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1. Uvod

1.1 Piredstaveni skupiny

Konoviti (Equidae) jsou lichokopytnici (Perissodactyla), stejné jako jejich
nejblizSi recentni pfibuzni nosorozci (Rhinocerotidae) a tapifi (Tapiridae). Oproti
nosorozcum a tapirdm vynikaji korioviti na prvni pohled hlavné svou relativni Stihlosti
a eleganci. Je to velice atraktivni skupina savcu, navic kun s oslem doméacim byli a
jsou pro Clovéka velmi uzite€nym pomocnikem (Groves 1974, Volf 1980, Clutton-
Brock 1992). Diky bohatému fosilnimu zaznamu konovitych mazeme dokonale
sledovat jejich postupny vyvoj, ktery se stal jednim z nejslavnéjSich uéebnicovych
prikladd evoluénich promén (Franzen 1984). | pfes veSkerou oblibu a historicky
vyznam patfi vSak ke znacné ohrozenym liniim savct (Moehlman 2002). Bohuzel je
stanoveni jasnych ochranarskych priorit Caste¢né oslabeno nejednotnymi pohledy na
jejich taxonomii a fylogenezi. | pfes to Ze se jedna o relativné malou skupinu
recentnich zvifat, jejich tfidéni a vzjemné vztahy nejsou doposud zcela vyjasnény.
Tyto nejasnosti a rozpory byly shrnuty a blize rozebrany v mé reSersSni bakalarské
praci (Pohlova 2008). Ma bakalafska prace se snazila v rozporuplnych pohledech
zorientovat a vymezit cile, ke kterym by se studium korovitych z hlediska

systematické zoologie mélo ubirat.

1.2 Taxonomie a jeji rozpory

Taxonomie stejné jako fylogeneze je dynamicky védni obor. Podléha zménam,
které jdou ruku v ruce se zménou nasSeho pohledu na véc. Nazory se mohou ménit
v disledku odhalovani chyb, které byly v ramci ur€ovani a popisovani zvifat béhem
historie udélany. Potom se také objevuji stdle nova data, kter& maji vliv na
taxonomické postaveni studovanych taxond. A nakonec se stale setkavame
s otdzkami typu: co je to vlastné druh, jaky koncept druhu je nejspravnéjsi pouzivat
(pro review viz Groves 2002), kde jsou hranice jednotlivych taxonomickych kategorii
a podobné. Proto se rzni autofi liSi poétem poddruht, druhd, podrodu i rodd, coz je
blize komentovano v mé bakalarské praci.

Pro pfehled je zde uveden aktualni pohled na taxonomii (Obr. 1) od C. P.
Grovese (2002). Ten umistuje recentni konovité do jediného rodu Equus a dale je

tfidi do Sesti podrodd: Equus (koné), Hemionus (asijsti osli), Asinus (afri¢ti osli),



Hippotigris (horské zebry), Quagga (stepni zebry) a Dolichohippus (zebra Grévyho).
Sam Groves (Groves a Bell 2004) revidoval svuj pohled na taxonomii zeber a to tak,
Ze potvrdil druhovy status horskym zebram (Equus zebra a Equus hartmannae),
zpochybnil mozné poddruhy zebry Grévyho a oproti své pfedchozi revizi ve skupiné
stepnich zeber pfibyly dalSi dva poddruhy, a to Equus quagga chapmani (zebra
Chapmanova) a Equus quagga borensis (zebra bezhfiva), a naopak ubyla zebra
zambezijska (Equus quagga zambeziensis).
Shrnu-li konfliktni body taxonomie konovitych z poslednich let, pak:

e kan Prevalského byva povazovany bud za vychodni poddruh tarpana (Groves
1974, 1994) nebo za samostatny druh (Eisenmann 1996), ale dokonce i za
zdivo€elou formu domaciho koné (Ishida a kol. 1995), pro review viz Robovsky
2009;

» tarpan lesni byva bud povazovany za samostatny poddruh tarpana (Heptner a kol.
1988) nebo za populaci stepniho tarpana zatlatenou do ne pfilis§ optimalniho
prostiedi lest (Groves 1994);

* povySeni khura a aSdariho (Groves 2002) ziejmé odrazi vyrazné rozdily obou
osll, ale to nijak neméni jejich pravdépodobnou vazbu na zbylé asijské osly a
tento pohled zlstava neprovéren (genetické udaje obou oslu chybi);

o Stépeni na tfi poddruhy kiangl neni vSemi pfijimano (napf. Schaller 1998);
podobné je nejasna situace u dzigetaju a kulana+onagert (Schreiber 2007);

» 0bé horské zebry byly Grovesem a Bellovou (2004) uznany za samostatné druhy,
ale Moodley a Harley (2005) nesouhlasi na zakladé analyzy mitochondrialni
kontrolni oblasti a mikrosatelitd;

» zebra kvaga byvala povaZzovana za samostatny druh, at kvuali morfologickym
znakum (Azzaroli a Stanyon 1991), tak sympatrickému rozSifeni vici zebfe stepni,
ovSem tyto zebry zfejmé sympatrické nebyly a i jeji morfologické znaky jsou spiSe
vyvrcholenim klinalni variability zebry stepni napfi¢ africkym kontinentem (Groves
a Bell 2004);

* vramci stepnich zeber se vyclenuji samostatné poddruhy jako napfiklad zebra
bezhfiva (Groves a Bell 2004), ale podle nejnovéjSi genetické studie Lorenzenove
(Lorenzen a kol. 2008) jsou morfologicky rozliSované poddruhy jen minimalné
odlisné geneticky.



Réad: Perissodactyla Owen, 1848 (lichokopytnici)
Celed: Equidae Gray, 1821 (kofioviti)
Rod: Equus Linnaeus, 1758
Podrod: Equus Linnaeus, 1758 (koné)
Druh: Equus ferus Boddaert, 1785 (tarpan)
Poddruh: t Equus ferus ferus Boddaert, 1785 (tarpan stepni)
Poddruh: T Equus ferus sylvestris von den Brincken, 1826 (tarpan lesni)
Poddruh: Equus ferus przewalskii Poliakov, 1881 (ki Pfevalského)
Druh: Equus caballus Linnaeus, 1758 (ki domaci)
Podrod: Hemionus Stehlin and Graziosi, 1935 (asijsti osli)
Druh: Equus kiang Moorcroft, 1841 (kiang)
Poddruh: Equus kiang kiang Moorcroft, 1841 (kiang zapadni)
Poddruh: Equus kiang holdereri Matschie, 1911 (kiang vychodni)
Poddruh: Equus kiang polyodon Hodgson, 1847 (kiang jizni)
Druh: Equus hemionus Pallas, 1775 (onager)
Poddruh: Equus hemionus castaneus Lydekker, 1905 (dzigetaj altajsky)
Poddruh: Equus hemionus hemionus Pallas, 1775 (dzigetaj gobijsky)
(drive Equus hemionus luteus)
Poddruh: Equus hemionus kulan Groves a Mazak 1967 (kulan)
Poddruh: Equus hemionus onager Boddaert, 1785 (onager)
Poddruh: Equus hemionus blanfordi Pocock, 1947 (onager Blanfordilv)
Druh: Equus khur Lesson, 1827 (khur, indicky divoky osel)
(dfive Equus hemionus khur)
Druh: T Equus hemippus |. Geoffroy St. Hilaire, 1855 (addari, syrsky divoky osel)
(dfive Equus hemionus hemippus)
Podrod: Asinus Gray, 1824 (africti osli)
Druh: Equus africanus Heuglin a Fitzinger, 1866 (osel africky)
Poddruh: Equus africanus africanus Heuglin a Fitzinger, 1866 (osel nubijsky)
Poddruh: Equus africanus somaliensis Noack, 1884 (osel somalsky)
Poddruh: nepojmenovany poddruh (osel saharsky)
Druh: Equus asinus Linnaeus, 1758 (osel domaci)
Podrod: Hippotigris C. H. Smith, 1841 (horské zebry)
Druh: Equus zebra Linnaeus, 1758 (zebra kapska)
(dfive Equus zebra zebra)
Druh: Equus hartmannae Matschie, 1898 (zebra Hartmannové)
(dfive Equus zebra hartmannae)
Podrod: Quagga Shortridge, 1934 (stepni zebry)
Druh: Equus quagga Gmelin, 1788 (zebra stepni)
(dfive Equus burchellii)
Poddruh: T Equus quagga quagga Gmelin, 1788 (kvaga)
Poddruh: Equus quagga burchellii Gray, 1824 (zebra Burchellova)
(zahrnuje dfive uvazované poddruhy Equus burchellii burchellii, Equus
burchellii chapmani a Equus burchellii antiquorum)
Poddruh: Equus quagga crawshayi de Winton, 1896 (zebra Crawshayova)
Poddruh: Equus quagga zambeziensis Prazak, 1898 (zebra zambezijska)
Poddruh: Equus quagga boehmi Matschie, 1892 (zebra Béhmova)
Podrod: Dolichohippus Heller, 1912 (zebry Grévyho)
Druh: Equus grevyi Qustalet, 1882 (zebra Grévyho)
Poddruh: Equus grevyi grevyi Oustalet, 1882 (zebra Grévyho)
Poddruh: nepojmenovany poddruh

Obr. 1: Pfehled taxonomie kofovitych podle Grovese (2002). Ceské nazvy hlavnich skupin pouZivané
v ramci této prace jsou spiSe jen mé vlastni pracovni nazvy.

1.3 Fylogeneze a jeji rozpory

Stejné jako taxonomie, tak ani fylogeneze konovitych neni ujednocena. Témer
plati, Ze co studie, to jiné fylogenetické vztahy. Konoviti jsou relativné homogenni

skupina co se anatomie a morfologie tye, neplati uz to tolik u vzhledu ¢&i chovani



(Groves a Mazak 1967). Tento fakt m& za nasledek pravé vyraznou miru
nevyjasnénych fylogenetickych vztah( potazmo i rozporuplnost v taxonomii. Neni az
takovy problém odliSit napfiklad zebru od osla nebo koné, ale spiSe najit spolecné
znaky pro posouzeni jejich vzajemnych vztah(. Dfive byla fylogeneze tvorena
intuitivné na zakladé morfologickych, pfipadné etologickych znakld. AZ rozvoj
molekularni biologie a standardizace fylogenetickych metod odstartoval revoluci
v systematické zoologii. Fylogenetickymi analyzami lze dnes srovnavat prakticky
vSechny mozné znaky, od morfologie az po molekularni data. AvSak analyzy riznych
datovych souboru, davaji také razné vysledky (pro review viz Pohlova 2008).

Z&Kkladni otdzkou je napfiklad to, zda zebry tvofi monofyletickou skupinu.
Morfologické studie prevazné ukazuji, ze zebry monofyletickou skupinou nejsou,
napf. Eisenmann 1979 (lebecni a zubni znaky), Bennet 1980 (hlavné lebecni znaky),
Klein a Cruz-Uribe 1999 (proporce lebek). Monofylii naznacuji napf. Harris a Porter
1980 (znaky postkranialni kostry) nebo Groves a Ryder 2000 (zuby, lebka i
poskranial). Studie na zakladé chromozomalnich dat se také v této otazce rozchazi.
Myka a kol. (2003) ukazuji nemonofylii ale Trifonov a kol. (2008) zase monofylii
zeber. Ustélengjsi vysledky mdzZzeme pozorovat v biochemickych a zvlasté pak
sekvencnich fylogenetickych analyzach. Prevazuje zde minéni o monofylii zeber,
napf. Kaminski 1979 (proteiny), Lowenstein a Ryder 1985 (imunoreakce), George a
Ryder 1986 (restrikCni mista na mitochondrialni DNA), Oakenfull a Clegg 1998
(sekvence genu pro al a a2 globin) nebo Oakenfull a kol. 2000 (sekvence kontrolni
oblasti a 12S rRNA). Najdeme ale i nékolik takovych studii, které tvrdi opak, napf.
Flint a kol. 1990 (polymorfismus restrikénich mist na jaderné DNA) nebo Oakenfull a
Clegg 1998 (sekvence pro 6 globin).

Zajimavé je, Ze hned v nékolika molekularnich studiich Orlanda a kolektivu
(2003, 2006, 2009) se objevuji zebry jako nemonofyleticka skupina. Ve vSech
studiich pouZzivaji k analyzovani kombinaci sekvenci kontrolni oblasti s cytochromem
b a ve vSech vystupuji fosilni druhy. Jejich metodika je vSak bohuzel dosti
nepruhledna. Jejich nejnovéjsi prace (Orlando a kol. 2009) prezentuje nezakofenény
strom ziskany metodou maximum likelihood (Obr. 2). Ten déli recentni korovité, ve
shodé s obecnym nazorem (Groves 1974), na dvé skupiny. Prvni je kabaloidni linie
(koné a novosvétské fosilni druhy) a druhou je linie stenoidni (osli a zebry a
starosvétske fosilni druhy). Zebry vychazeji podivné nemonofyletické. Zebra Grévyho
zde vystupuje jako odvozeny asijsky osel, zebra Hartmannové jako odvozeny africky
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osel a zebra stepni jako sesterska témto dvéma zebro-oslim skupinam. Muaze za tuto
topologii malé mnoZstvi pouZzitych sekvenci, jejich kratka délka, nevhodné metody

(napf. neighbor-joining) nebo vliv fosilnich taxonu?

1

1

. 1

; NON-CABALLINE HORSES (OLD WORLD,

[
1

[
: E grevyi AFZZ0928 hil, Kenya / Ethiopia . ]
] ALt E. grevyi AF220830 htH, Kenya [ Ethiopia E. grevyi :
H e M Egrevyi O'Raye AG Zoologissher Garten Koln 000-618F6D7 |(Grevy’s zebras) 1
i 120.72) gypesf E. grevyi AF220929 hi), Kenya [ Ethiopia :
] E. cf. hydruntinus TZ9 Zagheh, Iran, VII-VI mill. BC '
1 +7910.69 E.h.onager AF220937 hiB Sirjan, Iran Asiam asses :
: E.h.kulan AF220936 htD. Badkhys, Turkmanistan 1
B .—E. kuang holden AF220932 hE, China Tibet :
10850 wde e £ kiang holderi AF220933 hiF, China ibetan asses A28 '
‘N E. hydruntinus CH561 Scladina cave, Belgium, 40KYBP !
! 9.7, E. hemi CH28 Sagzabad Iran, Iran, II-1 mill. BC (Hemionids) '
H AT AF220934 E. h. kufan htC, Badkhys, Turkmenistan . !
: AF220035 £ h. kulan hid, Badkhys, Turkmenistan Asian asses 1
H 97.849211.00 DRAG4012 E. of hydruntinus Sagzabad, Iran, 1I-1 mill BC 1
1 74. 97203 p £ hartmannae AF220925 hEN, Angola, Namibia :
1 - LR = i
\ L E hartmannae AF220927 hiM Angoda, Namibia E. hertmannae :
[ ® E.F 1ae AFZ20931 hi, Angola, Mamibia {Mountain zebras) 1
: _ﬂﬁ'—"a"c-“ Q 100MD0N.00 L £ hartmannae AF 220926 hil, Angola, Namibia ]

1
: 0.58 P _:E. asinus X97337 '
| E. asinus AF220938 Dankeys i
: b CH1069 Gruta dia Agua, Portugal, 250BF 1
] BE.TIA0/ 95 e . q.boghmi AF220918 htQl, W Tsavo W, Kenya :
1 E.q.boehm AF220917 O, W Maralel, Kenya E. g. boehmi 1
H E.q.boghmi AF220920 hP, W Masai Mara, Kenya [
=@ 57.5/85/1.00 i
: 'E.q.boshmi AF220918 R, W Tsavo W, Kenya ]
' q.burchefly AFZ20919 S, W Umiclozi, S Africa; £ q. chapmani :
: I E.q.burchedli AF 220922 bV, W Vernon Crookes, S Africa '
| E.q.quagiga AY914322 Berlin Museum 38554 E. quagga :
: 98, 6/99/1.00 E.q.burchalli AF 220921 b, W Umfolozi, S Africa S rarsis
] E.q.burchelil AF220923 hiT, W Okavango, Botswana; £, q. chapmani Gwaii Forest, Zimbabwe PJ'. ;apen;:s :
: 54.1/88/ E.q.burcheli AF220924 htW geographic angin unknown {Fialnzzehras) '
H “ 9" E.q.quagga A¥914318 Peabody Museum 1623, given as Syria ]
: ACAD236 Glen Cralg Shelter, South Africa !
1 E.g.quagga AY814321 Darmstadt Museum HLMD M1797 :
: 80, IlfBEJl ‘19 Eq quagga AY014323 S Africa MusE_um 3.?575_ Cape Province "
' s2.7740.09 | & ACAD230 Wonderwerk Cava, South Africa, 1484140 BP !
: Jz-M:ADMWnndnmﬂt Cave, South Africa 1
i | RLsnsyr Susse ACAD2305 Pros cave, SW Siberia, 4964742250 | 5549625242 BP -
: mm ACAD2303 Proskuriakov cave, SW Siberia, 4628741752/ 47590+2074 BP | Sussemiones
i 99.4199/1.00 b SijSSEiTIIGNE ACAD2302 Khakassia, SW Siberia !
L)

L]
1

Obr. 2: Cast vysledného kladogramu se stenoidni linif, ktery byl ziskany metodou maximum likelihood
na sekvencich kontrolni oblasti — napadna je polyfylie zeber (Orlando a kol. 2009).

Monofylie zeber je sice jen jednim z mnoha rozporu fylogeneze konovitych. Na
néj ale navazuji dalSi neshody. Komu jsou zebry v pfipadé monofylie jako skupina
nejblize? Pokud monofyletické nejsou, ke komu a jak se rozpadaji? Kdo je vibec
bazalni skupina konovitych? Jak vypada druhova a poddruhova uroven v jednotlivych
skupinach? Co fosilni zvifata? V souhrnu je také ziejmé, Ze morfologicka data a
rizna data molekularni davaji razné vysledky o fylogenezi kornovitych. Co se stane,
kdyZ se ruzné datové soubory zkombinuji dohromady?

O komplexni fylogenezi s kombinovanymi datovymi soubory se pokusili zatim
jen Price a Bininda-Emonds (2009). Jednalo se o fylogenezi vSech recentnich
lichokopytnikd. PouZili dva nezavislé soubory dat. Prvnim byl soubor sekvenci 39

riznych gen(, kdy kazdy gen musel mit sekvenci alespon u tfi druh. Tento soubor



byl podroben analyzam jak na principu ,supertree”, tak na principu ,supermatrix"“.
Druhym souborem byly kladogramy posbirané z odborné literatury, ze kterych
vytvorili ,supertree”. VSechny metody shodné potvrdily tradiéni pohled na &lenéni
lichokopytnika, tedy Ze mame vétev s kofiovitymi (Hippomorpha) a ji sesterskou
vétev s nosorozci a tapiry (Ceratomorpha). Na tyto datové soubory, jak se ukazalo,
se v8ak nehodily fylogenetické analyzy neighbour joining a minimum evolution,
protoze v jejich vysledcich nebyla ani jedna z &eledi monofyleticka. Zadny soubor
dat, ani metoda tvorby strom( vSak nedokazala uspokojivé vyreSit pravé sporné
vztahy mezi recentnimi konovitymi. Dulezité je, Zze zadny gen nebyl osekvenovan pro
vSechny druhy. Nicméné ve vSech vysledcich raznych fylogenetickych analyzaz
genové ,supermatrix“ se spolehlivé objevily Equus quagga a E. burchellii jako
sesterské taxony. Zebry jako takové se v analyzach ale nikdy neobjevily jako
monofyletické. Dale E. onager nebyl nikdy umistény jako sestersky taxon E.
hemionus. Pro ilustraci jsem ztéto prace vybrala dva kladogramy, které jsou
vysledkem analyz genové ,supermatrix* (Obr. 3). Hlavnim problémem této prace je
pouZziti pouze omezeného mnozstvi sekvenci (jedna sekvence na taxon) a pouZiti

mnoha genu s nizkym reprezentativnim druhovym zastoupenim do matice.
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Obr. 3: Vlevo vysledek nevazené parsimonni analyzy s bootstrapovymi hodnotami a vpravo vysledek
Bayesovské analyzy s hodnotami posteriornich pravdépodobnosti (Price a Bininda-Emonds 2009).



1.4 Cile prace

Zde predkladana diplomovéa prace se snazi zménit stavajici stav nevyjasnéné
fylogeneze takto relativné malé a atraktivni skupiny zvifat. Jejim cilem je:

* vytvofit co nejkompletnéjSi kombinovanou matici nemolekularnich (zuby, lebka,
postkranialni kostra, vnéjsi vzhled, chromosomy, chovéani, srst) a molekularnich
dat (sekvence mitochondrialnich i jadernych genu);

* doplnit databazi o vlastni sekvence pro cytochrom b a 12S rRNA a provést
fylogenetické analyzy vSech dostupnych sekvenci pro tyto dva mitochondrialni
geny (metodou maximalni parsimonie a bayesovskym pfistupem);

» provést fylogenetické analyzy jak celé kombinované matice, tak i jednotlivych ¢asti
(metodou maximalni parsimonie a bayesovskym pfistupem);

» odhalit konfliktni chovani dil¢ich datovych soubort v kombinované matici (ILD,
PBS);

» pfispét ke sjednoceni ndzoru na fylogenezi koriovitych.



