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ruh jako zakladni ¢lanek evoluce
Speciace

"
« Evoluce , vole, evoluce !



Taxonomie

(z fec. taxis — usporadani, nomos — zakon) je v uzSim slova
smyslu védni obor, ktery se zabyva teorii a praxi
klasifikace organismu.

Jejim cilem je Kklasifikovat vSechny znamé biologické
skupiny (taxony) podle urcCitych pravidel do jednotlivych
hierarchicky usporadanych biologickych kategorii.

V SirsSim slova smyslu se taxonomie prekryva s
biologickou systematikou, tedy védou, ktera studuje nejen
klasifikaci, ale 1 obecné principy variability (diverzity) v
jednotlivych druhu nebo vySSich taxonu a zabyva se i '
priCinami a disledky této variability.

Variabilita
taxonu B

Variabilita
taxonu C



Zakladni ¢lenéni biodiverzity
dle Mezinarodni svaz ochrany prirody
(International Union for Conservation of Nature) IUCN




Druh - species
Latinské slovo znamenajici ,typ, vzhled, vzezreni®

Organismy — prirozena seskupeni fenotypové podobnych
jedincd, lze je usporadat do hierarchicky usporadaného
systému, tj. taxonomického systému
Existuji druhy v prirodé objektivne, nebo je vymezuje az
taxonom ?

Neexistuje univerzalni definice druhu !

John Ray — pravdépodobné prvni pokus o definici druhu
,Druhy jsou skupiny rostlin, které v mezich své proménlivosti,
plodi shodné potomstvo”.

“In order that an inventory of plants may be begun and a classification of them correctly established, we must
try to discover criteria of some sort for distinguishing what are called 'species’. After a long and considerable
investigation, no surer criterion for determining species has occurred to me than distinguishing features that
perpetuate themselves in propagation from seed."



Carl von Linne (Carolus Linnaeus)

(1707 — 1778)

Systema Naturae, Genera Plantarum,
Critica Botanica (1737) — znalost variability
rostlin, fixni pocet druhu

Platae Hydridae (1751) — 100 druht/hybridu

Species Plantarum (1753) zaCatek botanické
nomenklatury a popis 5900 druhd.
Hierarchicky umély, binomicky systém.
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*Oddéleni (divisio): — phyta
pododdéleni  (subdivisio): -
phytina

*Trida (classis): — opsida

*Podtrida (subclassis): — idae

*Rad (ordo): — ales
*nadfad (superordo): — anae

*Celed (familia): — aceae
*podCeled (subfamilia): — oideae

*Rod — genus

*Druh — species
*subspecies
*varietas
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Speciace = evolucni proces, pri kterém vznika jeden
nebo vice druhu novych za ucasti jednoho Ci vice

puvodnich druhu

O Petalys while, stems herbaceous,
leaves non-hatry, stamens five,
feait dry, seed coat smooth

VPetals white, stems woody,
leaves non-hairy, stamens tive,
froit dry, seed coat smooth

Q Petals white, stems woody,
leaves nonchairy, stamens five,
fruit dry, seed coat spiny

O Petals white, stems woody,
leaves non-hairy, stamens Hive,
fruit leshy, seed coat smooth

® 'c1als red, stems herbaceous,
leaves non-halry, stamens live,
fruit dry, seed cont smooth

Petals red, stems herbaceous,
leaves halry, stamens Live,
fruit dry, seed coat smooth

@ "etals red, stems herbaceous,
leaves non-hairy, stamens tour,
fralt dry, seed coat smooth
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Speciace

procesy diferenciace a reprodukéni izolace muzou byt
ruznorode, zasadné odliSné svym mechanismem

ruzné v ruznych skupinach

ekologicka, chromozomova, polyploidizacni,
hybridizacni

proces dlouhodoby (postupna, gradualisticka
speciace)

ctyri zakladni procesy — mutace, nahodne zmeny
genofondu, selekce, migrace

| nahly (salta€ni) — hybridizace, polyploidizace



Pojeti druhu
vychazi z detailniho studia morfologickych znaku.

Cil taxonoma

prehledna a snadno pouzitelna klasifikace materialu.

Mezinarodni kdd botanické nomenklatury (pocatek 20. stoleti)
Zavedeni presnych pravidel v botanickém nazvoslovi
Revize kazdych 5 let projednavany na kongresech.

Pojeti druhu:

 Nominalistické

* Realistické - historické
- esencialistiké
- strukturalistické
- kohezni



Nominalistické pojeti

* Predpoklada, ze druhy v prirodé objektivné neexistuji, a ze je
umeéle vymezuje az taxonom

e Realné existujici jsou pouze jedinci, ne taxony
* Hranice mezi druhy je urcena konvenci

* Variabilita je prirozenou vlastnosti, nékteri jedinci jsou si vice
podobni nez jini

e Dcefiny druh vznika viceméné plynulym vyvojem z materského
druhu, okamzik vzniku nového druhu je urcen konvenci



Realistické pojeti

Druhy a hranice mezi nimi existuji v prirodé objektivné
Jednotliva pojeti se lisi tim co povazuji za pric¢inu odlisnosti druhu.

Historické

Existence odliSnych druhu je vysledkem historické nahody.
Ve vyvoiji urcCitého druhu se stridaji kratSi obdobi evolucni
plasticity s delSimi obdobimi evolucni stability.

Esencialistické

Predpoklada, Ze prislusnikim stejného druhu je spolec¢nd urcita
vnitrni kvalita (esence), jiz se odlisuji od jinych druhu.

Pocet druhu i hranice mezi nimi jsou pevné urceny.
Vnitrodruhova variabilita je vysledkem nestejné miry vyjadreni
této esence, ktera ma puvod ve vlivech okoli.



Strukturalistické

Predpoklada, ze druhy existuji objektivné a Ze jejich existence a
vzajemna odlisSnost vyplyva z vlastnosti jejich strukturalnich
prvku.

Fenotyp je urcovan predevsim deterministickymi procesy
vyplyvajicimi z jejich stavebnich prvkd a mechanismy uplatiujicimi
se v ontogenezi.

Druhotna role je prisuzovana faktorim vnéjsiho prostredi.

Rozhodujici pri urceni fenotypu a evoluci nového druhu maji
VYyVOojova omezeni.

Vzhledem k fenotypu slozitéjsich organismu, je malo
pravdepodobné, ze by strukturalistické zakonitosti rozhodovaly o
vzniku novych druhd.



Vavilovova teorie homologickych rad (1922)

THE LAW OF HOMOLOGOUS SERIES
IN VARIATION

Ucelena strukturalistickd predstava o charakteru
druhu. V rdmci rGznych rodd rostlin se opakuiji S T e

urcité kombinace fenotypovych znak o s o0y
umoziujicich od sebe odlisit druhy.

Na zakladé morfologie je mozné predpoveédét

existenci dosud nepopsanych druhd.
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Morfologicka (typologicka) koncepce druhu

Druh je skupina jedincu, ktefi se sobé navzajem
morfologicky podobaji (morphospecies).

Prakti¢nost: urCovaci kliCe, atlasy
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Arabidopsis thaliana — ecotypy (genotypy)




Kryptické druhy — morfologicky neodlisitelné

Vzajemné reprodukiné isolované populace, které ¢asto koexistuji sympatricky,

aniz by se krizili. Podle tradi¢nich taxonomickych znaku je vsak nelze odlisit.

Odliseni pomoci molekularnich metod (sekvenci DNA).

M. paucifiora
specics complex

- M. koshiensis

=1 change

M. yoshinagae (Shikoku)

- | M. yoshinagae (Kyushu)

| M. formosana

M. japoni

fca (Shikoku and Kyush
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Unveiling cryptic species diversity of
flowering plants: successful biological
species identification of Asian Mitella using
nuclear ribosomal DNA sequences

Yudai Okuyama and Makoto Kato

BMC Evolutionary Biology 2009, 9:105

Saxifragaceae



Kryptické biologické druhy

Chudina - Draba fladnidenzis

In total, Draba jladnizensis Contral Alacks and Central Alaska and Bl F - fertile F, hybrid
- Seward Peninsula a Brooks Range
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Intraspecifické hybridizacni bariéry navzdory stejné morfologii a ekologii
99% fertilita rostlin, ale jen 63% uvnitr populace a 8% mezi populacemi
Recentni rozrliznéni - od pleistocénu (pred 12 tisici lety)

Grundt et al. 2006



Mechanismus druhové koheze

Druh = nejblizsi skupina organismi majici potencidl pro genetickou a
demografickou komunikaci (Templeton 1989)

Plsobi proti rozSifovani fenotypového i genotypového spektra druhd,
zabranuje jejich splyvani a prolinani.

Zodpovédny za udrzeni podobnosti mezi prislusniky stejného druhu a zaroven
neprimo za existenci rozdild mezi rGznymi druhy.

Nejrozsifenéjsim mechanismem druhové koheze je pohlavni rozmnozovani,
¢imz dochazi ke genovému toku, genofond se tak vyviji jako celek.

U druhu se strukturovanou populaci a nizkou intenzitou genového toku
zajiStuje genovou kohezi pouze urcitd podmnozina genu (selekéné vyhodnych)

Predstava Ze v urcitém prostredi existuje pouze omezeny pocet potencialnich nik —
proto omezeny pocet druh( které se mohou témto nikdm pfrizpUsobit.

Jedinec prilis odliSny od fenotypu (genotypu) optimalniho pro danou niku je eliminovan
— model ekologického druhu.



Speciace a geografie

Original
population

Initial step of
speciation

Evolution of
reproductive
Isolation

MNew distinct
species aftter
eguilibration
of new ranges

Allopatric Peripatric Parapatric Sympatric
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allopatricka speciace - Cast
populace se oddéli do dvou
geografickych celku

peripatricka speciace — mala
zakladajici populace pronikne
do nové isolované niky

parapatricka speciace —

k oddéleni muze dojit bud
proto, ze mutant si najde jiny
biotop (u cizopasniku
napriklad jiného hostitele) a
nasledné se nemuze kfizit s
vétSinovou populaci (saltacni
speciace)

sympatricka speciace —
speciace bez fyzického
oddéleni

Zdroj: http://www.bio.miami.edu/dana/160/speciation.jpg from http://www.bio.miami.edu/dana/160/160S04_6.html



Stépna speciace

je dichotomicka, kdy se druh §tépi na dva druhy, nebo
polytomicka, kdy se stavajici druh se zmnozi na vetsi pocet
biologickych druhu. Proces probiha tak, ze se diky
izolaénim mechanismum druh zméni nahle &i pozvolna na
dva nebo vice druhi nebo se od puvodniho druhu, ktery
dale existuje, oddeli reprodukcne izolovana populace.

Fyleticka speciace

je podstatna zména vlastnosti téze vyvojove linie, tedy
jediného evolucniho i biologického druhu takova, ze Casové
oddalené populace je mozno objektivné prifadit odlisSnym
druhum. Nedochazi ke zvySeni poctu druhda.

Fyletické vymirani
nastava, kdyz mizi stary taxon a je transformovan na taxon
novy.

v s os




Pozvolna speciace

Probiha prostrednictvim mutaci, nahodné udalosti a genetického
driftu, selekce a migrace.

Dlouhodoby proces — tisicileti, miliony let (béhem lidského zZivota
obtiZzné zaznamenatelny).

RUzné skupiny se nachazeji v riznych stadiich speciace
(ekotypy, poddruhy, druhy).



Dukazy pozvolné speciace

(Clausen 1951): Stages in the evolution of plant species.

Layia je prikladem rodu, jehoz druhy dospély do
nejruznéjsich fazi evolucni diferenciace*

Vyzkum ekotypu
Pottentilla glandulosa
subsp. hansenni
subsp. nevadensis
subsp. reflexa

Hybridizacni pokusy

Layia glandulosa

Mlm UIUS Sp. Obr.11.2. Polygon ki#itelnosti v rodu Layia, mdzorfiujici cytogenericks vztahy, Cemné
iry spojujf drohy, jef se spolu mohou Uspééing kitZit a Site Car piibliiny stupedl pdrowini
roditovskych chromosomil u hybrida, Sife Srafovanych spojenf mezi druhy ukazaje min

© mokné vwwmday gend. Tetkované kruhy Zndzoriuji blavai morfologicks diskontinoity uvnit!’
modu. (Clavsen, Keck & Hicsey, 19417




(Clausen 1951)

Plodnost F, hybridu mezi riznymi populacemi
druhového komplexu Mimulus gutatus

M, lagciniatus

Dardanelle

M. laciniatus

M, nasutus (n = 13)

@ Yosernite Junction
&8 B

g 5752) m. platycalyx '
Crystal Lakes

Tiltil valley
Trail

M. nasutus

Stevens Creek

M. nasutus

Hastings Reservation

populace M. guttatus z

5001 Pacific Grove
4929 Pescadero

5004 Chew's Ridge
5052 Mt. Diablo

5346 Mt. Oso

5007 Yosemite Junction

5683 ) M. glaucescens

Richardson Springs

M. guttatus
Salt Lake City

M. gurtatus z

5006 Yosemite Junction
5009 Mather, louka

5010 Mather, pramenisté

5014 Lee Vining Canyon

5015 Mono Lake B lodni F, hybridi
5835 Centerville

b83/ Bear Lake

—  E&stecné plodni F, hybridi
5839 Big Cottonwood slabé plodni F, hybridi i
CINUGR x| E Tabemmise F, hybridi, pouze amfidiploidi
c——=—-neplodni F, hybridi
------------ F, vykii&i, pak odumfe
(bez éary) Nelspésné kombinace




Obecny koncept druhu

Liniovy — evolucni koncept
Linie je definovana jako sekvence predchozich a naslednych
populaci, vyvijejici se oddélené od ostatnich (Simpson 1951).

Populace predstavuje skupinu jedincu stejného druhu, vzdjemné se
krizicich organismu, zaujimajicich urcity geograficky prostor a
vykazujici reproduktivni kontinuitu mezi generacemi.

Problémem je vsak urcit co jsou druhy, dfive nez je vymezena
populace.
Problém definice druhu je presunut na problém definovat co je

populace. Dulezité hledisko ,oddélené se vyvijejicich se
jednotek” je zde neobjasnéno. Pristup oblibeny v systematice.




Biologicky koncept

Druh je definovan jako skupina aktualné nebo potencialné (?) se
krizicich populaci (jedincu) , které jsou reproduktivné isolovany od
jinych (Ernst Mayr 1942).

Klicovym krokem speciace je reprodukcni isolace.
Test sympatrie — schopnost rustu ve vzajemné blizkosti aniz by se
nasledkem hybridizace ztracela druhova identita.

Zjistilo se vsak, ze reproduktivni bariéry mohou byt polopropustné
k toku genu a také Zze druhy se mohou diferencovat navzdory
probihajicimu krizeni.

Pavodné tento koncept byl formulovan pro oboupohlavni
organismy. Problémy s jeho pouzitim na jednopohlavni
prokaryotické organismy, v€etné partenogenetickych druhu.

http://pan-aves.blogspot.cz/2010/11/o0-druzich-jejich-jmenech-co-s-nimi.html
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Reprodukcéné-izolacni mechanismy
(Lewin 1972)

*  pfispeciaci hraje zdsadni Ulohu izolace genofond( — reprodukéné-izolacni mechanismy (RIM)
* bariéry
— vneéjsi (nezavislé na biologickych vlastnostech rostlin)
» geografické
— vnitini (pfimo nebo neprimo uréeny genotypem rostlin) — nevyhodnost hybridizace mezi
rdznymi biotypy
* pred opylenim
— cCasové — kveteni v jinou ro¢ni nebo denni dobu
— stanovistni (Cypripedium)
— izolace kvétl — behavioralni (pritahovani jinych opylovacli; Ophrys), strukturni
(Fuchsia, Aquilegia)
* po opyleni
— prezygotické — inkompatibilita pylové lacky a blizny/¢nélky (Iris)
— postzygotické — po oplozeni: nezivotna semena, hybridi, kvétni izolace
hybridd, sterilita, postupna ztrata viability v dalSich generacich (hybrid
breakdown)

— kombinace

* existence postzygotickych bariér vytvari selekéni tlak na evoluci prezygotickych
mechanism



Isolacni mechanismy pred opylenim

Prezygotické (funkcni pred fertilizaci)
1. Geografické

Platanus occidentalis (Severni Amerika) a P. orientalis (Stfredozemi)
Geograficka isolace po miliony let, ale jsou stale schopne krizeni.
Catalpa bignonioides (U.S.) a C. ovata (Cina) .

Nazyvany vikaridozni druhy

2. Ekologické

Vernonia noveboracensis (Asteraceae) oslunéné biotopy, naopak
Vernonia glauca zastinéné a vihké.

3. Casové - odlisna doba kveteni

Hamamelis virginiana (podzim) a H. mollis (jaro).
Lactuca graminifolia (jaro) a L. canadensis (1éto).
Oenothera brevipes (Casné zrana) a O. claviformis (pozdé odpoledne)



http://131.230.176.4/cgi-bin/dol/dol_image_win.pl?image_file=http://131.230.176.4/users/paraman1/10_2_07_5/OctSlideScans3/06_15.jpg&squeeze=off&naked=on
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4. Etologické.

Kombinace a kvétni morfologie a chovani opylovace |
behavioralni, konstantnost chovani opylovacu

Ophrys apifera  Ophrys insectifera
Ophrys (Orchidaceae).
Visualni a chemické (feromonové) atraktanty k jednomu druhu
opylovace, indukujici pseudokopulaci.

O. fusca X O. lutea = O. murbeckii
opylovac #1 opylovac #2 zadny opylovac
F1 je bez semen

strukturalni — Fuchsia parviflora, F. enciliandra (allopatricky — kvéty
podobné, sympatricky odliSné, pritahujici jiné opylovace — vCely x
kolibrici



http://en.wikipedia.org/wiki/Ophrys
http://en.wikipedia.org/wiki/Ophrys

Bariéry prezygotické

in kOmpatl bl I Ita Figure 4. Schematic illustration of the distribution of 1) naturally occurring 7. fu/va plants

— l'lplna' (red ovals), 2) introduced 7. hexagona (blue rectangle) and 3) I filva x I hexagona Fy
— &asteéna plants (purple squares) [27,28].

Iris fulva xI. hexagona
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Figure 6,14 Percentage of hybrld seeds produced by different
ratios of intraspecific and interspecific pollen on iris fulva and 1,

hexagona flowers. The solid, stralght line connecting the corners
of the graph represents the expected ratio of hybrid seeds,
The experimental population lies within a region typified by numerous natural hybrid zones

assuming no difference in the success of intraspecific and inter-
specific pollen, {(From Carney et al, 1994,)
between L firlva, 1. brevicaulis and 1. hexagona, e.g., [16,25.26]. Originally, this population consisted
only of naturally occurring /. filva individuals. In 1989, we introduced 200 1. hexagona plants in a
centralized block (Figure 4). Over three consecutive years, we collected and genotyped =5000 seeds
from 7. fulva and I hexagona fruits formed by pollen transfer by natural pollinators. F; hybrid seed
formation was very infrequent in the fruits of both species. However, there was a significant bias in the
direction of hybrid formation (Figure 5) with F; seeds being formed at 50x the frequency in 7

hexagona fruits (i.e., 0.74%) relative to . filva fruits (i.e., 0.03%; [27,28]).

Genes 2010, 1, 9-22: do1:10.3390/genes1010009



Bariéry postzygotické

vyvoj embrya v hybridni nezivotaschopné embryo

— inkompatibilita mezi rodicovskymi genomy v embryu nebo mezi
embryem a materskym endospermem (Primula elatior x P. veris)

nezivotnost hybridu

— Papaver dubium x P. rhoeas

— absence vhodné ekologické niky — hybrid v tomto odlisny (Cypripedium)
kvétni izolace hybridi

— neexistuji vhodni opylovaci, kde rodice méli opylovace zasadné odlisné
sterilita hybridt

— chromozémy se neparuji — odlisna struktura nebo pocet (Eriophyllum
lanatum agg.)

hybrid breakdown
— problémy v dalSich generacich hybrid{

* Festuca rubra x Vulpia fasciculata F, rostou a maji potomstvo (malo),
F, jiz nekvetou



Kombinované bariéry

* existence post-zygotickych bariér vytvari selekcni tlak
na evoluci pre-zygotickych mechanism
Geum rivale, G. urbanum

* izolace ekologicka, ¢asova, behavioralni, ¢astecna nezivotnost a
vylouceni hybridd

Fig. 118, Fertility in F hybrids among different hexaploid Gewm species, Thick
lmc,.s‘ indicate fertile hybrids; double lines partially fertile hybrids; and thin lines
sterile hybrids, (From Gajewski, 1957.)




Mechanismy vzniku RIMU

e postupna akumulace genetickych zmeén

— selekce proti hybridum — ztraté gamet pri
neuspesném krizeni
* mezidruhové krizeni zpravidla prinejmensim méne
efektivni

* selekce proti hybridim muze zvysit reprodukéni
izolovanost

VIV e

obvykle sterilni; allopatricky rizové kvéty, sympatricky P.
drummondii Cervené kvéty, posileni autokompatibility

— selekce na izolaci pred opylenim — omezeni
kompetice o opylovace

e oddéleni doby kvétu a druhu opylovace muze zvysit
fitness



Souhrn reprodukénich bariér mezi druhy

Individuals of

different species
Habitat isolation

(populations live in different
habitats and do not meet)

e Temporal isolation
(mating or flowering occurs at
different seasons or times of day)

0 Behavioral isolation
(little or no sexual attraction
F

barriers
Mating

o Mechanical isolation (structural differences
in genitalia or flowers prevent copulation
or pollen transfer)

0 Gametic isolation (female and male gametes
fail to attract each other or are inviable)

- Fertilization

e Reduced hybrid viability
(hybrid xyg.otu fail to develop or
fail to reach sexual maturity)

Postzygotic Reduced hybrid fertil
barriers o it Yo o ity Merconal ameins)

@ Mybrid breakdown
(oftspring of hybrids have
reduced viability or fertility)

Viable, fertile
offspring

-



Van Valen LM (1976)

Obohaceni o ekologicky prvek.

Druh je rodina (nebo skupina blizce pribuznych rodin), jenz ve
svém arealu obsadila adaptivni zonu alespon minimalné odliSnou
od jinych zon, které obsadily jiné rodiny, a jez se vyvijela
oddélené ode vsech rodin mimo jeji areal.

Ekologicky koncept v zasadé rika, ze "druhy by se mély
definovat samy" (Mishler 1999) - k jakym organizmum se dany
jedinec chova jako ke stejnému druhu a k jakym jako k jinému
druhu.

Formalnéji by Slo eko-druh definovat jako vyvojovou linii nebo blizce pribuznou sadu
linii, ktera sdili stejnou ekologickou niku a vyviji se izolované od vSech obdobnych
skupin.



Ekologicka speciace

‘Stage of speciation’

Initiation Completion
e® 0000
R X:) [ B4
Reproductive @ ® @@g - ®@©@®@
‘solat 0
isolation Absent 000C ¢ Complete
Genotypic B i WY S . T
clustering Unimodal Strongly bimodal
(=] @ (=}
o o [ 4
° o S
Lineage g s 3
sorting e S S
® o @
@ @ @
Weak Strong
Geographic
or ecological \
clines Shallow Steep
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(a) Patterns

‘Stronger selection’
hypothesis

Selection
on trait 1

Selection
on trait 2

‘Multifarious selection’
hypothesis

Selection
on trait 1

Selection
on trait 2

FST= 0.03**
**p< 0.01
A

Fs'r: 0.01*
*p< 0.05

Reproductive isolation
Frequency

Fsr=0.002

Taxon pair A

>

Fitness

0 2 4
Male nuptial color phenotype

N\ A

NN

panmixia,

no RI

Trait value

‘ Fitness

Trait value

2
1
1

oUoOwmo

>
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=
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w

Male guptial color ph
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1

Taxon pair B

ecotypes,
some Rl

><Mu

Mu

23
type

Taxon pair C

speciation complete,

strong Rl

Extreme

r
. . O .
ltidimensional
ecological
shift

Extreme

or
—_——

ltidimensional

ecological
shift

XN

Depth, distance,

2

4

Depth, distance, food,

parasites

Number of divergent niche dimensions

AAS, SN

Ecological explanations for
(incomplete) speciation

Patrik Nosil'?, Luke J. Harmon'? and Ole Seehausen*®

Trends in Ecology and Evolution Vol.24 No.3

(b) Predictions

Strong
selection
on single

trait

Multifarious
selection
on many

traits

Divergence
in selected
trait:

Correlated
response:

Divergence
in selected
traits:

Correlated
response:

Gene flow during divergence

m=0 m = high
Strong Moderate Moderate
Limited Limited Limited
(but sometimes  (but sometimes (but sometimes
causes RI) causes RI) causes RI)
Moderate Moderate Weak (or none)
Widespread Widespread Limited or none
(often causes  (often causes (thus rarely
RI) RI, also causes RI)
opportunity for

reinforcement)

TRENDS in Ecology & Evolution



Fylogeneticky koncept

Druh je identifikovatelny shluk individui, u nichz je zjistitelny
vztah puvodu - posloupnosti (predci a potomci) a ktery vykazuje
vzor fylogenetického plvodu mezi témito jednotkami (Eldredge
and Cracraft 1980). Unikatni spolecny predek.

Problémy s jednopohlavnymi organismy, které nemaiji nebo jen
maly genovy tok, a také kazdy klon s novou mutaci by tak mohl
byt definovan jako novy druh.

Je problematicky také vzhledem k Casté existenci hybridizace
mezi blizkymi druhy, kde navzdory tomu probiha speciace.
Polyfyletické druhy vzniklé paralelni speciaci, nevykazuji
,parental patterns of ancestry and descent”.

Genotypovy shluk

Druh je shluk genotypu, které se mohou vzajemné prekryvat bez
flze se svymi potomky (Mallet 1995)



Genovy koncept

Zohlednéni genetickych procesu probihajicich béhem speciace
(Wu 2001)

Dle tohoto modelu cely proces zavisi predevsim na genech
zodpovédnych za diferencidlni adaptaci k rGznym prirodnim a
sexualnim podminkam (,,speciacnich genech®)

Druh = diferencialné adaptované skupiny, které v pripadée
kontaktu nejsou schopny si vymeénovat geny kontrolujici tyto
adaptivni znaky, jak primo tak prostrednictvim intermedialnich
hybridnich populaci

Kritizovan pro priliSny diraz na diferencialni adaptaci
zpUsobenou genovymi mutacemi.
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Speciation genes in plants

Loren H. Rieseberg!?* and Benjamin K. Blackman?

Species 1 m G]IQO:m &
—as-an-as-0 .
& P

' Fis and
subsequent
generations

Species 2

.ﬁﬁﬁﬁﬁ

Pre-pollination Post-pollination

Prezygotic Prezygotic Postzygotic

Habitat isolation Conspecific pollen Extrinsic

Temporal isolation precedence Ecological inviability
Pollinator isolation Unilateral Behavioral sterility
Mechanical isolation incompatibility  Intrinsic

Mating system divergence Hybrid inviability

Hybrid sterility

. Reproductive isolating barriers occur at multiple prezygotic and postzygotic life-history stages.



TaeLe 1. Genes underlving reproductive barriers in plants, with complementary genes indicated by superscript numbers

Gene Normal function Organism Level Barrier phenotype Likely genetic cause Refernce
Genes that underdie pre-pollination barriers
ANTHOCUYANIN-2 (AN2) — a myb-type Regulation of Petunia axillaris/P. integrifolia  Inter-specific Flower colour Loss of function (Quattrocchio ef al.,
transcription factor anthocyanin production differences leading mutations in coding 19949 Hoballah
(floral colour) to pollinator shift sequence et al, 2007)
ROSEA ], ROSEAZ and VENOSA — all Regulation of Antirrhinum species Inter-specific Flower colour T (Schwinn ef al_,
are myb-type transcription factors anthocyanin production differences leading to 2006)
(floral colour) shifts in pollinator fauna
FLAVINCID-3'-HYDROXYLASE (F3'H)  Key enzyme in Ipomea species Inter-specific Flower colour cis-egulatory mutations  (Des Marais and
anthocyanin pathway differences leading to that downregulate F3'H  Rausher, 2010)
(floral colour) pollinator shift
FLOWERING LOWCUS C(FLC) — a Represses flowering Allopolyploid A suecica Inter-specific Delayad flowering of cig-egulatory mutations  (Wang er al., 2000a)
MADS-box transcription factor isolated from parental species, allopolyploid, in both A. thaliana and
A thaligna and A arenosa A suecica A arenosa FLC
STYLEZ- 1 — encodes a helix-loop-helix Transcription factor Solasum oope rsicon’ Inter-specific Recessed style leading cig-regulatory (Chen er al., 2007)
(HLH) 8. penneliii o mating system shift i tation(s)
outcrossing to selfing
Genes that underdie post-pollination prezvgotic barners
S-RNase-SI Rejection of self pollen  Nicotiana species Inter-specific Rejection of pollen from 7 (Murfett er al,
other species 1996)
Genes that underie intrinsic postzy gotic barriers: hybrid inviability
'Cf2 — an extmeellulyr leucine-rich repeat  Resistance to fungal Solasum yoope rsicon’ Inter-specific Hybrid necrosis Giene copy number (Dixon ef al_, 1996;
receptor-like gene pathogen 8. pimpine lifo fium variation Kruger ef al, 2002)
'RC3 — encodes an extracellular cysteine  Pemception of fungal Solanum lycope rsicon’ Inter-specific Hybrid necrosis Changes in protein (Kruger er al., 2002;
proiease Avr proteins 8. pimpinelifo fium sequence Rooney, 20035)
DANGEROUS MIX 1 (DMI) — an Disease resistance Arabidopsis thaliana Intra-specific Hybrid necrosis Giene copy number (Bomblies ef al.,
NBS-LRR gene variation 2007)
HISTIDINCL-PHOSPHATE Synthesis of essential Arabidopsis thaliana Intra-specific Arest of hybrid seed Reciprocal silencing of  (Bikard er al, 2009)
AMINGQ-TRANSFERASE (HPAT and amino acid, histidine development duplicate genes
HFAZ)
TRANS PARENT TESTA GLABRAZ Regulates epidermal Arabidopsis thaliana Intra-specific Lethality of interploidal  eis-regulatory mutations  (Dilkes er al., 2008)

cell fate

Root development and
hormone sensitivity
Catalyses oxidation—
reduction reactions
Genes that underie intrinsic postzygotic barriers: hybrid sterility

55 — encodes an aspariate proiease Disease resistance
signalling and cell death
Post-translational

(TTG2) — a WRKY transcription factor
HBD2 — encodes acasein kinase

HWHI - encodes a GMC oxidoreductase

25aM — a SUMO E3 ligase-like gene

mdification
I5aF — encodes an F-box protein Mediation of

protein-protein

interactions
mtRPL27 — Nuclear-encoded Translation of

mitochondrial ribosomal protein L27 mitochondrial genes

Chyza safiva

Oryza sativa

Chryza safiva

Chryza safiva

ryza sativa

Chyza sativai). glumae patla

Inter-sub-specific

Inter-sub-specific

Inter-sub-specific

Inter-sub-specific

Inter-sub-specific

Inter-specific

hybrids
Hybrid necrosis

Hybrid necrosis

Hybrid female sterility
(embryo sac sterility)
Hybrid male sterility
(pollen abortion)

Hybrid male sterility
(pollen abortion)

Hybrid male sterility
(pollen abortion)

Change in protein
sequence
7

Changes in protein
sequence

Substitution in
intron-splicing site,
leading to truncated
proiein

Amino acid substitution

Reciprocal silencing of
duplicate genes

(Yamamoto ef al,
2010)
(Jiang er al., 2008)

(Chen er al., 2008)

(Long et al., 2008)

(Long er al., 2008)

(Yamagata ef al,
2010)
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Kejklirka (Mimulus)

M. lewisii M. cardinalis

Mimulus (Phrymaceae) M. lewisii — opyleni ¢melaky;,
M. cardinalis — kolibfici, zasadni rozdil v kvétni
morfologii, pfirozena hybridizace neznama, uméla
hybridizace vSak probiha bez zabran — morfologie
kvétl fizena geny s relativné velkym efektem — k
diferenciaci doslo rychle

M. lewisii (A), an F; hybrid (B), M. cardinalis (C), and
examples of variation in floral traits found in F, hybrids
(D-L).



W

M. lewisii (Northern race)

M. lewisii (Sierra Nevada race)

M. cardinalis \

M. parishii

M. eastwoodiae

M. verbenaceus

~——M. cardinalis

M. nelsonii

M. rupestris




M. cardinalis

M. lewisii Sierran

M. lewisii North

M. parishii
M. eastwoodiae
M. verbenaceus

M. nelsonii

M. rupestris

M. bicolor

* M. filicaulis

M. rubellus

M. primuloides

Hummingbird

Insect

Insect

Hummingbird

Insect
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Standardized regression coefficient

Standardized regression coefficient m

-0.1

-0.2 4
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0.2
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0.4

Visitation rates

0.2 4 ‘
0
-0.2 -
|:] bees
|:I hummingbirds
-0.4

antho carot nectar prOj area

The species differ in 4
floral genes or QTLs

Bees prefer large flowers
and avoid flowers with
carotenoids

Hummingbirds prefer
large nectar loads



Type

Koncepty druhu

Definition

Reference

Biclogical

Cohesion

Ecological

Evolutionary

Phenetic

Phylogenetic

Autapomorphic

Recognition

Taxonomic

Unitary

species are groups of interbreeding natural po-
pulations that are reproductively isolated from
other such groups

the most inclusive group of organisms having
the potential for genetic andfor demographic ex-
changeabhility

a species is a lineage (or a closely related set of
lineages) which occupies an adaptive zone min-
imally different from that of any other lineage in
its range and which evolves separately from
other such lineages

a single lineage of ancestral-descendent
populations of organisms which maintains its
identity from other such lineages and which has
its own evolutionary tendencies and historical
fate

dense regions within a hyperdimensional
environmental space

an irreducible (basal) cluster of organisms, dia-
gnosably distinct from other such clusters, and
within which there is a parental pattern of an-
cestry and descent

the least inclusive taxon recognized in a clas-
sification, into which organisms are grouped
beause of evidence of moneophyly..., that is
ranked as a species because it is the smallest
‘important’ lineage deemed worthy of formal
recognition

the most inclusive population of individual bi-
parental organisms which share a common fer-
tilization system

species are the smallest groups that are con-
sistently and persistently distinct, and distin-
guishable by ordinary means

the most extensive units in the natural economy
such that reproductive competition occurs
among their parts

Mayr, 1969: 314

Templeton, 1989: 25

Van Valen, 1976: 233

Wiley, 1978: 18

Sokal & Crovello, 1870: 150

Cracraft, 1989: 35

Mishler & Brandon, 1987:
as quoted in Mishler & Budd
{1980)

Paterson, 1985: as quoted
in Templeton (1989)

Cronquist, 1988: 71

Ghiselin, 1974: 538

Rieseberg & Brouillet 1994



Druh z pohledu fylogeneze - Terminologie

Term Definition Reference

monophyletic group  a group which includes an ancestor and all  Donoghue & Cantino, 1988
of its descendents

metaphyletic group an unresolved or undifferentiated group; Donoghue & Cantino, 1988;
i.e., a group which is neither paraphyletic  Mishler, pers. comm.,
or monophyletic

paraphyletic group a group which includes an ancestor and Donoghue & Cantino, 1388
some but not all of its descendants

polyphyletic group a group in which the most recent common  Ferris, 1974
ancestor is assigned to some other group
and not to the group itself

pra

Monophyletic taxon {clade) : Paraphyletic taxon: Polyphyletic taxon :

Rieseberg & Brouillet 1994



Table I. Modes of speciation

Mode of speciation

Mechanism of initial
divergence

Initial form of
reproductive
isolation

Proximate basis of
reduced hybrid
fithess

Examples of the roles of
natural selection

Example roles of
sexual selection

Ecological speciation

Speciation by
divergence under
uniform selection

Speciation by
genetic drift

Polyploid speciation

Divergent natural
selection

Different advantageous
mutations occur in
separate populations
experiencing similar
selection pressures

Genetic drift

Hybridization and
polyploidy

Prezygotic or
postzygotic

Prezygotic or
postzygotic

Prezygotic or
postzygotic

Postzygotic

Ecological selection,
genetic incompatibility
and sexual
incompatibility

Genetic incompatibility
and sexual
incompatibility

Genetic incompatibility
and sexual
incompatibility

Genetic incompatibility

Initial: Drive divergence in
phenotypic traits
Final: Reinforcement

Initial: Drive fixation of
incompatible mutations
in different populations

Final: Reinforcement

Initial: None; or opposes
divergence

Final: Reinforcement
caused by drift

Initial: None; or promotes
further genetic divergence
Final: Reinforcement

Amplify
divergence of
mate preferences
initiated by
natural selection

Reinforcement

Drive fixation of
alternative
incompatible
mutations in
different
populations

Reinforcement

Amplify
differences in
mate preferences

Reinforcement

Reinforcement

TRENDS in Ecology & Evolution Vol.16 No.7 July 2001




Level of reproductive isolation
0% > 100%

Allopatric phase =~ = ---» Sympatric phase

By-product mechanism Reinforcement

Dominant mechanism assumed

TRENDS in Ecology & Evolution

Reproduktivni isolace zacCina allopatrii jako nahodny vedlejSi produkt adaptace
k alternativnim prostredim.

Zvyrazneni reproduktivni isolace (premating) prostfednictvim redukované
zdatnosti (fithess) hybridl, az ke kompletni reproduktivni isolaci béhem
sympatricke faze.

Terminologie: Sympatrie, je existence dvou nebo vice druhd, Zijicich v takoveé blizkosti,
zZe by mezi nimi bylo mozné pareni, naproti tomu, Ze jejich pokracujici existence jako
samostatnych druht indikuje, Ze k nému normalné nedochazi. Kontrastuje to s alopattrii,
kdy regionalni nebo geograficka izolace moznosti kiizeni bézné vylucuje.



Geograficky podminéna speciace

1) Speciace alopatricka

Areal puvodniho druhu je rozdélen na dveé a
vice Casti geografickou prekazkou — vysledkem
je oddéleny vyvoj, fixace jinych mutaci

Zmizi-li bariéra drive nez nastane plna

]

!

!

reproduktivni isolace — splynuti opét ve stejny O 3
druh O
&

Moznost krizeni — hybridni druh
(viz. Pfednaska C. 4)



Alopatricka speciace

Alopatricka speciace je geograficka speciace v Uzkém pojeti. Puvodni areal druhu je
rozdélen nové vzniklou bariérou na dva areal( (dichopatricka, vikariantni
speciace). Bariéra brani migraci genu a vznikaji dvé geneticky se postupné odlisujici
populace.

Cely proces je dlouhodoby a postupny. Pokud bariéra pomine rychle, migrace genu
zpUsobi zpétné splynuti dilcich populaci. Pokud divergence populaci dosahne
Urovni poddruht a bariéra pomine, vznika na jejim misté hybridni zédna. Pokud
bariéra trva jesté déle, vytvari se v dil¢ich populacich nejprve postzygotické RIM
jako dlsledek genetické divergence. Pokud bariéra pomine a noveé vzniklé druhy
budou druhy mit rozsireni sympatrické nebo parapatrické, posiluje se vytvareni
RIM prezygotickych. Vznikaji soubory blizce pribuznych druhd, které maji spolecny
(monofyleticky) plivod. Pro takové soubory druh( (typicky na ostrovech a

v pohofich) se nékdy pouziva oznaceni superspecies.

Nékdy nelze posoudit, zda jde o poddruh nebo jiz novy druh, protoze RIM pusobi
jen castecné nebo jen v Casti aredlu. V takové heterogenni situaci se hovofi o
semispecies (druh ve stavu zrodu).



Allopatricka speciace: Nothofagus
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Figure 1.7  Current geographic distribution of the southern
beeches (Nothofagus). These areas, along with Antarctica, macde
up the supercontinent of East Gondwana, The southern beeches
were widespread on East Gondwana, and groups of southern

beeches (see Figure 1.9) were separated by continenta
their current distribution, AU, Australia; NC, New Caled
New Guinea; NZ, New Zealand; SA, South America; TA, T
{From Swenson et al, 2001}

N, grandis NG

N, perryi NG

N, brssii NG

N. nesinosa NG

N afansoe NC

N aequilidenidis NC
N amlarctica SA

N, punnitio SA

N aibidu SA

N. etulondes SA

) N. dontbeyi SA

4 N trncala N2

N, fusca NZ

N, solaidri NZ

7 N grenntii TA

N adessindel SA

N, afpina SA

N, gluca SA

N, ubligra SA

N cminglumit AU-TA [ S
N. moprei AU
N nrenziesii NZ

randsussrig

.
o)

SESON

Flgure 1.9 Phylogeny of 22 species of southern beeches {the
genus Nothofagus), showing the four subgenera: irassospora,
Notholagus, Fuscospora, and Lophazonia. Letters following the
species are thelr curtent locations; abbreviations of geographic
areas as In Figure 1,7, (From Manos 1997.)

Fagaceae

T + Fagus (mit Artenzahlen,
- rezent bzw. fossil)

- X Nothofagus (rezent bzw. fossil)

Abb.4-2: Heutige Gesamtverbreitung der Buchengewéchse (Fagaceae) mit den Arealen von Fagus und der verwandten Nothofagaceae mit
Nothofagus sowie Fossilfunden (+,x) von beiden. (Nach Meusel, Jager & Weinert sowie van Steenis, verandert.)



2) Speciace peripatricka

areal puvodniho druhu osciluje,

po zmenSeni celkového arealu zustane

fada malych izolovanych populaci, které se rychle
Meéni v kratkém obdobi vznika cela fada druhu s
miniaturnimi arealy — druhoveé roje

octomilky (rod Drosophila): geneticky model (jen 6 chromozomt)
celosvétové ~1500 druhd, stafi skupiny >40 mil. let e T

melanogaster group

obscura group

D.
melanogaster subgrﬂé

willistoni group

repleta group

virilis group
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Peripatricka speciace

Peripatricka speciace je zrychlena alopatricka speciace v malé populaci, ktera se
dostala za hranici plivodni populace. Vyznamny je geneticky drift a vliv zakladatele.
Populace osidluje extrémni a variabilni podminky okolo oscilujicich hranic
plvodniho aredlu; vétsina vysadk( je nedspésna a malé populace zanikaji. Nékteré
vysadky jsou vSak Uspésné a vlivem odliSného selekéniho rezimu vznika novy druh.
Protoze vychozi je mald populace, je snadna fixace genetickych zmén (=vliv
zakladatele). Rovnéz spoluptsobeni vykyvl cetnosti (=efekt hrdla Idhve) vede

k rychlé genetické odlisSnosti nové populace od populace plvodni.

Vznikd nova populace, geneticky odlisSna od plvodni populace, kterd mize z(stat
nezménéna. Timto druhem speciace vznikaji druhové roje, tedy sympatricky se
vyskytujici cetné blizce pribuzné druhy.

Peripatricka speciace je povazovana je nejcastéjsi zplsob vzniku novych druhu.
Ptiklady: kolonizace ostrovu . Pokud se v souostrovi vytvari nové ostrovy, tyto jsou
kolonizovany z ostrov jiz dfive existujicich. Existuje tedy predpoklad, Ze v liniich
ostrov(, napt. na Havajskych ostrovech, budou vZdy dva nejblizsi biologické druhy
na nejbliZe leZicich ostrovech. Jiny predpoklad fikd, Ze posloupnost vznik( druhu
bude odpovidat ¢asové posloupnosti vzniku ostrovd.



Peripatricka speciace

* |okalni speciace (okrajové izolacni model speciace)

— malé populace na okraji arealu podlehnou genetickému
driftu

— podminky prostredi mohou na okraji vyvolat adaptivni zmeény
— unikatni vlastnost muze zpusobit Unik z kompetice
vychoziho typu — relativneé rychla radiace

— ekologické i genetické zmény mohou hrat roli



Peripatricka speciace

—primarné ekologie napf. u Havajské skupiny ,silversword alliance” z
Asteraceae

*28 druhu ve 3 rodech (Argyroxiphium, Dubautia, Wilkesia),
spolecny kalifornsky predek

*rizné zivotni formy — polstarové rostliny, kefe, stromy, liany, ...
*15—3750 m n. m.

*400 — 12300 mm srazek roCné

(photos from http.//www botany_hawaii edu/faculty/carr/silversword . htm)

Molokai (1.9)

g Lanai (1.3)
I

Kauai (5.1) I
Qahu (3.7) Ay,

Maui (1.3)

Hawaii (0.4)




Kruhové druhy

,k— gene flow
/7~ no gene flow

(b) E. t. ssp. padifolia
[ Oean—

They showed the Euphorbia tithymaloides has reproduced
and evolved in a ring through Central America and the Caribbean,

meeting in the Virgin Islands

The Caribbean slipper spurge Euphorbia tithymaloides: the
first example of a ring species in plants

N. Ivalt Cacho and David A. Baum

Proc. R. Soc. B published online 13 June 2012
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where they appear to be morphologically and ecologically distinct.



Alopatricka speciace je usnadnéna
pomoci , efektu zakladatele”

Jen mala ¢ast jedincu
zaklada novou kolonii
(populaci)

Genovy pool ma jiné slozeni
(frekvenci alel)




Adaptivni radiace Lapinis ouarows

16.01 Myr
(21.16 Myr)

Old World
and Florida

je diverzifikace druh, kterd umoznuje
vyplnéni celé fady ekologickych nik.
Nastane, kdyzZ z pavodniho druhu
vzniknou opakovanou speciaci ¢etné
druhy ,, potomk(“, které se stavaji nebo
zGstavaji sympatrické. Casto jsou tyto
,ybuchy“ speciace iniciovany rozvojem
klicovych inovaci ptivodnich druh(. Pfi
koexistenci druh( je tendence zadit
vyuzivat jiné ekologické zdroje a tim snizit
mezidruhovou konkurenci. Takova
odpovéd na kompetici samoziejmé
nemUze nastat, pokud jsou blizce
pribuzné druhy rozdéleny fyzickymi
bariérami (napf. vikarianci).

Rychlé rozruznéni, véjif druhu
Casté v pfipadé ostrovu, pohofi

) .00 [‘

o) X
o .:;.' / 5,"_
@ 3 -
% . -4
3

J?v. Andean B Abgian
;&%; e o Eradiation
Island radiation on a continental scale: Exceptional asswn | [

rates of plant diversification after uplift of the Andes

Colin Hughes* and Ruth Eastwood



3) Speciace sympatricka

rychla fixace lokalni mutace

napr . prechod na nového hostitele
— béZné u parazitq,

disruptivni selekce (heterozygoti
znevyhodnéni!)

speciace bez geografické izolace !




Sympatricka speciace

K sympatrické speciaci dochazi, kdyz ¢ast populace se zacne prednostné
rozmnozovat mezi sebou, a prestane se rozmnozovat se zbyvajici ¢asti populace.
K pFi¢inam takového prednostniho rozmnozovani mlze byt specializace Casti
populace parazita na nového hostitele, nebo kdyz ¢ast hmyzi populace se bude
adaptovat na specificky druh rostlin.

Cast populace (parazit, opylovaci) zaéne preferovat k pareni jedince stejného
druhu, kteri se vyskytuji v novém hostiteli nebo na opylované rostliné. Dochazi k
prednostnimu rozmnozovani v novém hostiteli (na rostliné) a k preruseni toku
genU do puvodni populace.

Priklady: K pareni dochazi jen na nové rostliné. Kazdy druh fikovniku ma svoji
specifickou vosic ku.



doi:10.1111/j.1558-5646.2007.00006.x

ECOLOGICAL DIVERGENCE ASSOCIATED
WITH MATING SYSTEM CAUSES NEARLY

COMPLETE REPRODUCTIVE ISOLATION

BETWEEN SYMPATRIC MIMULUS SPECIES

Noland H. Martin®2 and John H. Willis?

Mimulus nasutus - samosprasny, inbredni druh, s mensi genet. diverzitou
adaptovany na susSi stanovisté — Casnéjsi kveteni
Mimulus guttatus — cizosprasny, heterozygotni a polymorfni druh

® M. guttatus
O M. nasutus

4Mm 4ans 425

512 519
Character Mimulus guttatus M. nasutus Fig Fin
Germination 0.907*+0.014 (48) 0.936"+0.014 (48) 0.668°40.014 (48) 0.938*+£0.015 (45)
Survival to flowering 0.869*+0.028 (116) 0.955*+0.029 (113) 0.739°40.040 (58) 0.950*+0.040 (57)
Flower number 4.992°+0.796 (118) 7.794%+0.719 (136) 4.419°+1.134 (56) 8.066"+£0.982 (71)
Seeds per fruit 120.85*£10.54 (94) 71.80°£8.86 (124) 70.34*+14.34 (46) 87.85°+13.26 (57)
Lifetime seeds 475.5 500.2 153.4 631.4
Viable pollen/flower 9048.4*£754.0 (21) 752.5°4£335.3(83) 2766.2°+818.7 (16) 2365.6°4+567.1 (29)
Lifetime pollen 35601.9 5242.6 6034.3 17003.0




Zmeény v kvétni fenologii

N. H. MARTIN AND J. H. WILLIS
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Figure 3. Flowering phenology of experimental Mimulus nasutus (open boxes), Mimulus guttatus (closed boxes), and hybrids (gray
boxes) assessed on a daily basis at three separate sympatric sites. The census numbered is expressed as a percentage of the total number
of open throughout the census period (separately for each species and for hybrids). (A) Site 1: A total of 259 M. nasutus, 266 M. guttatus,
and 231 hybrid flowers were censused. (B) Site 2: A total of 231 M. nasutus, 282 M. guttatus, and 291 hybrid flowers were censused. (C)
Site 3: A total of 430 M. nasutus, 455 M. guttatus, and 290 hybrid flowers were censused.



Okamzita speciace

Obcas dochazi k mezidruhové hybridizace tam, kde jsou RIM nedostateCné
izolujici a kde hybridizace nenarusuje normalni prubéh meidzy.

Mezidruhovy hybrid se pak ¢asto rozmnozuje jen partenogeneticky (apomikticky)
nebo vegetativné. Tato hybridizace umozriuje vnikani cizich gend do genofondu
populace.

Pokud v arealu druhu dochazi k poruseni RIM u sympatrickych druht, namisto
nich vnikaji hybridni roje. Mezidruhova bybridizace je Cesta zejména u rostlin.

Nékdy hybridizace vede k vzniku nového druhu (hybridogenni druh), ktery
vyuziva jinou ekologickou niku, ma jiné strukturalni vlastnosti. Takovy druh maze
vzniknout i opakovanym kfizenim rodi¢ovskych druhd, tzv. retikulatni evoluci.

U rostlin muze hybridizaci dvou diploidnich rodi¢ovskych rostlin (AA a BB)
vniknout rostlina s tetraploidnimi bufikami (AABB). Pfi meidze v ni vznikaji
diploidni gamety AB a po jejich vzajemném oplozeni vznikne novy tetraploidni
druh AABB reprodukéné izolovany od rodicu. Tento typ hybridizace je znam jako
aloploidie.



Ekologicka selekce homoploidnich hybridnich druht

H. praecox
H. debilis

r
H. annuus

perennial Helianthus
H. niveus subp. niveus

H. niveus subsp. tephrodes
H. niveus subsp. canescens

H. neglectus

H. petiolaris « _

*3 *H. anomalus
):-H.deserﬁcofa
<. “H. paradoxus

7’

€

H. argophyilus
H. bolanderi

(sand dune)
(desert floor)
(salt marsh)

Table 1. Characteristics of reticulate modes of speciation (cf. Figure 1).

Chromosomal
changes

Initial form of
reproductive
isolation

Genetic mechanism(s)
underpinning initial
isolation

Proximate cause(s)
of isolation

Allopolyploidy
Homoploid hybrid speciation”

1. Recombinational
model

2. External isolation
model

Genome duplication

Rearrangements;
recombination of
parental rearrangements

None

Intrinsic postzygotic

Intrinsic postzygotic

Ecological prezygotic;
extrinsic postzygotic

Ploidy differences; mutation

New chromosomal
combinations via
hybridization

New genetic combinations
via hybridization

Genetic drift

Genetic drift;
fertility selection

Divergent natural
selection (includes
ecological selection)




Polyploidizacni speciace

e polyploidie velmi Casta u rostlin

— pri polyploidizaci ¢asto dojde k chromozomovym
preskupenim, které mohou mit za nasledek vznik
RIMU, ztratu auto-kompatibility a sexuality ad.

— allopolyploidie

— autopolyploidie

 autopolyploidi obvykle nerozeznavani jako samostatné,
nové druhy

e Dnesni pohled — ploidni Urovné (cytotypy) mizou mit
vlastni ekologii, rozsireni, Castecna morfologicka
diferenciace



Pokud se zformuje allopolyploidni organismus
muze dojit k okamzité speciaci

Normal gametes Gametes y
fl=2 Hybrid (usually sterile; n=>5 Vlal?le _
9 chromosomes cannot pair fertile hybm_i
uring meiosis) 2n=10 f :-‘ (allopolyploid)
/ R\

Species A %
p2n =4 f ( ff @ Meiosis ?eltf'-l' &
9 / (( // - ertilization

Mitotic error =R
produces polyploid
condition

n= 3 f e 5

Species B
2n=6




Extinkcni speciace

Pokud je v aredlu vice poddruht s parapatrickymi aredly, které se v mistech styku
krizi, na jejich kontaktu vznikaji hybridni zény. Stale se v celém arealu jedna o jeden
druh, nebot tok gend umoziuji hybridni zény mezi jednotlivymi poddruhy.
Okrajové poddruhy vsak jiz nemusi mit schopnost krizeni. Takové druhy se oznacuiji
jako prstencové druhy, nebot mezi nimi jsou jiz vyvinuty RIM a byva to oznacovano
jako speciace vzdalenosti.

Pokud vymfre jeden z poddruh, vymizi hybridni zony a dojde k preruseni genetické
vymeény. Vytvori se plné izolované biologické druhy.



Dobzhansky-Muller model, jaderne-cytoplasmatické koevoluce
a vznik reproduktivni bariéry

Rozdéleni puvodni populace,

na oddélené casti

V nich vznika nova plastidova

alela B a v druhé jaderna alele A

V pripadé opéetovného kontaktu

Se tyto alely dostavaji do kontaktu
A jakozto vzajemné neadaptované
Nejsou schopné spolecné existence




Speciace

priklad pupalek (Oenothera)



Vyskyt 11 druht severoamerickych pupalek (Oenothera)
6 zdkladnich jadernych genomi (A,B,C) a asociovanych plastomu (I-V)



Priklad pupalky (Oenothera) kompatibilita genom- plastom

nuclear
genome

4

<« plastome »

vV

AA

AB

BB

BC

CC

AC

@ normal green

(O green to grayish green (chlorina)
(O yellow green (lutescent)

@ periodically lutescent

© yellow greento yellow

(O white (albina) or yellow (xantha)

©

white with inhibition of cell growth
and germination

lethal or sterile (CMS or CFS),
white if occurring as an exception

-
(O slightly yellowish

@ periodically pale (diversivirescent)

(® periodically pale (virescent)



Table 2 Plant taxa exhibiting plastome—genome incompati bility™

Cremmas Family Species/strain Phemotype
A Falbacess deciorens with meenmsd Yellow green to periodically pale
Cn:t:rrqm'nl:h Empm‘m]nu:n: [‘I‘I‘tﬂ'h]:!:i.‘iﬁi.‘ h:,rl:l:ruh ot i :i:l'l'ld'li':lj'l«l'.i:l'lﬁ the White to ]:E:I'.iﬁili.lﬂ}l' P.u]e, m-:‘:ul']:.r at the
variety pelriforms cotyledon stage
amerigint interspecific hybrids of different Mo further described chlomophyll deficiency
populations
(aerEm i Geraniaceas bohemaon with boheniion dermehensaon White to vellow green, albend flower
morphaogy
Hypergion Hypericacess Hybrids between acihion, giaedrenghon Different chlorophyll deficences depending
sreord e, pidchnen, and hradion, & well az on cross and dimection; eccasionally albensd
further species in not cleady ehbomated cawes fovwer colour
Mediago Falbacess dehmrakhetica with sl Chlorophvll deficiency, reduced fertility
frencatide Jawniel with Mount Tabor White or pake to pericdically pale
Mz Ericacens S Rhododendron
Oenothera O grace ae [nber- amd ntraspecific hybrids involving All kinds of phenotypes described in this
most species in the fve subsechons of the article except of albened Aowern: and
soction Oawdhera influsnce on pathopen resistanos
Pt flom Passifloraceas meeeisperme ol with aesfedii Pale o white
Pdargomiion Geranisceas derdtieulahion with fligplivn or radds, Whiite
interspacific hylbrds of cifrodonomr minor and
cordetiomn
syl Bioseum with zomile hort. Stadt Bemn, White or pale to pericdically pale
zorake hort. Trautlieh, and s
[nterspecific crosses involving tetmapledd Yelkow white to yellow green
material with zomele hort. Juliane, as well =
further not cleady elaborated caes
Pz Falbacass arf T i u.ﬂ:u.]:'. el VIFEI20 with 41 Pale -:‘:l:r}reﬂ-:‘:lw e o ]:lu'.:‘xl:..u“}r ]jah:_:
aceessione of Paiom probably plastid transmission is altersd and
presumably ovtoplasmatic male sterdity or
cytoplasmic female stedlity is
Pluh.'l:i:l-:le_plu:rldm't_: et b malites
Fhododendron  Ercaceas Intergeneric hybrids between Merseae and Drifferent types of chlomphyll deficiency
Ehododendron and various htu'h]:u:iﬁ-:: and de_put]:ing om eross and directon,
intersectional hybrids in Bhododend o
Sdlene Caryophyllacese  offfes with peudafites White to yellow or periodically yellow green
Tnﬁ'.‘l.ﬁm Falbacs s TEPETE with mﬁnm:_. THETERCE, h#lm:ﬁmn. and  White or ]:H'.iﬁil:iﬂﬂ}l' }rq:lh‘:lw green; sometimes

e bgriciom

alpestre with heldreachiemon

reduced pollen viability

Ceneral chlorophyll deficency



Systematika a taxonomie

Existuji dva hlavni aspekty evoluce:
« Fenotypovd zména béhem ¢asu (anagenese)

 Vétveni diky reproduktivni isolaci mezi druhy (kladogeneze)



Systematika a taxonomie

Historicky, taxonomicka klasifikace je zalozena na
fenotypoveé podobnosti (fenetice), coz odrazi evoluci
prostrednictvim anageneze.

To znamena, ze skupina organismu, které jsou si
fenotypové podobné jsou shlukovany spolecCne.

To plati napriklad i pro Cetnost alel genu, populace majici
podobnou Cetnost jsou shlukovany do jednoho druhu.
Vysledne grafické vyjadreni se nazyva fenogram.



Systematika a taxonomie

Druhym pristupem, je klasifikace na zakladeé jejich
fylogenetické pribuznosti (kladistiky).

Kladistické metody shlukujici dohromady organismy, které
sdileji odvozené znaky (pochazejici ze spoleCného
predka), odrazi principy kladogenese.

Na zakladé kladistiky jsou rozeznany pouze monofyletické
skupiny, vysledkem je diagram (strom) znazornuijici
pribuznost, nazyvany kladogram (nekdy takeé jako
fylogram).



Systematika a taxonomie

Soucasné taxonomické postupy kombinuji kladistiku a
fenetiku, a jsou nékdy nazyvany evolucni klasifikaci
(Mayer 1981).

Podle evolucni klasifikace jsou taxonomické skupiny
klasifikovany na zaklade fylogeneze. AvSak skupiny které
jsou extréemneé fenotypické Clenéné jsou obcas
rozeznavany jako odlisné druhy, | kdyz jsou fylogeneticky
pribuzné.



Kladistika

je zpusob klasifikace organismu, ktera je fadi v pofadi podle jejich vétveni v
evoluénim stromu a nikoliv podle jejich morfologické podobnosti. Slovo
kladistika je odvozeno od starého feckého slova kAadog, klados (,vétev®).

Kladisticka klasifikace (fylogeneticka klasifikace) je tedy zalozena na
principech odrazejicich pfibuznost organismu a jejich skupin.

Vysledkem kladistické analyzy jsou stromy nazyvané kladogramy a jednotlivé
klady (clades) v nich.
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Fylogenetika

Fylogenetika je obor systematické biologie, ktery se snazi najit vyvojove vztahy
mezi organizmy. Odmita tedy hierarchii formalni, namisto ni se snazi najit
skuteCnou pfibuznost na zakladé predstavy, ze vSechny organizmy mély svého
univerzalniho spolecného predka.

Fylogeneze je historicky proces, ktery vétSinou nelze pfimo pozorovat, ale
musi se rekonstruovat na zakladé evolucni teorie.

Véda zkoumajici fylogenezi se nazyva fylogenetika. Grafickym znazornénim
vzajemnych vztahu mezi skupinami organismu jsou fylogenetické stromy.

Fylogenetika ma tedy pfimy vztah s déjem oznaCovanym jako fylogeneze, coz
je vyvoj druhu v evolucnim procesu (tedy pfedmeét studia fylogenetiky).



Fylogenetické stromy

Grafickym zndzornénim vysledkl fylogenetické studie je fylogeneticky strom. Tento
strom muUze byt zakorenény (koren predstavuje spole¢ného predka vsech studovanych
taxonl) nebo nezakorenény (nejstarsi spolecny predek neni identifikovan).

Dichotomie Polytomie

Terminalni uzel

Perferni vétev
Vnitfniuzel

Vnitfni vétev

Koren

Fylogeneticky strom se sklada z vétvi a uzl(, kdy termindlni uzly predstavuji recentni taxony a
vnitrni uzly predstavuji hypotetické predky. U korene lezi bazdlni vétve vznikajici pfi prvnich
divergencich, zatimco termindlni vétve se Stépi v korunové skupiny s prevahou odvozenych znakd.
V protikladu k nim oznadujeme bazdlnéji lezici vétve s prevahou pleziomorfnich znak( jako
kmenové skupiny. Nejblize pribuzné skupiny sdilejici spolecného predka se nazyvaji sesterské.
Jestlize vnitfni uzel spojuje tfi vétve, jednd se o dichotomické vétveni (dichotomii), kdy se jedna
plvodni vétev ve vnitfnim uzlu déli na dvé nasledné. Spojuje-li vnitini uzel vice vétvi, jedna se o
polytomické vétveni (polytomii). Polytomie by se v dobre vyresenych fylogenetickych stromech
prakticky nemély vyskytovat. Je totiz velmi nepravdépodobné, Zze by se jedna evolucni linie
rozpadala v jednom okamziku na vice nez dvé nové evolucni linie. Polytomie tak nejcastéji vznikaji
neschopnosti zachytit rychle po sobé nasledujici dichotomicka vétveni.



Ke znazornéni ruznych aspekti evoluce |ze pouzit rizné druhy

fylogenetickych stromu:

Kladogram (z fec. klados = vétev) je zakladni typ stromu, ktery popisuje pfisluSnou
hypotézu o pfibuznosti, aniz by fesil, kdy doslo k Stépeni jednotlivych linii nebo do jaké miry
se jednotlivé evoluéni linie lisi.

Fylogram (aditivni strom) podava dodatecné (aditivni) informace ve formé délky vétvi.
Délka vétve tak odpovida napriklad mnozstvi prodélanych evoluénich zmén. Rychlost
mutaci a vzniku evolucnich novinek totiz neni konstantni pro vSechny.

Dendrogram (ultrametricky strom) predstavuje dalSi formu grafického znazornéni (je
jednim z aditivnich stromu), kdy koncové uzly pfedstavujici recentni druhy jsou ve stejné
roviné (predstavujici sou€asnost), stejné vzdalené od spoleéného predka. Dendrogram
popisuje prubéh evoluénich zmén v €ase, z polohy uzll I1ze odedist kdy doslo ke Stépeni
jednotlivych evolucnich linii.

Nejjednodussi metodou vyuzivanou ke konstrukci fylogenetickych stromu je metoda
parsimonie. Jedna se o hledani nejjednodussiho feSeni a preferovanim jednodussSich
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Fylogeneticky strom nebo sit ?
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Monofyletie versus polyfyletie

Monofyletismus je stav néjaké skupiny organismu, ve
kterem se skupina nachazi, pokud zahrnuje prislusniky
jediné fylogeneticke linie.

Monofyletismus je zakladnim pozadavkem na prirozené
biologické taxony.

Opakem monofyletismu je polyfyletismus, stav, ve kterém
se skupina nachazi, pokud zahrnuje vice nez jednu
fylogenetickou linii, jejichz spoleCny predek neni prislusnik
tohoto taxonu.

JAROSLAV, Flegr. Evolucni biologie. 2., rozSifené vyd. Praha : Academia, 2009. ISBN 978-
80-200-1767-3. Kapitola Taxonomie, s. 473-481.


http://cs.wikipedia.org/wiki/Taxon
http://cs.wikipedia.org/wiki/Polyfyletismus

Monofyletie versus polyfyletie

V soucasnosti existuji dve rozdilna pojeti monofyletismu.
Podle prisngjsino kladistického pojeti se za monofyletické
povazuji pouze takove taxony, které zahrnuji sveho
spolecneho predka a vSechny jeho potomky. Monofyleticke
taxony splnujici toto prisnejsi kriterium se nazyvaji
holofyletické a jsou v podstate totozne s klady.

Podle evolucné systematického pojeti nemusi do
monofyletickeho taxonu patrit vsichni jeho potomci, zadny z
vyfazenych potomku vSak nesmi byt pfedkem nékterého z
potomku do taxonu zarazenych.

Taxony, ktere splnuji evolucne systematické kriterium
monofyletiCnosti, ale nesplnuji kriterium kladisticke, se
nazyvaji parafyletické



http://cs.wikipedia.org/wiki/Holofyletismus
http://cs.wikipedia.org/wiki/Klad
http://cs.wikipedia.org/wiki/Parafyletismus

Taxonomie a fylogeneze

Prvni systematické usporadani vSech tehdy znamych druht organismu
(rostlin a zivocCichu) vytvoril Svédsky biolog Carl Linné v dile Systema
naturae (1735). Linnéuv systém byl zaloZzen na podobnostech, které Linné
pokladal za dulezité, a sefadil vS8echny organismy do hierarchie taxonu
(fise, kmen, tfida, Celed, rod, druh).

Od konce 19. stoleti se biologové snazili pfizpusobit tento hierarchicky
systém evoluéni teorii tak, aby se vznik taxonu dal evoluéné vysvétilit.

Tomu odpovida dnes uzivana mezinarodni biologicka taxonomie a
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