
plemeny, kterd mohla byt zplsobend hybridizaci mezi psi a vlky. Kfizeni mezi psi a viky bylo
prokazano pravé jen u starobylych plemen (Leroy, Verrier, Meriaux, & Rognon, 2009; Vonholdt
et al., 2010). Genetické i historické podobnosti mezi psimi plemeny ale maji minoritni vliv na
genetickou diverzitu napfric¢ plemeny. Nékterd plemena s nizkou heterozygotnosti, tedy s nizsi
genetickou diverzitou, jsou od ostatnich izolovana a velmi diferenciovand, zatimco nékterd
plemena s vysokou heterozygotnosti, tedy s vyssi genetickou diverzitou, jsou blizka vétsiné
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ostatnich plemen. Plemena jsou ale odlisna spiSe v poctu alel, nez v mife heterozygotnosti
(Leroy et al., 2009).

Genetickd diverzita psich plemen je ddna nékolika faktory. Prvotni diverzitu domestikovanych
pst obohatila hybridizace mezi psy a vlky. Analyza vlk( ze Sibife ukazuje nékolik vl¢ich populaci
jako moZné zdroje genetické diverzity domestikovanych ps(. DalSim moznym genetickym
prispévatelem domestikovaného psa mohl byt sibifsky vlk Canis cf. variabilis stejné jako vlci
z oblasti Duvanny Yar (Lee et al., 2015). Pravé kfizeni mezi vlky a prvnimi psi, jeSté pred
vznikem psich plemen, mohlo pfispét k vytvoreni rozsahlé zdkladny, ze které se diky umélé
selekci mohlo vyvinout tolik fenotypicky odliSnych psich ras (Vila, 1997).

Zminovany vznik plemen z odliSnych rozsahlych zakladatelskych skupin, tvorenych velmi
outbrednimi kfizenymi jedinci, je dalSim faktorem ovliviiujicim genetickou diverzitu. Po vzniku
plemen dochazelo a stile dochazi k obohacovani jejich diverzity pomoci kfizeni s jinymi
plemeny, které je obvykle provadéno za ucelem eliminace Skodlivych efektl spojenych
s vysokym stupném inbreedingu nebo k odstranéni defektd (Vila et al., 1999).

Ac je to u domestikovanych zvifat nezvyklé, fenotypova diverzita psa domdciho neni odrazem
diverzity genetické (R. H. Boyko & Boyko, 2013). Za obrovskou fenotypovou diverzitu je
odpovédné jen malé mnozstvi genl s velkym ucinkem, protoZe drtivou vétSinu svého genomu
sdili pes se svym vI¢im predkem (Irion et al., 2003; Vila, 1997). Napfiklad rdzné typy a délky
srsti jsou urcovany variacemi pouze ve tfech genech (Cadieu et al., 2009). Zatimco fenotypova
diverzita je nejvyssi v ramci Cistokrevnych psl ve vyspélych zemich, genetickd diverzita je
nejvyssi u kiizenych potulnych psa v zemich rozvojovych (R. H. Boyko & Boyko, 2013).

Jak jiz bylo zminéno, vétsina plemen vznikla cilenou umélou selekci na urcity fenotypicky nebo
povahovy znak (Parker et al., 2017). Pravé cilend selekce, kterda je zdrojem obrovské
fenotypové diverzity v ramci psich plemen, zplGsobuje celkovy pokles genetické diverzity.
Plemena touto selekci ztratila béhem nékolika malo generaci az 95 % genetickych variaci
pochazejicich z jejich zakladatell (Jansson & Laikre, 2014). Tento pokles je rozdilny napftic¢
psimi plemeny, a to hlavné v souvislosti s jejich historii a chovatelskymi praktikami (Irion et al.,
2003). Zatimco napriklad Tibetsky mastif a Vychodosibifska lajka se svou genetickou diverzitou
priblizuji ¢inskym domorodym pslim, nékterda Evropskda plemena vykazuji diverzitu velmi
nizkou (G.-D. Wang et al., 2016).

Rozdil v genetické diverzité plemen nemusi byt ale pouze diky nedavnym selekcim, ale jisty

vliv ma i odlisna historie plemen (G.-D. Wang et al., 2016).
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vrve

poklesem velikosti dané populace na maximalné 50 % plivodniho stavu. To ma za dasledek
vysSi geneticky drift, fixaci alel a zarovenl nevratnou ztratu nékterych alel. Také soucasné
chovatelské cile maji pfi¢inéni na snizujici se genetické diverzité a zvysujici se mife inbreedingu
(Wijnrocx et al., 2016). Psi si béhem své domestikace prosli minimalné dvéma témito poklesy
(A. R. Boyko et al., 2010). Evolucni sily, jako je efekt zakladatele a efekt hrdla lahve, lze u
nékterych plemen pozorovat i nyni a nadale snizuji jejich genetickou diverzitu (Irion et al.,

2003).

Kazdé plemeno ma unikatni profil genetické diverzity, odliSujici se v homozygozité, stejné jako
v poctu a velikosti homozygotnich oblasti (Dreger et al., 2016).

Na zakladé analyzy mitochondridlni DNA, reprezentujici maternalni diverzitu, bylo objeveno
26 psich haplotypU. Pouze jeden z nich byl nalezen i ve vIi¢im genomu, ale jednotlivé sekvence
se od vi€ich nelisi ve vice neZz 12 substitucich. Plemena mezi sebou sekvence vzajemné sdileji.
Zminéné haplotypy jsou ddle rozdéleny do 4 kladd. Tti klady obsahuji vSechny haplotypy krom
tFi, které tvofi Ctvrty klad spole¢né s nékterymi vi¢imi haplotypy. Vétsina plemen je tvorena
vice neZz jednim haplotypem (Vila, 1997). Plemena, kterd pochazeji ze stejného
fylogenetického kladu, (Obr. ¢.4) spolu sdili skoro ¢tytikrat vic jejich genomu s velkymi
haplotypy oproti plementm z odlisnych fylogenetickych klad(. Pét procent z téchto plemen,
napfiklad Eurasier, vykazuje znamky neddvného vzniku a recentniho kfizeni. Vétsina plemen
mezi sebou sdili jeden nebo zadny haplotyp, coz reflektuje jejich vznik ze spolecné zakladny

evvs

velkou odliSnost od ostatnich plemen (Parker et al., 2017).
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Obr. ¢.5: Fylogeneticky strom vicich (W) and psich (D) haplotyp( rozdélen do ¢tyr kladl na
zakladé analyz mitochondrialni DNA. (Vila, 1997)

Analyza mikrosatelitd Y chromozomu, reprezentujici paternalni diverzitu, nalezla 67 haplotyp(
napftic psimi plemeny. U 26 plemen bylo nalezeno 45 unikatnich haplotyp( pro dané plemeno,
18 z nich bylo nalezeno pouze jednou. Variace mezi plemeny tvoftila 63,7 % celkové variability.
Patnact plemen bylo reprezentovano jen jednim haplotypem, coZz znamena, Zze nevykazovalo
Zadnou diverzitu v Y chromozomu. | tyto haplotypy, stejné jako mitochondridlni, byly sdileny
napfi¢ plemeny a indikovaly spole¢ny plvod nékterych plemen. Tato plemena signifikantné
sdilela 11,45 % z celkové variability. Oproti mitochondridlni analyze vykazuji nejvétsi
divergenci psi pochazejici z Afriky (Bannasch et al., 2005; Wade, 2011). Na zakladé téchto
analyz se da fici, ze vétSina autozomadlni diverzity pochdzi z materndlni linie (Wade, 2011).

Analyza SNP haplotypl ukazuje, Ze zakladajici chromozomy, vzniklé diky poklesu populace pfi
formovani plemen, tvofi jen malou ¢ast z obrovské diverzity kombinaci long-range SNP

haplotypll, kterou nesli predkové plemen. Z nich se poté vytvorily long-range haplotypy
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specifické pro urcité plemeno. Ackoliv poklesy populaci byly vyrazné, nedoslo k masivnim
fixacim individualnich haplotypl. Pouze 13 % malych haplotypl je monomorfnich pro urcité
plemeno. U velkych regionl nedoslo k Zadné fixaci. Sdileni téchto haplotypl napfi¢ plemeny
je patrné, jelikoz pfiblizné 60 % z nich bylo nalezeno hned v nékolika plemenech, ale
s odlinymi frekvencemi (Lindblad-Toh et al., 2005). Zadné z plemen nemize byt piné
polymorfni ve vSech testovanych lokusech bez ohledu na velikost populace, jelikoz béhem
vzniku plemene je cilem zvysit pocet fixovanych, tedy monomorfnich, lokust (Wade, 2011).
Nejvétsi SNP haplotypovou diverzitu vykazuji Saluki, Sarpej a Cau Cau, fadici se mezi starobyla
plemena. Pravé starobyld plemena a plemena pochazejici z ostrovl tvofi vyjimku v jinak
celkové nizké genetické diverzité psich plemen (Vonholdt et al., 2010).

Na zakladé SNP analyz se predpokladd, Zze diky managementu chovu a geografické izolaci,
ztratila moderni plemena pfriblizné 13 % ze své plvodni genetické diverzity, kterou méla
v dobé registrace plemene. Nejvétsi ztratu vykazuje Y chromozom, coz reflektuje maly pocet
psl oproti fendm pfi formovani daného plemene (Wade, 2011).

Rozdily v genetické diverzité plemen lze také zkoumat z pohledu poctu alel. Pfi analyze 28
plemen, za pouziti 100 mikrosatelitl, bylo nalezeno v psim genomu celkem 1780 alel. Pocet
alel na jedno plemeno se pohybuje v rozmezi od 399 do 805 alel. Prlmérny pocet alel na
plemeno je 605. Tyto pocty reflektuji hodnoty heterozygotnosti jednotlivych plemen.
Plemena, kterd byla registrovdna v registru plemen pozdé&ji, maji v priméru vyssi hodnoty
heterozygotnosti nez plemena registrovana dfive. Dfive registrovand plemena maji o 7 %
mensi pocet alel (Irion et al., 2003). Jak jiz bylo zminéno, mira heterozygotnosti nereflektuje
spole¢ny historicky plvod plemen, ale plemena, kterd jsou geneticky blizkd ostatnim
plemenlm maji vyssi hodnoty heterozygotnosti, nez plemena vzdalena (Leroy et al., 2009).
Nejvétsi hodnoty heterozygotnosti vykazuje napfriklad Jack Russel Teriér a Pomeranian, tedy
plemena, kterd jsou Mezinarodni kynologickou organizaci fazena do dvou velmi odlisnych
2003).

V poctu alel na lokus i v poctu privatnich alel opét vykazuji nejvyssi hodnoty starobyla
plemena. Tento fakt potvrzuje jejich vysokou diverzitu oproti ostatnim plemenim, spojenou

s geografickou i ¢asovou izolaci od ostatnich plemen (Streitberger et al., 2012).
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7. Zavér

Tato prace si kladla za cil shrnout poznatky o evoluci psa domaciho. Bylo vyféeno jiz mnoho
teorii, a prfesto se neda s jistotou fici, kde doslo k domestikaci psa a zda tato evoluéni linie
vznikla jen z jedné zakladatelské populace nebo z vice nezdvislych populaci. Pro uréeni mista
pavodu byly pouzity molekularni a genetické analyzy, které na zakladé vyse genetické diverzity
a sdilenych haplotypl urcily misto puvodu zakladatelské populace vlkd. Spolu s témito
vysledky byly porovnavany fosilni zaznamy. Vyzkumy komplikovaly cetné poklesy velikosti
populaci v prlibéhu vyvoje psa, které mohly mit velky vliv na jejich vyslednou genetickou
diverzitu. Jejich pfesny pocet a mira vlivu neni zndma, a tim mohlo dojit ke zkresleni vysledku.
Dalsim problémem pfi vyzkumu byly absence fosilnich nalez(i z nékterych zkoumanych oblasti.
Je jisté pouze to, Ze pes domaci vznikl s nejvétsi pravdépodobnosti na eurasijském kontinentu.
PUvod z ostatnich kontinentl byl analyzami vyvracen.

Pro uréeni presného data oddéleni psa, jako samostatné linie, byly pouzity hlavné fosilni
nalezy a analyza jejich DNA. Obecné pfijimané datum divergence psa od vlka korespondovalo
se vznikem zemédélstvi. Novéjsi analyzy oviem toto datum posouvaji o minimalné deset tisic
let nazpét. Tyto vyzkumy komplikovalo hlavné obtizné rozliseni prvnich psh od vlka.

Velkym problémem, ktery mohl vyrazné zkreslit vysledky starSich studii ohledné psi
domestikace, jsou analyzy malého mnoizstvi genetické informace. Budouci studie, zaklddané,
stejné jako ty nejnovéjsi, na analyzach celych genomd, jisté prinesou vysledky objasnujici tak
komplikovanou udalost, jakou je vznik psa domaciho.

Ke vzniku psich plemen vedlo nékolik krokl. Prvnim z nich byl vznik plemennych prototypa,
kdy dochazelo k cilené selekci na rizné druhy préce, jiz v davnych dobach. Cilem této selekce
ale nebyl vznik odlisnych plemen psu. Az selekce na znaky spojené nejen s vlohami, ale také
s povahou, a hlavné se vzhledem, dala vznik rozlicnym psim plemendm. NejstarSimi plemeny
jsou takzvana starobyla plemena, ktera oproti modernim plemen(m vznikla o nékolik stoleti
drive. Tato plemena nebyla podrobena tak velké mife selekce, jako plemena vznikla pozdéji.
Mezi tato plemena se Fadi pFevainé asijskd plemena, jako napfiklad Akita, Sarpej nebo Cau
Cau. K velkému narastu poétu psich plemen doslo priblizné pred dvéma sty lety, kdy doslo ke
vzniku vétSiny modernich plemen. Tato plemena vznikla s nejvétsi pravdépodobnosti
z takzvanych volné se mnoZicich psu jiz zminovanou selekci na nejriiznéjsi pozadované znaky.
Vznik tolika odlisSnych plemen byl moziny diky nékolika velkym zakladatelskym populacim
téchto psu.
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Fylogenetické vztahy, jejichZ objasnéni bylo dalSim cilem této prace, jsou u psich plemen
komplikovanéjsi. Nejednd se pouze o vztahy mezi druhy, ale o vztahy mezi variantami jednoho
druhu. Navic velmi ¢asto dochazelo a stale dochazi ke kfizeni napfi¢ plemeny, coz déla vztahy
mezi jednotlivymi plemeny sloZitéjsi. Plemena, ktera spolu sdili spolecnou historii nebo
podobné uplatnéni, tvofi skupiny, v kterych jsou si tato plemena vzdjemné blizSi nez s plemeny
mimo skupinu. Jedna se napfiklad o skupiny loveckych psu, teriéri nebo pst pasteveckych.
Vznik psa, jeho domestikace a cilena selekce méla prokazatelny vliv na zménu psiho genomu
oproti viI¢imu. Nejvétsi zménou prosly geny ovliviujici neurologické, behavioralni a
metabolické funkce. Jedna se napfiklad o odlisnosti v genech ovliviiujicich traveni Skrobu nebo
o geny umoznujici adaptace k Zivotu ve vysokych nadmorskych vyskach. Tyto dvé adaptace
jsou zaroven vysledkem prirozené selekce. Dlsledkem cilené selekce doslo napfriklad ke
zméné v hedgehog signaliza¢ni draze, coz mohlo mit vliv na fenotyp psa. Dalsi odlisSnosti
v genomu, kterd ovliviiuje fenotyp, je mutace zpUsobujici klopené ¢i previslé ucho. Timto
fenotypickym znakem se domestikovand zvifata, a to nejen psi, vyznacné odlisuji od svych
divokych predkl. Konkrétni mutace ale jesté nebyla objevena. U psich plemen s previslymi
usSnimi boltci je diky selekci tento znak témér fixovan.

Poslednim cilem této prace bylo podat ucelené informace o genetické diverzité psich plemen.
Na zakladé analyz bylo zjisténo, Ze jednotliva plemena jsou geneticky rozliSitelna a plemena
se spole¢nou historii tvofi na zdkladé genomu skupiny, stejné jako tomu bylo v analyzach
fylogenetickych. Starobylda plemena opét tvofila velmi divergentni skupinu, ktera se
vyznacovala vyssi genetickou diverzitou oproti ostatnim plementm. Diky selekci dochazelo a
stale dochazi ke snizovani genetické diverzity. Velky vliv ma také chovatelsky management a
mira inbreedingu. Psi se vyznacuji obrovskou fenotypovou diverzitou, ktera je ale zplsobena
jen malym poctem kandidatnich genl. Genetickd diverzita je odliSna napfti¢ plemeny a od
okamZiku registrace plemene v chovatelskych klubech klesa. ZpUsobuji to nejen chovatelské
praktiky, ale také velikost zakladatelské populace a vyvoj plemene v ¢ase, kdy mohlo dochdazet
k poklestim velikosti populace a zvySeni vlivu efektu hrdla lahve. Rozdily v genetické diverzité
se v analyzdch porovnavaly nékolika zplsoby. Byly pouzivany analyzy mitochondridlni a Y
chromozomové DNA, které odhalily, Ze vétSina autosomalni diverzity je maternalniho plvodu.
Dalsi metodou byla analyza SNP haplotypu, kterd spolec¢né s predchozimi potvrzovala, Ze
starobyla plemena vykazuji nejvétsi genetickou diverzitu a jsou od ostatnich plemen odlisna.

Geneticka diverzita se da zkoumat i z pohledu poctu alel. Pocet alel koreluje s ¢asem registrace
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plemen v chovatelskych klubech. Plemena registrovana dfive a tim padem po delsi dobu
vystavena pfisnému chovatelskému managementu, maji nizsi pocet alel nez plemena
registrovana pozdéji. Nejvyssi hodnoty v poctu alel na lokus i v poctu privatnich alel maji
starobylad plemena, coZ potvrzuje jejich velkou diverzitu oproti modernim plemendm.

Je zfejmé, Ze se pes domdci stava stale oblibenéjSim organismem pro vyzkum. K objasnéni
evoluce psa a psich plemen bude zapotfebi jesté dalSich vyzkuma, zejména analyz fosilnich
DNA, které pomohou odpovédét na otazky a nejasnosti, jez obklopuji jeho vyvoj. Vyzkumy
ohledné genetické diverzity jednotlivych plemen jsou a naddle budou dleZité pro Upravy
managementu jejich chovu. Pokud by totiz doslo k pfilis velkému poklesu diverzity urcitého
plemene, mlZe dojit k nenavratné ztraté, ktera mlze vést az k vymizeni daného plemene.
Genetické analyzy hraji vyznamnou roli v odhalovani pfic¢in dédi¢nych chorob ¢i mutaci a

v budoucnu mohou pomoci pti eliminaci téchto onemocnéni.
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