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Abstrakt

Pes domdci (Canis lupus familiaris) je jednim z nejrozsitenéjSich domestikovanych
druhl ZivocCichi na svété. Objasnénim procesu domestikace psa se zabyva spousta
védeckych studii, nicméné jejich vysledky se mezi sebou mnohdy velmi lisi. Vyneseni
kone¢ného zavéru o jeho puvodu komplikuji téZce identifikovatelné archeologické nalezy
ataké ddavné krizeni sjeho predkem, vlkem obecnym (Canis lupus). V prabéhu
domestikacniho procesu dosSlo u pst kvytvoreni nejriznéjSich adaptaci, kterymi se
pfizplsobili na Zivot po boku c¢lovéka. Adaptace se tykaji jak chovani, tak izplsobu
zpracovani potravy. Aktudlnim problémem je kfizeni pst a vik( ve volné ptirodé. Tento jev by

mohl ohrozit genetickou integritu u nyni rozsitujici se evropské vi¢i populace.

Klicova slova: Canis lupus, domestikace, hybridizace, molekularni adaptace

Abstract

The domestic dog (Canis lupus familiaris) is one of the most widespread domestic
animal species over the world. Alot of scientific studies are focused on explaining the
process of dog domestication. However, the results of these studies vary in most cases. The
conclusion about the origin of dogs is complicated due to hybridization with their ancestor,
the gray wolf (Canis lupus), in ancient times and also because of some archaeological
discoveries, which are difficult to identify. The origin of various adaptations during
domestication process allows dogs to live alongside humans. These adaptations are related
to behavior and food digestion process. Hybridization between dogs and wolves in nature is
acurrent issue. It could threaten the genetic integrity of expanding the European wolf

population.
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Seznam zkratek

AMY2B alfa-amylaza 2B

CALCB calcitonin related polypeptide beta
CBD103 beta-defensin 103

CCRNA4L carbon catabolite repression 4 -like
DNA deoxyribonukleova kyselina

F1 prvni filidIni generace

F2 druha filidIni generace

FHL-1 four and a half LIM domains 1
IGF-1 inzulinu podobny rastovy faktor 1 (insulin-like growth factor 1)
Mclr melanocortinovy receptor 1
MGAM maltaza-glukoamylaza

mtDNA mitochondrialni DNA

NPY neuropeptid Y

SGLT1 sodiko-glukdzovy kotransportér 1

SLC6 solute carrier 6



1 Uvod

V soutasné dobé pes domaci (Canis lupus familiaris) zaujimd pevné postaveni
v mnoho sférach lidskych cinnosti. Jedna se nejen o vérného spolec¢nika, svlj ucel plini
napfiklad ijako asistenéni, zachranafsky ¢&i hlidaci pes. Zivot bez psa se pro nas stal jiz
nepredstavitelny. Otazka tykajici se jeho plvodu si tak zajisté zaslouZzi nasi pozornost.

Nasledujici kapitola této bakalarské prace se bude zabyvat procesem domestikace
psa neboli procesem jeho zdomacnénim. Domestikaci doSlo k preméné divoce Zijiciho druhu
zivoCicha na druh, ktery lze chovat v zajeti. Pes je dokonce povazovan za nejstarSiho
domestikovaného Zivocicha vibec a predCil tak vyznamné druhy hospodarskych zvirat.
Kapitola bude zaméfena na to, ktefi z Zivocich( se stali jeho pfedkem — zda se jednd jen
o vSeobecné zndmého vlka obecného (Canis lupus), Ci za jeho vznikem stoji i jiné druhy. Déle
se kapitola bude vénovat mistnimu a ¢asovému urceni domestikace. Zajimavym aspektem
domestikace je nepochybné izplsob, jak k této udalosti doslo - jestli se o podmanéni
divokého zvitete zaslouzili lidé, nebo prvni krok do lidské spolecnosti udélalo samo. Dalsi
kapitola se bude zabyvat adaptacemi, které psiim umoznily pfizplsobit se na novy zplsob
Zivota a kterymi se vyrazné odlisili od svého predka. Adaptace se obecné u domestikovanych
zivocich( tykaji jak morfologickych a fyziologickych znak(, tak i chovani. Posledni kapitola
bude patfit aktudlnimu tématu, ato sice kfizeni psa s vlkem ve volné pfirodé. Bude v ni
zminéno o mistech ve svété, kde bylo kfizeni prokazano, jakymi zpulsoby lze kfizence
detekovat a také o tom, zdali mé tento jev negativni dopad na vl¢&i populaci. Cést kapitoly
bude vénovana plemendm psl, jejichz pavod zahrnuje kfizeni s viky.

Cilem mé bakaldrské prace bude shrnuti dosavadnich poznatkli o domestikaci psa,
popis dilezitych adaptaci, kterymi se pes prizpUsobil na Zivot po boku ¢lovéka a také souhrn

zasadnich informaci o jeho kfizeni s vikem obecnym.



2 Domestikace psa domaciho

Domestikace je proces probihajici mezi lidmi a populacemi rostlin ¢i Zivocichl. Zeder
(2012) ji definuje jako ,trvaly, vicegeneracni mutualisticky vztah, kde lidé pfevezmou znacnou
kontrolu nad reprodukci a péci o rostliny nebo ZivocCichy {(..).” Jednda se o proces
dlouhodobého charakteru doprovazeného postupnym hromadénim drobnych zmén na obou
stranach tohoto vztahu (Zeder et al., 2006).

K domestikaci ZivodichG muZe dochdzet tfemi rUznymi cestami: komenzalni, pfimou
cestou a domestikaci kofisti. Komenzalni cesta vyZzaduje vétsi ucast ze strany samotnych
zivocCichu, ktefi hraji nejvétsi roli zejména v pocatcich domestika¢niho procesu. Do blizkosti
lidskych obydli se nej¢astéji dostanou tim zplsobem, Ze se zacnou Zivit na snadno
dostupnych zbytcich potravy. Postupem c¢asu si zacinaji pomalu zvykat na pfitomnost lidi. Ti
se do procesu domestikace aktivné zapojuji az v pozdéjSich fazich. Prikladem takto
domestikovaného ZivoCicha muze byt kocka domaci (Felis silvestris f. catus) (Zeder, 2012).
Timto zpUsobem pravdépodobné doslo i k domestikaci psa. Mezi lidmi a vlky se vyvinul tento
symbioticky vztah, kdyzZ se vlci zacali pfiZivovat na zbytcich potravy pobliz lidskych tabofrist.
V této fazi jiz dochazelo k preselekci vlkd, protoZe jen ti, ktefi se méné bali lidi a byli méné
agresivni, mohli vyuZivat tento zplsob zisku obzZivy. Lidé z tohoto vztahu zpocdtku Zadny
uzitek neméli, ani je to negativné neovliviiovalo. Postupem ¢asu dochazelo k rozvoji jejich
souZziti a i oni zacali ze vztahu profitovat (Coppinger a Coppinger, 2001).

Dalsi zplsob, jakym dochazi k domestikaci, je pfima cesta. Vtomto pfipadé lidé cilené
pretvafi uréity druh Zivocicha na jeho domaéci formu pro nejriiznéjsi Gcely. Zivocich je tedy jiz
od zalatku chovan v zajeti. Patfi sem napfiklad ki (Equus caballus), osel (Equus asinus
f. domestica) a kralik domaci (Oryctolagus cuniculus f. domesticus) (Larson a Burger, 2013).

Treti zpUsob spociva v domestikaci kofisti. Do této kategorie patfi Zivocichové, ktefi byli
nejprve loveni ve volné prirodé jako zdroj obZivy. Lidé chtéli zvysit dostupnost této kofisti
a tak zacali experimentovat s rlznymi loveckymi strategiemi. Ty nakonec dospély az k tomu,
Ze lidé zacali nékterd chycena zvifata chovat v zajeti. Patfi sem dnesni vyznamna
hospodarska zvitata, jako je napftiklad ovce (Ovis ammon f. aries), koza (Capra aegagrus

hircus) ¢i tur domaci (Bos primigenius f. taurus) (Larson a Burger, 2013).



2.1 Predek psa

Predkem psa domaciho (Canis lupus familiaris) je vlk obecny (Canis lupus). Blizka
pfibuznost mezi nimi byla prokazana na zdkladé analyzy 261 bp dlouhé sekvence v kontrolni
oblasti mitochondridlni DNA (mtDNA). Mezi psy aSakaly ¢i kojoty se sekvence lisily
pfinejmensim 20 substitucemi a dvéma inzercemi. Mezi psy avlky rozdily v sekvencich
nebyly tak znacné, zadné neprekrocily vice nez 12 substituci (Vila et al., 1997). Stejny
vysledek potvrzuje napfiklad i analyza restrikénich mist v mitochondridlnim genomu. U vlku
a psh byl odhalen nizky rozdil v poctu téchto specifickych sekvenci, ktery dosahl maximalné
poctu dvou (Wayne et al., 1992). Vysledek analyzy alozym0 uvybranych druhl celedi
psovitych taktéZ oznacil za nejblize pfibuzné vlka a psa (Wayne a O’Brien, 1987) . Dalsi studie
odhalila u psa a vlka nejmensi rozdil v jaderné DNA z psovitych Selem. Sekvence v exonech se

liSily jen 0 0,04 %, u intrond 0 0,21 % (Lindblad-Toh et al., 2005).

2.2 Proces domestikace

VIk obecny byl plivodné rozsifen témér po celé severni polokouli - hojné se vyskytoval
jak v Eurasii, tak v Severni Americe. V Novém svété vsak k domestikaci vlki nedoslo, tamni
psi maji puvod ve vicich Starého svéta. Psi se z Asie do Ameriky dostali pomoci pevninského
mostu, Beringovy UZiny, v Pozdnim Pleistocénu pred 12 000 — 14 000 lety (Leonard
et al., 2002). Spekuluje se tak predevsim o tfech oblastech v Eurasii, kde se domestikace psa
mohla odehravat: vychodni Asie, Evropa a Blizky vychod.

Vyzkum Savolainena et al. (2002) byl zaméfen na analyzu 582 bp dlouhého useku
mtDNA u vlk( a pst z Evropy, Asie, Afriky a arktické Ameriky. Témér 96 % vsech sekvenci
bylo zarazeno do tfech hlavnich fylogenetickych kladG - A, B, a C. Frekvence vyskytu téchto
kladi ve svété je podobnd, coz poukazuje na to, Ze vSechny psi populace by mohly mit
jednotny plvod. Autofi studie se domnivaji, Ze k domestikaci psa doslo ve vychodni Asii, kde
byla zjisSténa nejvyssi geneticka diverzita. Pozdéji, na zakladé dalsi analyzy mtDNA, bylo misto
domestikace urceno blize jako Uzemi jizné od reky Yangtze v jihovychodni Asii. Pouze zde
byla mezi mnoha zkoumanymi psy ze Starého svéta nalezena plna geneticka diverzita kladu
A, B a C, tedy jejich 10 subkladd. Smérem na zapad geneticka diverzita klesa - v centralni Ciné

bylo objeveno sedm subklad(, v jihozapadni Asii pét a v Evropé pouze Ctyfi. Dle autorl se



psi postupné rozsifili z jednoho mista po celém svété a vsichni sdili spole¢ny genofond
pochazejici od stejnych vlkd (Pang et al., 2009). TentyZ zavér o plvodu psa vynesla i analyza
DNA na Y chromozomu (Ding et al., 2012). Déle se obé tyto studie shodly na tom, Ze na
domestikaci se podilelo nékolik stovek vlki. Také Wang et al. (2016) nalezl nejvyssi
genetickou diverzitu mezi psy v jihovychodni Asii. Domniva se tak, Ze na tomto misté doslo
k domestikaéni udalosti a naslednému Sifeni pst na Blizky vychod, do Afriky a Evropy, kam se
psi dostali pred 10 000 lety.

U psl v jihozapadni Asii byl nalezen klad D, ktery se ve vychodni Asii vlbec
nevyskytuje. V uvahu tedy pfipadala moZnost, Ze v jihozdpadni Asii doSlo k nezavislé
domestikaci atim kvyskytu tohoto kladu u mistnich psd. Avsak studie odhalila, Ze se
objevuje pouze u 2,6 % psu. Kvuli jeho nizké frekvenci je tak pravdépodobnéjsi, Zze za jeho
vznikem stoji kfizeni vlka a psa. Dale byla ujihozdpadoasijskych psi namérena vyssi
frekvence kladu B, nez u psa z jinych casti svéta. SpiSe se ale jednd o projev genetického
driftu, nezli o jeho samostatny vznik v této oblasti (Ardalan et al., 2011).

Jiné moZné misto domestikace psa je Evropa. Skupina védcl analyzovala
mitochondridlni genom starobylych psovitych Selem a soucasnych vlki z Eurasie a Nového
svéta aporovndvala ho s mtDNA dneSnich psl. Psi sekvence byly zafazeny do Ctyf
fylogenetickych kladli: A, B, C aD. Vysledky ukazaly, Ze klad A je nejblize pfibuzny se
sekvencemi pochdzejicimi od starobylého vika ze Svycarska, klad B se sekvencemi od
soucasnych vlka z Ukrajiny a Svédska, co? poukazuje spi$e na prob&hlou introgresi, klad C je
nejvice pribuzny se starobylymi psy z Némecka a klad D se starobylou psovitou Selmou ze
Svycarska. Viechny klady mély tedy fylogeneticky nejblize k nékterym, prevazné starobylym,
evropskym psovitym Selmdam, aproto bylo misto domestikace uréeno pravé v Evropé
(Thalmann et al., 2013). Taktéz podle Verginelliho et al. (2005) se na domestikaci psa podileli
evropsti vici.

Dalsi studie urcila misto domestikace psa na Blizkém vychodé. Ukdazalo se, Ze vétsSina
zkoumanych psich plemen sdili stejné haplotypy pravé s tamnimi viky, ostatni plemena s vlky
v Evropé ¢i v Cing, a tak tyto regiony byly oznaéeny jako mozné sekundarni zdroje genetické
diverzity (Vonholdt et al., 2010). Také Gray et al. (2010) se domnivda, Ze domestikace psa
probéhla pravé zde. Vyzkum se zabyval plivodem haplotypu IGF-1 (inzulinu podobny rlstovy
faktor 1), jehoz zmutovana varianta je odpovédna za malou velikost u psU. Zjistilo se, ze je

podobny haplotyplm, které se nachazeji uvlk( Zijicich na Blizkém vychodé. Jiné studie
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poukazuji na to, Ze se nemusi jednat o disledek domestikace, ale mUZe to byt projev
historického kfizeni vlky se psy na tomto misté (Freedman et al., 2014; Wayne et al., 1992).

Jind studie oznacdila jako centrum domestikace psa centrdlni Asii. Vzorky DNA
pochazely z nejrliznéjsich psich plemen i od semiferalnich pst (Shannon et al., 2015). To jsou
volné Zijici psi vyskytujici se po celém svété, ktefi jsou adaptovani na komenzalni zplsob
Zivota (Boyko et al.,, 2009). Jsou vhodni k odhalovani evolu¢ni historie psa, tedy
i domestikace. Obsahuji obrovskou genetickou diverzitu, protoZe nejsou tolik zasazeni
efektem hrdla lahve aumeélou selekci, jako je tomu umodernich psich plemen
(Shannon et al., 2015). Efekt hrdla lahve je jev, kdy vlivem vyraznym zmenSenim populace
dochazi k poklesu genetické variability. Prvni nastal pfi domestikaci vika, dalsi série téchto
jevi probéhla pfi Slechténi modernich psich plemen na pozadované morfologické
a behaviordlni vlastnosti (Lindblad-Toh et al.,, 2005). Rozsahlou genetickou diverzitu
semiferdlnich psG potvrdila itato studie, kterd se zaméfila na mitochondridlni aY-
chromosomovou diverzitu u vice nez 5000 psU. | presto, Ze pouhych 15 % tvofili semiferalni
psi, 36,6 % Mt a 38,9 % Y haplotypl bylo nalezeno vyhradné u nich. U psu, ktefi patfili do
nékterého ze psich plemen, to bylo navzdory jejich vysokému poctu pouhych 40,6 % Mt
a 18,1 % Y haplotypu. Dle gradientu vazebné nerovnovahy u populaci semiferdlnich pst byla
ur¢ena jako misto domestikace psa centrdlni Asie, nejspiS v oblasti dneSniho Nepalu
a Mongolska, s postupnym Sifenim psa do ptilehlych oblasti jako je dnesni Afghanistdn, Indie
a Vietnam (Shannon et al., 2015).

K domestikaci psa mohlo dojit vicekrat nezdvisle na sobé v rlznych castech svéta.
K tomuto zavéru ve své praci dospél jiz Vila et al. (1997). Také vysledek nové studie se
priklani k varianté viceCetné domestikace (viz Obr. €. 1). Zkoumané vzorky mtDNA pochazely
z fosilii starobylych evropskych pst Zijicich pfed 14 000 — 3 000 lety. Dalsi vzorky byly ziskany
z jaderného genomu psa starého priblizné 4 800 let, ktery byl nalezen v Irsku. Ve studii byla
taktéZz pouzita DNA soucasnych psich plemen. Fylogenetickd analyza od sebe vyrazné
oddélila dnesni zdpadoeuroasijské (Evropa a Blizky vychod) a vychodoasijské psy.
K zapadoeuroasijskym psim byl ptifazen ivySe zminény jedinec z Irska, coZ poukazuje na
skutecnost, Zze oddéleni téchto dvou kladl neni novodoba zalezitost, ale musela se odehrat
pred vice nez 4 800 lety. S pomoci dalsi analyzy bylo zjisténo, Ze kjejich rozdéleni doslo
priblizné v obdobi, ze kterého pochdzi inejstarSi nezpochybnitelné nalezy pst z Evropy

a vychodni Asie. Je tedy mozné, Ze domestikace probéhla v téchto dvou oblastech svéta,
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jehoz Gcastniky byly dvé geneticky rozdilné populace vlkd. Tuto hypotézu podporuje i fakt, Ze
v centralni Eurasii nebyly objeveny tak staré fosilie jako v jeji zapadni a vychodni ¢asti. Védci
se ddle domnivaji, Ze populace evropskych psu byla ¢asteéné nahrazena psy z vychodni Asie,
ktefi se spolu s lidmi Sifili na zapad. Odpovida tomu odliSna pfislusnost k haploskupindm
mezi starobylymi a dnesnimi evropskymi psy. Zatimco vétSina mitochondridlnich sekvenci
starobylych psl se fadi k haploskupinam C a D, soucasni psi maji sekvence patfici pfedevsim
do haploskupin A a B. Navic néktera psi plemena, naptiklad sibifsky husky a gréonsky pes,

vyznacuji dvoji ptvod (Frantz et al., 2016).

Ancestralni

populace viku

Evropéti vici t Europe Asia‘ Asijsti vici
Paleoliticti evropsti psi Migrace psu z Asie do Evropy & Starobyli asijsti psi

Neoliticti evropsti psi
Pes z Newgrange

Novodobi psi Novodobi asijsti psi
Obr. €. 1: Schéma procesu vicecetné domestikace psa. —P  Migrace
Pfevzato a upraveno z Frantz et al., 2016. sl Domestikace

Dalsim aspektem procesu domestikace je jeji ¢asové zarazeni. Vila et al. (1997) ji
datoval az do obdobi pred vice nez 100 000 lety dle vypoctu pomoci molekularnich hodin.
Nicméné tyto hodiny nejsou vhodné na vypocet uddlosti, které se odehraly relativné
neddvno, pfed méné nez jednim az dvéma miliony let (Ho et al., 2005). Vysledky mnoha
dalsich studii se shoduji na obdobi svrchniho paleolitu v rozmezi pred 40 000 - 15 000 lety
(Druzhkova et al., 2013; Freedman et al., 2014; Germonpré et al., 2009; Pang et al., 2009;
Savolainen et al., 2002; Thalmann et al., 2013; Wang et al., 2016), tedy v dobé pied rozvojem

zemédélstvi, kdy lidé jesté ziskavali obzZivu jako lovci a sbéraci (Freedman et al., 2014).



Ojedinéle se objevuji i nazory, ze k domestikaci psa doslo az v neolitickém obdobi (Axelsson

et al., 2013; Drake et al., 2015).

2.3 Archeologické nalezy

K objasnéni procesu domestikace psa mohou pomoci archeologické néalezy. Psi lebku
Ize od té vi¢i odlisit na zakladé nékolika morfologickych znak(: psi maji relativné kratsi a Sirsi
rostrum - predni ¢ast lebky, Sirsi mozkovnu, kratsi lebku (Germonpré et al., 2009; 2012)
a v neposledni rfadé Sirsi patro, nez je tomu u vlkl (Germonpré et al., 2012; Morey, 1992).
V ranych fazich domestikace dochazelo u psa v disledku zmen3eni Celisti také ke stésnani
zub( (Germonpré et al., 2012). Nékdy mUze byt velice obtizné urcit, zda nalezena fosilie patfi
vlkovi, nebo uZ se jedna o psa, protoze v pocatecni fazi domestikace si jsou velice podobni
(Ding et al., 2012).

Mezi Uplné nejstarsi archeologické ndlezy psa patti lebky, které byly objeveny v Belgii -
jeskyni Goyet, 31 700 pf. n. ., (Germonpré et al., 2009) a v Rusku — jeskyni Razboinichya
v pohoti Altaj na Sibifi, 33000 pf. n. |, (Ovodov et al., 2011). Podobné staré lebky
pfisuzovany psdm byly nalezeny i v Ceské republice v PFedmosti u Pferova (Germonpré et al.,
2012). U jedince ze Sibife vSak nebyly nékteré morfologické znaky, které jsou pro
domestikované psy typické, jeSté plné vyvinuty ajeho plvod byl nejisty (Ovodov et al.,
2011). Objasnila ho az geneticka analyza kontrolni oblasti mtDNA. Ta byla porovndna s DNA
dnesnich vlkd, psu, kojotl a prehistorickych psovitych Selem z Nového svéta. Ukdzalo se, ze
tento jedinec je skutecné blize pfibuzny k sou¢asnym domestikovanym psim, nez k dnesnim
vikim. K domestikaci tedy pravdépdoobné dochdzelo jiz pred vice, nez 30000 lety
(Druzhkova et al., 2013).

Je vSak mozné, Ze stejné jako tento jedinec, tak iostatni domnéli nejstarsi psi,
domestikacnim procesem teprve prochazeli a zastavili se v jeho pocatecni fazi. Domestikace
mohla byt prerusena poslednim glacialnim maximem (LGM), které ovlivnilo i zpUsob Zivota
tehdejsich lidi. Linie téchto pocatecnich pst Zijicich pred LGM tudiz pravdépodobné vyhynuly
a nejsou predky dnesnich psich plemen. Tomu nasvédcuje ito, Ze v oblastech téchto
nejstarSich nalezd nebyly objeveny takové, které by patfily do obdobi LGM. Hovofi se

o protodomestikaci (Ovodov et al., 2011).



Za nejstarsi fosilie, které by mohly patfit predkim dnesnich psU, jsou povaZovany
nalezy pochazejici z Evropy a Blizkého vychodu. V Némecku na lokalitach Bonn-Oberkassel,
14 700 pf. n. |, (Nobis, 1979; cit. dle Verginelli et al., 2005) a Kartstein cave, 12 500 pf. n I,
(Baales, 1996; cit. dle Thalmann et al., 2013) byla objevena psi Celist a lebka. V Rusku na
lokalité Eliseevichi I, 13 000 — 17000 pf. n. |, byly nalezeny dvé psi lebky (Sablin
a Khlopachev, 2002), na Ukrajiné v oblastech Mezin a Mezhirich byly taktéZ nalezeny dvé
lebky psa (Germonpré et al., 2009) ana Uzemi lzraele se jednalo ovice nalezi patfici
pravdépodobné psim, 12 000 pt. n. |, (Davis a Valla, 1978).

Nazory na nejstarsi psi fosilie vSak nejsou jednoznacné. Studie, kterd zkoumala ndlezy
Selem z jeskyné Goyet a Eliseevichi z Ruska, dosla k odliSnému zavéru o jejich plvodu.
S vyuzitim nové 3D morfometrické analyzy se jednd spiSe o vlky, nikoliv o psy (Drake et al.,
2015). Také Crockford a Kuzmin (2012) se domnivaji, Ze je predcasné radit ndlezy z jeskyné
Goyet ¢i z Pfedmosti k nejstarSim fosiliim psa. Dle nich jsou to nejspiSe vlci, ktefi byli
v kompetici s lidmi o potravu pozménéni prirodni selekci a tim se stali morfologicky odlisni
od ostatnich vlk{. | Freedman et al. (2014) ve své studii uved|, Ze variabilita vlkd byla v dobé

domestikace psa vétsi nez dnes.



3 Adaptace pst na lidské prostiedi

Existuje nékolik studii, které se zabyvaji tim, jaké jsou hlavni rozdily v genomu psa
a vlka. Nicméné tato oblast stdle jesté neni Uplné prozkoumana a z(istdva nezodpovézena
spousta otdzek. Napfriklad nebylo doposud zcela objasnéno, které konkrétni geny se podili na
vzniku krotkosti u psu. ,Méné toho vime o genetickém zdkladu fenotypovych zmén, které
vznikly béhem prvnich fdzi domestikace psa a odlisuji tak vsechny psy od jejich divokych
predku, neZ o téch, kterymi se lisi moderni psi plemena.” (Cagan a Blass, 2016).

Axelsson et al. (2013) identifikoval pomoci sekvenovani celych genom( vlk( a psu
36 genomickych regionq, které byly pravdépodobné cilem selekce béhem domestikace. Vice
nez polovina, tj. celkem 19 téchto oblasti obsahuje geny, které plni svou funkci v mozku
a nékolik z nich se podili na vyvoji nervové soustavy. BEhem domestikace dochazelo u psa
k behavioralnim zméndm a pravé mutace postihujici tyto geny je mohly umoziiovat. DalSich
Sest oblasti obsahuje deset genl, jejichz funkce je uplatnéna pti metabolismu sacharidd ci
tukd. V dalsi studii bylo identifikovano celkem 18 genomickych region(, které jsou mezi psy
a vlky vyrazné rozdilné a pouze 11 gen( bylo oznaceno jako geny s funkénimi substitucemi
potencionalné odlisujici vSechny psy od vlka. Stejné jako v predchozi studii, i zde mezi né
patfily ty, které plni svou funkci pfi vyvoji mozku ¢i metabolismu sacharid(. Déale to jsou
geny, které ovliviiuji drahy pro biosyntézu, transport a degradaci katecholamind. Dalsi geny
mohly ptispét k anatomickym rozdillm mezi psy a vlky, naptiklad gen FHL1 (four and a half
LIM domains 1) mohl mit vliv na sniZzeni Ucinnosti kosterniho svalstva psd (Cagan a Blass,
2016). Freedman et al. (2016) nalezl v genomu celkem 68 oblasti, které mohly mit dalezitou
ulohu pfi domestikaci psa. Vyskytuji se v nich geny, které ovliviiuji chovani, funkci mozku,
pigmentaci ataké metabolismus tuk(. Geny, ukterych béhem domestikace dochazelo
k pozitivni selekci, dopomohla najit i analyza DNA u ¢inskych domorodych psi. Mezi né
pattily takové, které maiji svou roli ve vyvojovém a neurologickém procesu, jako napfiklad
geny ovliviujici uceni a pamét. Déle se k nim radi geny, které jsou spjaty s metabolismem,

pohyblivosti a reprodukci (Wang et al., 2016).



3.1 Potravni adaptace

Jednim z dulezitych rozdild mezi psy a vlky je schopnost traveni Skrobu, zdsobniho
polysacharidu rostlin. Na pocatku tohoto procesu stoji pankreaticky enzym alfa-amyldza,
kédovany genem AMY2B, ktery vtenkém stfevé zajistuje Stépeni Skrobu na disacharidy
maltdzy (Arend et al., 2014). Bylo zjisténo, Ze psi maji vyssi pocet kopii tohoto genu, nez vici.
Konkrétné jich méli zkoumani psi v priméru sedmkrat vice. ZvySené mnozstvi kopii pozitivné
koreluje s genovou expresi, kterd byla u psid namérena v priméru 28 krat vyssi, a taktéz
s vétsi enzymatickou aktivitou amyldz. Dulsledkem téchto zmén je lepsi pfizpUsobeni
k traveni rostlinné potravy. Zprvu byla tato adaptace povazovana za dulezity a nezbytny krok
v procesu domestikace psa (Axelsson et al., 2013).

Védci se zaméfili na zkoumani této adaptace u jednotlivych psich ras a zjistili, Ze
mnozstvi kopii genu AMY2B je mezi nékterymi z nich vyrazné odlisné (viz Obr. €. 2). U saluki,
starobylého plemena psa, ktery byl chovan v oblasti Urodného plimésice, tedy v misté
pocatku zemédélstvi, bylo nalezeno az 29 kopii. Naopak plemena psl, kterda nebyla
asociovana se zemédeélskymi spole¢nostmi, mély kopii malo: sibifSti husky tfi az cCtyfi
(Freedman et al.,, 2014), samojedi v priméru sedm a u nékterych gréonskych pst byly
objeveny pouze dvé kopie (Arendt et al., 2014). Tonoike et al. (2015) zkoumal rozdil v poctu
kopii AMY2B také u japonskych starobylych psich plemen jako je akita a shiba. Zatimco u psu
plemene shiba bylo objeveno v priméru 17 kopii, tedy podobny pocet jako se nachazi
u dnesnich psich plemen, akita jich méla méné, v priméru osm. Pfi¢innou této variance jsou
rozdilnd mista, kde doslo k Slechténi téchto ras. Zatimco shiba byla ovlivnéna zemédélstvim,
protoze byla vyslechténa v zapadni ¢asti Japonska, které bylo spjato s péstovanim ryze,
Slechténi akity probihalo v severovychodni ¢asti, kde k této Cinnosti doslo az pozdéji. Stejné
tak jomon-shiba, unikatni linie shiby, kterd vznikla ve vychodni ¢asti Japonska, ma oproti
shibé znacné malo kopii. Expanze genu AMY2B se vyskytuje iuvlkd, kdy 16 ze
40 zkoumanych mélo vice, nez jen standartni dvé kopie. Nicméné jejich pocet nedosahuje
k prdmérnému poctu kopii u dnesnich psich plemen (Freedman et al., 2014).

Ukazuje se tedy, Ze tato adaptace se vyskytla upsl az pozdéji, v souvislosti
s rozvojem zemédélstvim, nikoliv v poc¢atku domestikacniho procesu. V té dobé se protopsi
(stddium mezi vlkem a psem) po boku lovch asbéracl Zivili vice karnivornim zpisobem

v porovnani s dnesnimi psy. Hlavni evolucni silou pro expanzi kopii genu AMY2B byl tedy
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prechod z lovecko-sbéracského zplsobu Zivota lidi na zemédélsky, ¢imzZ se ke psim zacala

dostavat potrava bohata na skrob (Freedman et al., 2014).
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Obr. ¢. 2: Pocet kopii genu AMY2B.

Modra barva oznacuje psi plemena, zelena psy dinga, cervena vlky. Pfevzato

z Freedman et al., 2014.

AFG — afghdansky chrt, AFR — africky pes, AKI — akita, BSJ — basenji, BE — bigl, BU — buldok, CAN
— kanaansky pes, CU — ¢ivava, CC — Cinsky chocholaty pes, FC — hladkosrsty retrivr, GD —
némecka doga, IH — ibizsky chrt, KUV — kuvasz, MAS — mastif, NGS — novoguinejsky zpivajici
pes, PEK — pekinéz, PHU — phu quoc, SAL — saluki, SAM — samojed, SCT — skotsky teriér, SHA —
Sarpej, SIH — sibifsky husky, THD — thajsky ridgeback, TOP — toy pudl, DNG — dingo, CHW —
¢insky vik, INW —indicky vlk, ISW — izraelsky vlk, ITW —italsky vlk, RUW — rusky vlk, SPW —
Spanélsky vlk, YSW — yellowstonsky vlk, GLW — vlk Velkych jezer

Druhy krok v procesu traveni skrobu zajistuje enzym maltaza-glukoamylaza, kédovany
genem MGAM, jehoz funkci je Stépeni disacharidu maltézy na molekuly glukézy (Nichols et
al., 2003). U psu byl naméren pfiblizné dvojnasobny narlst této premény v porovnani s viky.
Zde se jiz nejedna o zefektivnéni ucinku genu pomoci zmnozeni poctu jeho kopii, ale o jiny
druh mutace, ktery doposud neni s jistotou uréen. Mutace ma pravdépodobné pfimo vliv na
genovou expresi MGAM (Axelsson et al., 2013). Nasledné je glukdza vstiebana pres
cytoplasmatickou membranu bunék tenkého stfeva proti sméru koncentra¢nimu gradientu
pomoci SGLT1 - sodiko-glukdézového kotransportéru 1 (Gorboulev et al., 2012). U pst doslo
k vylepSeni transportu glukdzy pravdépodobné diky substituci v genu pro SGLT1, ktera méla

vliv na zménu jeho struktury (Axelsson et al., 2013).
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Vlci jsou na rozdil od pst hyperkarnivorni savci. Jejich potrava je tvofena prevainé
velkymi kopytniky, jako jsou divoka prasata, srnci, jeleni a losi a doplnéna mensimi Zivocichy,
napriklad hlodavci, rybami ¢i ptaky. Pouze zanedbatelné mnoiZstvi potravy je rostlinného
plvodu (Bosch et al., 2015).

Dalsi potravni adaptace se tyka metabolismu tuk( (Axelsson et al., 2013; Freedman et
(Ruusila a Pesonen, 2004). Protopsi se tak mohli pfizivovat na hojnych zbytcich a dostavalo
se k nim pravdépodobné vice potravy, nei se dafilo ulovit jejich divokym predkim. Vétsi
mnoZstvi potravy spolu se zménou v jejim sloZzeni mohla vést k pozitivni selekci u gen(, které
se Ucastni zpracovavani tukd. Jednim z téchto genli je CCRN4L neboli nocturnin. Tento gen
ma pleiotropni efekt - ,podporuje tvorbu adipocyti (tukovych bunék), ma vliv na
metabolismus tuku a potlacuje rist kosti.” (Freedman et al., 2016). Posledni z uvedenych
funkci probiha tlumenim exprese genu IGF-1, ktery jinak bézné stimuluje rust kostni tkané

(Kawai et al., 2010).

3.2 Behavioralni adaptace

Selekce béhem domestikace vedla u psl k potlaceni agresivity a strachu vuci lidem. Psi
tak na rozdil od vlkd vykazuji krotké chovani. Neni presné ziejmé, jaké geny jsou za tuto
vlastnost odpovédné. Mohou jimi byt geny, které ovliviuji syntézu ¢&i transport
katecholamin(i. Mezi tyto latky patfi iadrenalin anoradrenalin, dulezité hormony
a neurotransmitery v organismu. Ty hraji roli i pfi stresové zatézi organismu, konkrétné pfi
reakci ,Utok nebo uték“. Selekce tak mohla plsobit napfiklad na transportéry pattici do
SLC6 (solute carrier 6) rodiny (Cagan aBlass, 2016), které slouzi iktransportu
neurotransmiteri (Chen et al., 2004). Dal$i zmény mohly nastat v mechanismech, které
ovliviuji expresi genll v urcitych ¢astech mozku. Zatimco u vlk( a kojotll je v hypotalamu
zachovan vysoce konzervativni expresni profil, psi se od ného odchyluji. Maji napriklad
pozménénou expresi genl NPY (neuropeptid Y) a CALCB (calcitonin related polypeptide
beta) (Saetre et al., 2004). Tyto neuropeptidy jsou zapojeny do rozmanitych funkci
v organismu, mimo jiné i do neuroendokrinni stresové odpovédi (Husum et al., 2002).

Dale se psi od vlk{ lisi mimoradné vyvinutymi socialné kognitivnimi schopnostmi. Tyto

schopnosti byly zkoumany v mnoha experimentech, kde se testovalo, jak psi rozumi lidskym
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gestim. Experimenty byly zaloZzeny na podobném principu - na jedno ze dvou mist byla
ukryta potrava a pes se na zakladé signalu pfichazejiciho od ¢lovéka mél rozhodnout, kde se
tato odména ukryva. Signaly zahrnovaly napfiklad uklon horni poloviny téla, kyvnuti hlavou
¢i pouhy pohyb oci ve sméru ke spravnému mistu. Po jeho predvedeni se experimentator
vratil do vychozi pozice a pes byl vypustén, aby ukdzal svij vybér. Provedenim kontrolnich
ukollG se vyloucila moZnost, Ze se psi fidili dle pachu. Vysledky prokazaly, Ze psi dokazi
porozumét komunikacnimu chovani ulidi (Hare et al., 2002; Hare a Tomasello, 1999;
nasli ukryté jidlo pomoci ukazovaciho gesta iptesto, Ze experimentator stadl pobliz
nespravného objektu (McKinley a Sambrook, 2000). Také zvladli najit jidlo, jehoZ lokace byla
indikovana znackou, ktera byla polozena pred spravny objekt pred zrakem psa (Agnetta et
al., 2000).

K pfimému porovnani téchto dovednosti mezi psy ajejich predky byl proveden
nasledujici experiment, kde se stalo subjekty sedm pst asedm vlkd. Tito vici byli jiz od
desdtého dne svého Zivota vychovavani lidmi. Jidlo bylo ukryto vjedné ze dvou misek
a experimentator jeho lokaci naznacil jednim ze tfech druhd signdld. Prvni z nich se skladal
z pfimého pohledu ke spravné misce, ukazani a poklepani na ni, druhy byl podobny
predchozimu, chybélo jen poklepani na misku a tfeti znameni sestdvalo jen z ukazani na
misku. Vysledky ukazaly, Ze psi nasli vice jidla nez vici ve vSech tfech ukolech. Kazdy pes byl
Uspésny alespon v jednom typu Ukolu a vSem se dafilo pfi tom prvnim, kdy byl signdl nejvice
zfetelny. Naopak Zadnému z vlka se prikazné nepodafilo dosahnout Uspéchu ani v jednom
z téchto ukoll. Psi tak prokazali svou schopnost v porozuméni a vyuziti lidské komunikace,
kdezto u vlk( se tyto socialné kognitivni schopnosti neprojevily i presto, Ze v kontaktu s lidmi
byli jiz jako vI¢ata (Hare et al., 2002).

Dalsi experiment byl zaméfen na zkoumani této schopnosti u Sténat ve snaze najit
pfipadné odli$nosti mezi nimi. Sté&fata byla rdzné stard — od deviti do 26 tydnd a ligila se
i tim, jak byla zvyklda na pritomnost lidi. Néktera Zila s lidmi od brzkého véku, jind sdilela
prostor s ostatnimi Sténaty a kontaktu s lidmi byla obvykle vystavena jen nékolik minut
denné. Stériata méla opét za ukol najit ukryté jidlo pomoci réiznych signal(. Ukazalo se, ze
stari Sténat ani jejich expozice vici lidem nemaji Zzadny vliv na jejich uspésnost (Hare et al.,
2002). Vyrazny rozdil v uspésnosti nebyl objeven ani mezi psy od ¢tyf mésici do Ctvrtého

roku véku (Agnetta et al., 2000). Psi tyto schopnosti tedy neziskavaji az v pribéhu svého
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Zivota ve spolecnosti lidi, ale vyvinuly se u nich jiz béhem procesu domestikace (Hare et al.,
2002).

Je vSak moiné, Ze za vznikem téchto schopnosti nestoji pfima selekce, ale Ze jsou
vedlejSim produktem selekce pro potlaceni strachu a agresivity vici lidem (Hare et al., 2005).
Tak je tomu udomestikovanych sttfibrnych lisek, které byly Slechtény pouze na jednu
vlastnost — krotkost. Kromé této poZadované vlastnosti se u nich objevily i jiné morfologické
¢i behavioralni zmény (Belyaev, 1979). Jednou z nich je pravé schopnost porozuméni lidskym
gestlm. Tato domestikovana liS¢ata jsou Uspésnéjsi v nalezeni potravy na zakladé lidskych
gest, nez divokd lis€ata a dokonce jsou stejné Uspésna jako Sténata. Selekce pro krotké
chovéni je dostatecna na zmény téchto socialné kognitivnich schopnosti (Hare et al., 2005).

Jednim z dalSich rozdild mezi psy avlky je ten, Ze psi vyhledavaji o¢ni kontakt
s Clovékem. To muZe byt hlavni divod, proc vici ve vySe zminénych Ukolech za psy vyrazné
zaostavaji. Ukazalo se, Ze socializovani vici byli méné Uspésni v ukolu, kde lidé pouzili gesto,
které sestava z ukazovani na objekt z vétSi vzddlenosti. Lépe se jim dafilo, kdyZz gesto
zahrnovalo ukazovani z blizké vzddlenosti ¢i pfimy dotyk na spravny objekt a nevyZzadovalo
tedy pfimy pohled na ¢lovéka. K testovani této hypotézy byl proveden experiment, ve
kterém byli psi a socializovani vici postaveni pred nefesSitelny Ukol. Bylo zpozorovano, Ze psi
se béhem této situace divali na clovéka mnohem castéji, nez vici. U psl také dochazelo k této
reakci drive, nez u vlka. Je tedy zfejmé, Ze psi ziskali schopnost divat se do lidské tvare, coz
predstavuje nezbytny pocatecni krok k jejich vzajemné komunikaci (Miklési et al., 2003).

Psi pohled dokonce ovliviiuje ¢innost neuroendokrinniho systému ¢lovéka. Lidem byla
po interakci s jejich psem naméfena zvySena koncentrace hormonu oxytocinu v moci. Na
jeho mnozstvi méla vliv i doba trvani pohledu psa. Vice oxytocinu méla skupina lidi, na které
se pes dival delSi dobu. U téchto lidi bylo zaroven zjisténo, Ze se svym psem maji lepsi vztah,
nez druha skupina (Nagasawa et al., 2009). Mezi vlky a jejich majiteli probihal o¢ni kontakt
jen velmi zfidka a nebyla u nich objevena Zadnd zména v koncentraci hormonu. Zvysena
koncentrace oxytocinu byla po interakci slidmi prokazana u psl. MlZeme zde hovorit
o vzniku pozitivni zpétné vazby, kdy jsou lidé a psi vzajemné stimulovani k vyssi sekreci
tohoto hormonu. Feny, kterym byl oxytocin aplikovan do ¢enichu, se na své majitele divaly
delsi dobu. Pokud se jim vSak nedostavalo zpétné vazby od majitele, nedoSlo u nich
k vy$Simu nardstu hormonu (Nagasawa et al., 2015). Oxytocin ma dUlezitou funkci pfi

utvareni silného vztahu mezi matkou a ditétem (Feldman et al., 2007) a podobny vyznam mu
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je nyni prisuzovan i pfi formovani vztahu ¢lovéka a psa. Ke vzniku tohoto mechanismu doslo
béhem domestikace, kdy usnadnil sblizovani téchto dvou odlisnych druht (Nagasawa et al.,

2015).

3.3 Zmény v morfologii

Béhem domestikace doSlo u pst ke zménam ve velikosti télesnych proporci. Jejich
hlava je k poméru téla mensi, nez u vlk{. S tim souvisi i redukce velikosti lebky a mozku — ten
je zmenseny zhruba o0 20 %. Psi zuby jsou taktéz vyrazné mensi, nez zuby vlkl (Coppinger a
Schneider, 1995). Dalsi zmény se tykaji rostra, ktery maji psi obecné kratsi a SirSi (Germonpré
et al.,, 2009; 2012). Stejné jako u ostatnich domestikovanych Zivocichd, iu pst se tedy
objevuje neotenie neboli zachovani juvenilnich znakl do dospélosti. Psi proporcionalné

pripominaji spis vi¢i mladé, nez dospélého vika (Coppinger a Coppinger, 2001).

15



4 Hybridizace mezi psy a viky

Psi a vici maji shodné karyotypy, mohou se tedy kfiZit a produkovat Zivotaschopné
a plodné potomky (Lescureux a Linnell, 2014). Proces hybridizace se mUze skladat ze dvou
fazi. Prvni faze spociva v kfizeni vlika se psem, kdy vznikd prvni filidIni generace hybrid( (F1).
Ti se mohou rozmnozovat mezi sebou, ¢imz dochazi ke vzniku druhé filidIni generace (F2). Ve
druhé fazi se hybridi kfizi s vlky nebo se psy a probihd tak zpétné kfizeni. Timto procesem
dochazi ve viéi i psi populaci k introgresi (Randi, 2011), tedy ke vneseni genl odliSného
druhu do jejich genomu (Rhymer a Simberloff, 1996).

Ke kfizeni nejcastéji dochazi na mistech, kde je velmi nizkd populaéni hustota vlkd
a velké mnozstvi volné Zijicich pst (Andersone et al., 2002; Godinho et al., 2011; Hindrikson
et al.,, 2012; Verardi et al., 2006). Obvykle tato mista predstavuji okrajové c¢asti areal(
vyskytu vlka, ¢asto to byvaji oblasti nedavné kolonizace (Godinho et al., 2011; Verardi et al.,
2006). To je pripad i italské populace vik(. K jejich kfizeni se psy pravdépodobné dochazelo
zejména pred nékolika generacemi, tedy v pocatku jejich Sifeni do novych oblasti. Mezi
zkoumanymi hybridnimi jedinci jen 12,5 % hybrid( tvofilo F1 a F2 generaci (Randi et al.,
2014).

Hybridizace predstavuje hrozbu pro malé a fragmentované populace vlk(. Védci se
domnivaji, Ze introgresi muze dojit ke znaénym zménam v jejich genofondu, jako je napfiklad
redukce C¢i ztrata specifickych adaptaci, které posléze povedou az kjejich extinkci
(Hindrikson et al., 2012; Rhymer a Simberloff, 1996). Ohrozena je predevsim evropska
populace vlkl. Jejich pocet se béhem poslednich par staleti vyrazné snizil vlivem jejich
cileného lovu, poklesem vyskytu kofisti a také zménou jejich pfirozeného prostredi,
napriklad odlesfiovanim (Randi, 2003). Nicméné vysledky mnoha studii ukazuji, Zze genofondy
vlkd a pst zatim z(stdvaji odlisné (Aghbolaghi et al., 2014; Godinho et al., 2011; Hindrikson
et al., 2012; Khosravi et al., 2013; Lorenzini et al., 2014; Randi a Lucchini, 2002; Verardi et al.,
2006). Lorenzini et al. (2014) predpokladd, ze pro zachovani integrity vi¢iho genofondu je
nejefektivnéjsim zplsobem eliminovat volné Zijici psy v mistech, kde maji sympatricky vyskyt
s vlky. Mohou to byt psi lovecti, pastevecti, toulavi a ferdlni.

KtiZzeni probiha i mezi dalSimi psovitymi Selmami rodu Canis. Existuji dlikazy o kfizeni
Sakald obecnych (Canis aureus) svlkem obecnym (Freedman et al.,, 2014) ase psem

domacim (Galov et al., 2015). Taktéz kojoti prérijni (Canis latrans) se kfizi s vlky (Lehman et
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al., 1991; Monzén et al.,, 2014) ise psy (Adams et al., 2003; Monzon et al.,, 2014). Dale
k hybridizaci dochazi mezi psy a vysoce ohroZzenou populaci vi¢kd etiopskych (Canis simensis)

(Gottelli et al., 1994).

4.1 Moznosti detekce hybridizace ve vi¢i populaci

4.1.1 Morfologické znaky

Nékteri hybridi mohou byt od béiné populace vlkl rozpoznani jiz na zakladé
pritomnosti abnormalnich morfologickych znak(. Jak dokazuje napf. Caniglia et al. (2013),
jednim z nich mGze byt neobvyklé zbarveni srsti. Vzorky DNA byly odebrany smecce italskych
vlkl, kterd kromé cerné srsti vykazovala idalsi atypické rysy. Nasledna genetickd analyza
DNA ukazala, Ze se skutecné jednd o smecku, kterda ma hybridni ptvod. U deviti z 16 ¢lend
smecky au 17 ze 40 zkoumanych psu z blizkého okoli, byla objevena 3 bp delece v genu
CBD103. Tento gen koduje protein beta-defensin, ktery je spolu sagouti ligandem
a melanocortinovym receptorem 1 (MC1r) zodpovédny za zbarveni srsti u pstd. Mutace
zpUsobuje vyssi afinitu proteinu beta-defensin k MC1r, ¢imZz dochazi kvyssi produkci
eumelaninu a tedy k éernému zbarveni. Tito vici tak ¢ernou srst ziskali diky hybridizaci se psy
(Candille et al., 2007). Anderson et al. (2009) jiz dfive poukdazal na to, ze ¢erné zbarveni
severoamericti vlici maji ve svém genomu deleci pravé v tomto genu. Konkrétné ji mélo vsech
devét zkoumanych vlkl z Kanady a 102 ze 104 vlkd z Yellowstonského narodniho parku,
zatimco u Sedé Ci bile zbarvenych vik( chybéla. Vysledek vyzkumu ukdzal, Ze tato melaninova
mutace se objevila u pst a poté se introgresi dostala do severoamerické viI¢i populace.
Nasledné na ni mohla zacit pUsobit pozitivni selekce, protoze vlkiim obyvajicim zalesnéné
oblasti pfindsela urcité vyhody jako napfiklad maskovani pfi loveni kofisti. Védci odhadli
vznik mutace v rozmezi pred 12 779 — 121 182 lety. Neni tak jisté, zda se mutace poprvé
objevila u ps(, nebo jesté pred za¢atkem domestikace u vikd, ktefi ji z genofondu ztratili a
poté znovu ziskali od psu, ktefi se dostali do Severni Ameriky.

Dalsim neobvyklym fenotypovym znakem je pfitomnost paspdarku, zakrnélého
prvniho prstu na zadnich koncetinach. Ten se cCasto objevuje u velkych psich plemen, ale
chybi v bézné vI¢i populaci. Pasparky vsak byly objeveny u nékolika italskych vlka. Tito vici se
vyskytovali v oblasti, kde se nachdzi také mnoho velkych pasteveckych psl, z nichz vétSina
ma praveé pasparky. To naznacuje, Ze tito vI¢i jedinci je mohli ziskat prostfednictvim
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hybridizaci se psy. Analyza DNA odhalila, Ze vici maji skutecné hybridni plvod. Jedna se
pravdépodobné o druhou ci pozdéjsi generaci zpétnych kfizench (Ciucci et al., 2003).
Pasparky byly spolu s dalsimi atypickymi znaky objeveny i u nékolika litevskych vi¢at. Tato
vi¢ata byla oznacena jako mozini hybridi a nasledna analyza DNA jejich hybridni plvod

potvrdila (Andersone et al., 2002).
3.1.1 Geneticka analyza

Lorenzini et al. (2014) ve vyzkumu zaméreném na zkoumani hybridizace u populace
italskych vlk(l ukazal, Ze krozpoznani hybridd se nelze spoléhat pouze na pritomnost
neobvyklych morfologickych rysa. Jedinci, ktefi je vykazuji, mohou byt totiz ve skutecnosti
Cistokrevnymi vlky. Stejné tak ti, ktefi maji hybridni plvod, mohou byt z vnéjsiho pohledu od
béZznych vlk( nerozpoznatelni. Genetickd analyza odhalila hybridni pivod u 3 % jedincQ, ktefi
méli typicky viI¢i vzhled. Naopak dva iransti jedinci, ktefi méli cernou barvu srsti, byli po
genetické analyze zafazeni k vikim. Cernad barva mohla vzniknout jako adaptace na ur¢ité
prostiedi, nikoliv introgresi psich genl do vi¢i populace (Khosravi et al., 2013).

K detekci hybridizace se nejCastéji jako genetické markery vyuzZivaji mikrosatelity
(Andersone et al., 2002; lacolina et al., 2010; Randi a Lucchini, 2002; Verardi at al., 2006; Vila
et al., 2003). Mikrosatelit je kratka sekvence repetitivni DNA, ktera se sklada z opakujicich se
jednotek nékolika nukleotidli. Ma vysokou mutacni rychlost aje tedy velice polymorfni
(Tautz, 1989). Mohou se dédit biparentalné — po obou rodicovskych liniich, nebo
uniparentalné — pouze po jedné rodic¢ovské linii, v¢éemz spociva i nevyhoda jejich poutZiti.
Uniparentalni markery se nachazi bud na mtDNA a mohou nam pomoci odhalit hybridni
jedince, ktefi maji pivod v kfiZzeni samice psa s vicim samcem (Vila a Wayne, 1999), nebo na
Y chromosomu, ¢imZ detekujeme hybridy, jejichz pavod zahrnoval kfizeni psiho samce se
samici vlka (lacolina et al., 2010; Vila et al., 2003). Randi (2008) ve své praci uvedl, ze zalezi
na poctu pouzitych genetickych marker(. Nizky pocet mize mit za nasledek odhaleni jen
nékterych hybrid(, jako jsou hybridi F1 a F2 generace ataké prvni generaci zpétnych
kfizencl. K identifikaci pozdéjSich generaci zpétnych kfizenct je ale zapotrebi alespon 20
raznych mikrosatelitl. Nicméné nova studie ukazala, Ze nezaleZi tolik na poctu genetickych
markeruU, jako spiSe na jejich rozliSovaci schopnosti — 24 mikrosatelitd mohlo mit v nékterych

pripadech stejnou ¢i vétsi detekéni schopnost jako 39 mikrosatelit(l (Randi et al., 2014).
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4.2 Smér hybridizace

Vysledky studii naznacuji, Ze ke kfizeni pst a vlki dochazi témér vyhradné u psiho
samce a VvI¢i samice (Andersone et al., 2002; Godinho et al., 2011; lacolina et al., 2010;
Lorenzini et al., 2014; Vila et al., 2003). Hindrikson et al. (2012) uved| nékolik mozZnych pficin
vysvétlujicich tento asymetricky smér hybridizace. ,,Jednou z nich miZe byt ten, Ze samice
vlku se zdaji byt aktivnéjsi, neZ vICi samci, pfi hleddni partnera mezi psy (...). DalsSim moznym
duvodem je schopnost pdreni psich samci obvykle po cely rok a tim jejich snadnd dostupnost
pro VICi samice, kterym se nepodarilo najit partnera mezi viky. Hybridi narozeni vI¢i samici
maji také pravdépodobné vyssi sanci na preZiti neZ ti, které se narodi samici psa Zijici ve volné
prirodé (...). Hybridi narozeni samici psa mohou byt také snadnéji prehlédnuti a povaZovdni
jen za vysledek kriZeni odlisnych psich plemen (...).” Stejny smér hybridizace probiha i mezi
psy a etiopskymi vi¢ky (Gottelli et al., 1994). OdlisSny smér kfizeni je mezi kojoty a vlky, pafi
se tudiz samice kojota s vI¢im samcem (Lehman et al., 1991; Monzén et al., 2014).

Nicméné existuje i nékolik pripadl, kdy doslo ke kfizeni samic psa s vI¢imi samci.
Jeden znich se odehral vSeverni Americe na ostrové Vancouver. V mitochondridlnim
genomu tfech vlkl byl nalezen psi haplotyp, coZ naznacuje, Ze zde musela probéhnout
alespon jedna takova hybridizaéni udalost. Pravdépodobné k ni dosSlo v dobé, kdy byla
populace vlkd na ostrové velmi nizka, protozZe teprve probihala jeho pomald rekolonizace
vlky z pevninské Britské Kolumbie (Mufioz-Fuentes et al., 2010). Dalsi dikaz pro kfizeni samic
psl s vi¢imi samci byl nalezen u litevské populace vlkd. Vzorky DNA byly odebrany dvéma
jedinclim, ktefi méli neobvyklou barvu a strukturu srsti. Naslednou analyzou DNA
v 11 mikrosatelitnich lokusech byl potvrzen jejich hybridni plvod - jednalo se o hybridy F1
generace. Ddle byla osekvenovana ¢ast kontrolni oblasti mtDNA, kterou bylo zjisténo, Ze

nalezené haplotypy byly zdédény od psa (Hindrikson et al., 2012).

4.3 Vyskyt hybridizace

4.3.1 Evropa - Italie

Randi a Lucchini (2002) patrali po znadmkach hybridizace mezi 107 italskymi vlky.
Pouzili ktomu analyzu mikrosatelitni DNA v 18 lokusech. Koneéné vysledky odhalily pouze

jednoho hybrida (0,9 %), ktery mél i tmavou barvu srsti, atypickou pro evropské vlky. Jednalo
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se o zpétného kiiZzence, tedy o vysledek ktizeni hybrida F1 generace s vlkem. Tato studie je
tak prvnim dlkazem pro vyskyt zpétného kfizeni atedy introgresi psich genli do vIi
populace v Italii. V dalsi studii bylo pro presné;jsi detekci hybridizace pouzito 16 mikrosatelitQ
patficich do Etyf riznych vazebnych skupin. Hybridni plvod byl odhalen celkem u 11 jedinct
z 220 vlkl (5 %). Zacatek hybridizacniho procesu byl odhadnut na dobu pred 70 (+20) viI¢imi
generacemi (Verardi et al., 2006). K podobnému vysledku dospél i dalsi vyzkum, kde mezi
170 vlky bylo sedm jedincl (6,5 %) hybridniho plvodu. Vyskytl se mezi nimi jak hybrid F1
generace, tak i zpétni kfizenci (Lorenzini et al., 2014).

K detekci hybridizace mezi italskymi vlky byly pouzity taktéZz uniparentalni markery.
U 74 vlk( a 20 psu byla provedena analyza dvou mikrosatelitnich lokus na Y chromosomu,
kterd odhalila celkem ctyfi haplotypy. Haplotyp, ktery se vyskytoval témér u vsech pst, byl
mezi vlky nalezen pouze upéti jedincG. Dva znich byli svelkou pravdépodobnosti
klasifikovani jako hybridi, zatimco plvod ostatnich tfi jedincl je nejasny. Pfitomnost psiho
haplotypu v jejich genomu muze byt disledkem jiz ddvné hybridizacni uddlosti (lacolina et

al., 2010).

4.3.2 Evropa - dalsi oblasti

Vjihozdpadni Evropé, na Pyrenejském poloostrové, bylo pomoci analyzy
42 autosomalnich mikrosatelitnich marker( u 212 vlkd, osm jedincl (4 %) oznaceno jako
hybridnich. Analyzou jejich mtDNA bylo zjisténo, Zze vSichni maiji vI¢i haplotypy a jsou tedy
vysledkem kfizeni samic vik( se psy. Tti z hybrida predstavuji F1 generaci, dalsi tfi jsou
vysledkem zpétného kfizeni s vlkem, u zbylych dvou jedinct je pavod nejednoznacny. Jsou to
bud hybridi F2 generace nebo pochazi ze zpétného ktiZeni se psy (Godinho et al., 2011).

Vila et al. (2003) prokazal vyskyt hybridizace mezi psy a vlky ve Skandinavii. S vyuzitim
uniparentalnich a biparentalnich genetickych marker urcil pavod vi¢iho samce, ktery
vykazoval neobvyklé morfologické znaky. V mtDNA tohoto jedince byl objeven haplotyp,
ktery se vyskytuje i u skandindvskych vlka, ale u ps chybi. To naznacuje, Ze mtDNA mohla
byt zdédéna od samice vlka. Analyza mikrosatelitni DNA na Y chromosomu odhalila alelu,
kterad se u skandinavskych vlki nenachazi, ale je pritomna u pst a vlkd z jinych severskych
oblasti. Otcem by tedy mohl byt pes, nebo vlk pochazejici z jiné, nez skandindvské oblasti.

Jako dalsi genetické markery byly pouzity autosomalni mikrosatelity, které vynesly konecny
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vysledek. Skutecné se jednd o hybrida, ktery je  vysledkem krizeni
samice vlka se samcem psa.

Hybridizace byla detekovana i v Baltskych zemich. V Litvé byly zkoumany vzorky DNA
od nalezenych vicat pochazejicich ze stejného vrhu, kterd vykazovala neobvyklé morfologické
znaky. Jedno z vicat mélo cernou srst s bilymi skvrnami na hrudi a tlapach, ostatni méla srst
Sedou a vétSina méla alespon pét prstl na jedné ze zadnich nohou. Byla provedena analyza
mtDNA v hypervariabilni oblasti, kterd ukdazala, Ze tato sekvence je identickd s haplotypy
ostatnich litevskych vlk(. Za matku vi¢at byl tedy oznafen vlk. Dale se védci zaméfili na
analyzu alel v 16 autosomalnich mikrosatelitnich lokusech. U vi¢at byly nalezeny alely, které
se nachazely iu psQ, ale nikoliv u ostatnich litevskych vlk(. Stejné tak alely, které sdilely
svlky, nebyly nalezeny uZadného ze psl. Vysledky tedy naznacuji, Ze tato vléata maji
hybridni piivod (Andersone et al., 2002). Dalsi stopu po hybridizaci v populaci litevskych vlk(
udvou jedinch detekoval Hindrikson et al. (2012). S pomoci analyzy 11 autosomalnich
mikrosatelitnich lokust byla hybridizace prokazana i v populaci estonskych vik(. Téchto Sest
hybrid( opét vykazovalo neobvyklou barvu srsti: ¢tyti z nich ji mélo tmavou a u dalSich dvou
byla srst zbarvena do Zluta. Tito hybridi jsou vysledkem ktizeni samice vlka s psim samcem
a pravdépodobné predstavuji prvni filidlni generaci (Hindrikson et al., 2012).

Stopy po mozné hybridizaci psa s vlkem byly objeveny iv Bulharsku (Randi et al.,

2000), Rumunsku a na zdpadé Ruska (Vila et al., 1997).
4.3.3 Jihozapadni Asie

V Gruzii, v oblasti Kavkazu, bylo mezi 102 vlky nalezeno vice nez 13 % hybridd, 2 %
hybridG tvotilo prvni filidlni generaci. Dlvodem pro tak vysoké procento je pritomnost
velkého mnozstvi volné pobihajicich pasteveckych psl a taktéz vik(, ktefi maji v této oblasti
kontinualni vyskyt rozsireni. Tito psi jsou i dostatecné velci pro kiizeni s vlky (Kopaliani et al.,
2014).

Dalsim dlkazem pro kfizeni vlk(l se psy v jihozadpadni Asii je pritomnost hybrid(
v zapadnim [ranu. Zde se také nachazi velké mnoZstvi volné pobihajicich psd, z nich? vétina
patfi mistnim farmardm (Khosravi et al., 2013). |dalsi skupina védct odhalila pomoci
uniparentalnich genetickych markerl nékolik haplotypl sdilenych mezi iranskymi vlky

a psy (Aghbolaghi et al., 2014).
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4.4 Psiplemena vznikla hybridizaci s viky

Hybridizace pst avlkd probihala ivzajeti pod kontrolou ¢lovéka, ¢imz doslo
k vytvofeni novych psich ras. Ceskoslovensky vi¢ak vznikl hybridizaci némeckych oveéaka
s karpatskymi vlky — poddruhem vlka obecného. Pivodné mél slouzit Pohranic¢ni strazi pfi
hlidani tehdejSich ceskoslovenskych hranic a kfizenim svlky mélo dojit k vylepSeni
potifebnych vlastnosti. Vysledkem Slechténi je plemeno, které je ostrazité, vytrvalé, odolné
a také vzhledové velmi podobné vikovi. Ma vyborné vyvinuté smysly jako je zrak, ¢ich i sluch
a dobte se orientuje v prostoru. Na rozdil od vlka ale neni tolik plaché a dé se dobre vycvicit
(Hartl aJedlicka, 1996). Vzhledem k tomu, Ze jeho vznik byl provazen zpétnym kfizenim
hybrid( se psy, je jeho genom z velké ¢asti psi. U 79 ¢eskoslovenskych vI¢akl byly nalezeny
v kontrolni oblasti mtDNA celkem 2 haplotypy. Oba tyto haplotypy byly objeveny
i u ostatnich ps(, ale u Zddného z vlka. U 32 samcl byly na Y chromosomu analyzovany Ctyfi
mikrosatelity a taktéz byly nalezeny dva haplotypy, které nebyly sdileny s viky (Smetanova et
al., 2015). Vjiné studii ale bylo prokazano, Ze néktefi ¢eskoslovensti vi¢aci stale jeden vici
haplotyp na Y chromosomu maiji (Cilovd et al., 2011). Vlivem efektu hrdla lahve a umélé
selekce je sloZzeni genomu ceskoslovenského vi¢aka odliSné od obou rodi¢ovskych forem
(Smetanova et al., 2015).

Dalsi plemena, ktera vznikla hybridizaci némeckych ovéakul s viky obecnymi, jsou napf.
Saarlooslv vi¢ak z Nizozemska (Voorbij et al., 2014), Lupo Italiano z Itdlie (Verardi et al.,

2006) a Kunming dog pochazejici z Ciny (Wang et al., 2013).
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5 Zavér

Tato bakalarska prace popisovala evolucni historii psa a taktéZz jeho kfizeni s vlkem.
Analyza mitochondridlni a jaderné DNA u zastupcll rodu Canis odhalila, Ze predkem psa je
pouze jeden druh ZivoCicha — vlk obecny. Snahu védcl dopatrat se konecného zavéru
o plvodu psa ztéZuje nejen vyskyt hybridizace mezi psy avlky, ale také nékteré
archeologické nalezy, které je obtizné identifikovat. Shoda mezi jednotlivymi studiemi
panuje pouze v umisténi domestikace psa do Starého svéta. Ddle se uvazuje predevsim
o tfech oblastech jako o mistech domestikace — Evropé, Blizkém vychodu a vychodni Asii.
Vysledek nejnovéjsi studie naznaCuje moznost mnohacetné domestikace s centry v Evropé
a ve vychodni Asii. K domestikaci psa doSlo pravdépodobné komenzalni cestou pred 15 000 —
40 000 lety, tedy jesté v dobé pred vznikem zemédélstvim.

Mezi adaptace, kterymi se psi pfizpUsobili na novy zplsob Zivota, patfi vylepsSeni
schopnosti traveni Skrobu. UmoZniuje ho predevsim zvySeny pocet kopii genl specifickych
travicich enzym alfa-2B-amylaz. Dalsi zmény byly objeveny i v genech MGAM a SGLT1, které
se rovnéZ Ucastni procesu traveni tohoto polysacharidu. Adaptace se tykaji i chovani, kdy se
z plachého vlka vyvinul Zivocich, u kterého byl potlacen strach z lidi a doslo tak ke vzniku
krotkosti. Dale se u psli rozvinula schopnost porozuméni lidskému komunikac¢nimu chovani.
Neni jisté, zda se jedna o evoluéni vyhodu, nebo o vedlejsi produkt selekce pro krotkost.
U pst se také zvysilo vyhledavani oc¢niho kontaktu s lidmi aza soucasného uvolfiovani
oxytocinu s nimi tak upeviuji pouto. Selekéni tlak domestikace mél dopad ina zmény
v morfologii.

KFfizeni mezi psem a vlkem bylo prokazano na nékolika lokalitach v Evropé, konkrétné
v Italii, na Pyrenejském poloostrové, ve Skandindvii a v Baltskych zemich. Dikazy hybridizace
byly objeveny iv jihozapadni Asii — v oblasti Gruzii airdnu ataké v Kanad& na ostrové
Vancouver. Mira hybridizace je ovlivnéna mnoZstvim volné se vyskytujicich psl, napfiklad
téch pasteveckych. V oblasti Kavkazu se jich vyskytuje mnoho, aproto zde dochazi
k hybridizaci mnohem c¢astéji nez v Evropé. Ukazalo se, Ze pro detekci hybridizace je
nedostatecné fidit se jen morfologickymi znaky a je nutné provést i analyzu DNA. ZaleZi vSak
na volbé pouzitych genetickych marker(i, pokud nejsou dostatecné silné, mohou byt konec¢né
vysledky o rozsahu hybridizace na urcitém misté podcenény. Bylo zjisténo, Ze ve volné

ptirodé dochazi i ke zpétnému ktiZzeni hybridd s vlky. Tento jev predstavuje hrozbu pro nyni
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fragmentovanou rozsifujici se evropskou viIé¢i populaci kvali moZznému naruseni jejich

genetické integrity.
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