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Anotace

Interspecific hybridization is an interesting and important phenomenon from the
scientific and conservation point of view. My thesis is focused on hybridization in
Crocodilia based on literature review. In summary, interspecific hybridization is relatively
common in this group either in the wild or captivity where is much common. Maximum

values of genetic distance between hybridizing species of crocodiles are around 32%.
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1. UVOD
1.1. Evoluce a hybridizace

Hybridizace, v ¢eském ekvivalentu kiiZzeni, byva pouzivana a definovana
rozliSnym zpisobem, napf. od Grovné dvou jedincti po odlisné druhy (pro review napf.
Arnold 1997), nejcastéji je ale v odborné literatuie vnimana jako kiizeni mezi geneticky
odlisnymi jedinci nalezejici odliSnym (chovnym) liniim, poddruhiim ¢i druhiim (Arnold

1997). Takto bude hybridizace pouzivana v celé¢ mé praci.

Hybridizace je v soucasné dobé Casto sklonované téma, jednak pfi definovani
druhti, dale pak v ochranaiské praxi. Divodem je definice tzv. biologického konceptu
druhu, ktery pro druh vyzaduje plodnou wvnitrodruhovou kiizitelnost a neplodnou
mezidruhovou kfizitelnost, podle definice za ptirozenych podminek (Mayr 1963), ¢imz by
ze hry mély de facto vypadnout dikazy plodnosti konané v lidské pécéi, nebot zde
prokazand plodnost hybridii nemusi vypovidat realisticky o hybridizaci v pfirodé

(napt. Groves & Robovsky 2011).

Aktualné je hybridizace velmi diskutovana s ohledem k vysledkiim molekularné-
fylogenetickych zhodnoceni, protoze s jejich ndstupem se zacalo ukazovat, Ze nckteré
druhy jsou hybridniho piivodu (napi. zubr coby kiiZzenec pleistocenniho stepniho bizona
Z otcovské strany a pratura z matetské strany, pro dalSi ptiklady savci viz Groves &
Robovsky 2011). S nastupem genomickych studii se ukazalo, zZe genomy fady taxont
byvaji v mensi ¢i vEétsi mife poskladany z genetické vybavy jinak dobfe vymezenych druhi
(medidln¢ je tfeba asi nejproslavendjsi kompozitni povaha naseho genomu s podilem
neandertalcti — napf. Sankararaman et al. 2014, pro konovité napt. Jonsson et al. 2014, pro
kockovité Selmy napt. Li et al. 2016). Tyto nové poznatky tak logicky otfasaji zazitym
pojetim biologického druhu.

Nejen v ochranaiskych kruzich je poddruhova a druhova hybridizace vnimana
negativné jako proces vedouci ke ztratdm osobitych vlastnosti populaci-taxoni tzv.
genetickou erozi vCetné adaptaci na lokalni podminky (pro review viz napi. Frankham et
al. Frankham et al. 2002, Allendorf & Luikard 2007, Carrol &

Fox 2008 — spise v teoretické roving, v praxi Putman et al. 2011).



Nutno dodat, Ze takto to vnima cast ochranaiské komunity, kterd klade velky
diiraz na predbéznou opatrnost v ptipadé snah s dobrymi umysly kfizit riizné entity (chovna
linie — druhy). Tito odbornici varuji pied outbridingem, resp. outbredni depresi. Opacné
polarizovana cCast ochranafské komunity ¢asto ve prospéch hypotetického navyseni
genetické variability u kombinovanych entit je ochotna upozadit az zapfit evolucni
strukturaci uvazovanych taxont. Obecné byva zdsadni posoudit klady a zapory inbredniho
a oubredniho scénafe a samoziejmé odliSnost populaci, pro které je kiiZzeni uvazovano
(Young & Clark 2000, Frankham et al. 2002, Frankham et al. 2004, Allendorf & Luikard
2007, Carrol & Fox 2008, Rhymer 2008), pti¢emz v obou ptipadech je zadouci populace
detailn¢ monitorovat (Frankham et al. 2012). Pfi rozhodnuti o strategii zachrany taxonu je
zasadni parametr efektivni velikost populace (napf. Frankham et al. 2002, Flajshans et al.
2013). Jako prikladové rozhodnuti, jak nalozit s ohroZzenym taxonem na zakladé
shromazdéni zna¢ného mnozstvi védeckych dat, Ize uvézt floridskou pumu (napft.

Frankham et al. 2004).

Dodejme, Ze ochrandisky kontroverzni jsou také jiz zminéné hybridni druhy, tj.
druhy vzniklé ptirozenou hybridizaci etablovanych druht (viz Robovsky 2007, Genovart
2009), castecné i pro negativni ,,povést* hybridu. Stejné tak hybridni status je ochranatsky

velmi komplikované téma (Ouma et al. 2010).

Tématika hybridizaci je velmi rozsahla, ja se pokusim zaméfit na hlavni vyzkumné
aspekty hybridizace, v avodu v obecné&jsi roviné a Casto pro savce, kde je tato tématika asi
nejlépe prostudovand, v reSerSni ¢asti zacilené na samotné krokodyly. Jak jsem jiZ zminila,
hybridizace je kombinace odliSnych jedinct néleZejicich k odliSnym (chovnym) liniim,
poddruhtim ¢i druhtim. Hybridizaci tedy miizeme posuzovat z hlediska odliSnosti
rodicovskych taxont. Tu je tfeba samoziejmé kalibrovat fylogenezi skupiny a lze pouzit
nékolik parametrii odliSnosti — napt. pozice dil¢ich evolu¢nich linii rodi€ovskych taxond,
Cas odstépeni nebo genetickou distanci, kterd zohledniuje i skupinové specifickou mutaéni
rychlost (McCarthy 2006, Rhymer 2008. Janc¢uchova - Laskova et al. 2015). Od nepaméti
byla mezidruhova hybridizace centrem pozornosti, jak s ohledem k vzhledu hybridd, jejich
plodnosti a v praktické roviné vyuzitelnosti (Ize zminit znamé houzevnaté hybridy muly a
mezka). Cim méné pifbuzné druhy, tim méné hybridizaci intuitivné a empiricky (negativni
korelace mezi pre- a postzygotickou kompatibilitou s divergenci a genetickymi distanci —

Rhymer 2008) ptedpokladame (a mezirodovi kiizenci jsou skute¢né vzacnéj$i nez



vnitrorodovi — viz napt. van Gelder 1977 u savci,, McCarthy 2006 u ptaka, Jan¢uchova -
Laskova et al. 2015 u jestért). OvSem na druhou stranu méné piibuzné druhy mohou,
paklize jsou né&jakym zplisobem geneticky kompatibilni, nemit reprodukéné-izolacni
mechanismy, které u blizce pfibuznych druhti neziidka fungovaly ¢i funguji (cf. Arnold
1997, Robovsky 2007, van Gelder 1977). V tomto kontextu je nutné uvézt, Ze zname
nékteré evoluéné mladé skupiny, kde tyto reprodukéné-izolaéni mechanismy moc

nefunguji (napi. Ropiquet & Hassanin 2006).

Spektrum téchto mechanismi miize byt rozsdhlé¢, mohu uvézt naptiklad odlisné
nacasovani fije, velikosti rozdily neumoziiujici pareni, nekompatibilita spermii a vajicka ¢i
poszygotické disharmonie apod. (viz napf. Robovsky 2007, Janc¢uchova-Laskova et al.
2015). | vpiipad¢ tuspésného narozeni hybrida muze platit, ze bude neziidka
neplodny a i kdyby plodny byl, nemusi byt atraktivni ani pro jeden rodi¢ovsky taxon (mohl
by ale i za tohoto scénafe byt atraktivni pro jiného hybridniho jedince, paklize se v Case a
mistné protnou). I zde plati, Ze hybridizace odliSnych taxonil a populaci je velmi komplexni
fenomén, takze nékteré dilci body jsou spiSe v této praci naznaceny nez vycerpavajicim
stylem rozebirany. Plodnost je tradi¢ni kritérium uspé$nosti mezidruhového kiiZeni,
pfiCemz je nutné zminit, ze i v pfipad¢ pfitomnosti sterility u kiizenct plati neziidka
Haldanovo pravidlo (Haldane 1922, McCarthy 2006), kdy je sterilitou zatizeno
heterogametni pohlavi (u savci samci), ¢imz vzniké potencidl Siteni hybridni vybavy pies

homogametni pohlavi (u savct samice).

Dalsi parametr hybridizace je jeji povaha. Dnes jiZ vime, Ze pfirozend hybridizace
byla vzdy dllezitym komponentem pro evoluci velkého mnoZstvi taxont (viz vySe a nize).
Konkrétné byva délena na tf1 typy — pfirozené vznikly hybridni taxon, pfirozend introgrese
a hybridni zona (Allendorf & Luikart 2007). S ¢innosti ¢lovéka vstupuje do hry hybridizace
nepfirozena. Allendorf & Luikart (2007) pak rozliSuji antropogenni hybridizaci na
hybridizace bez introgrese, rozsifenou introgresi a kompletni ,splynuti“ (complete
admixture). V minulosti bylo mnoho druhd odd€leno piirodnimi bariérami, které byly
Cinosti ¢lovéka postupné odstraovany a dnes proto mize dochazet Kk propojovani areal,

druhy zdroj neptirozené hybridizace je chov v zajeti (Fitzimons et al. 2002).

K této problematice je vhodné zminit termin hybridni zona (pro detailni review viz
napt. McCarthy 2006). Primarni nebo sekundarni hybridni zona je oblast, kde pfevazuje

pocet hybridnich jedinc vic¢i rodiCovskym taxoniim/populacim, které jsou na sebe
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navazany parapatricky ¢i v druhém pfipadé jde o setkani plvodné alopatrickych
populaci/taxonti (McCarthy 2006). Vyzkum hybridnich zoén je nesmirné¢ vyznamny pro
pochopeni evolucnich procesti obecné ¢i pro dil¢i taxony — V kontextu prace muze byt

zajimavé védét, zda jsou hybridni zony znamé pro krokodyly a jak jsou ptipadné Siroké.

V tomto kontextu je také zajimavé znat napt. typ vyskytu (sympatrie-parapatrie-
puvodni allopatrie) a geografické oblasti, kde dochazi k hybridizaci v ptirod¢ a frekvence
hybridizace (McCarthy 2006). Dodejme, Ze ptirozené dochazi k hybridizaci obcas
v podminkach ekotonti, kde se jinak ekologicky oddélené druhy potkavaji (napt. Gligor et
al. 2009 — u lemurd, Roca et al. 2015 — u slont).

Protoze hybridni jedinci mivaji smésné charakteristiky fenotypu a genotypu,
vétSinou byvaji vici svym rodi¢im, dokonale pfizpisobenym selek¢nim tlakiim,
znevyhodnéni. Tento tradi€ni pfedpoklad, Casto pravdivy, patrné zazije ptrehodnoceni
s ohledem ke kompozitni povaze genomu — hybridizace tak zac¢ina byt vnimana jako zdroj
roz§ifeni potencialu genotypu (napi. Barton 2001, Larsen et al. 2010; Sankararaman et al.
2014).

Antropogenni hybridizace mohou byt imysIné, z divodu ziskani hybrida pro
komeréni vyuziti nebo jako nasledek zavleceni nepivodnich druhd ¢i zména biotopu (jiz
zminéna zména ekologickych bariér). Neiimyslné hybridizace mohou byt obvykle vétsi
hrozbou, jelikoZ probihaji ,,skryté“, zvlasté u hybridd, kteti nemaji specifické morfologické

odlisnosti (Fitzimons et al. 2002).

Antropogenné zprosttedkovana hybridizace ma po celém svété stupnujici se
tendenci a pfispiva k vymirani, ale i vzniku druht prostfednictvim pfimych i neptimych

prostfedkti (Thomas 2013).

Systémové byva hybridizace problém mezi domacimi druhy a jejich divokymi
predky (napt. Arnold 2004), je tfeba mit na paméti, Ze domaci zvifata jsou Casto smésici
nékolika divokych ptedki (napf. Randi 2008, Gentry et al. 2004). Mezi pfirozené
sympatrickymi druhy je mnohem méné Casta, nicméné muze dochazet k jevu, kdy dojde ke
kiizeni ohroZzeného druhu (Casto pravé vlivem naSi destruktivni ¢innosti) s bézné se
vyskytujicim. Diivodem byva nedostatek konspecifickych jedinct (napt. McCarthy 2006) a
tento jev se oznacuje jako ,,Hubb’s principle” (Pinto et al. 2016). Tato ,,nouze* se patrné

Casto projevuje v lidské péc¢i nebo za ptirozenych podminek s vyraznym managementem
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Cloveka ovliviiujicim pomér pohlavi (Cordingley et al. 2009) nebo pii vymirani lokalnich

populaci jednoho druhu (Lodé et al. 2005).

Z ochranarského hlediska byva u nezddouci hybridizace aspekt eliminace hybridi,
prakticky obtizny az nerealizovatelny, i proto je potfebny monitoring a ptipadné vcasné
kroky (Allendorf & Luikart 2007).

Ptipady hybridizace se u amniotnich obratlovcti dockaly nékolikrat nékolika
review (napf. van Gelder 1977 u savct, McCarthy 2006 u ptak, Jancuchova - Laskova et
al. 2015 u jestéru) a kritickych metaanalyz (napt. Jan¢uchova - Laskova et al. 2015 u
jestert a Aliabadian & Nijman 2007 u ptaki). Zhodnoceni ptakti obsahuje 1 aspekt vyvoje
znalosti — konkrétné se vyskyt hybridnich jedinct pro rozliSované druhy v ptirodé zvedl
mezi léty 1992 a 2006 z 9 na 19% (Aliabadian & Nijman 2007). Tato studie téz prokazala,
ze razné druhy, skupiny (v jejich pojeti fady) se lisi mirou hybridizace (naptiklad jako
skupina moc nehybridizuji svistouni, naopak vyrazné hybridizuji vrubozobi). Z hlediska
miry hybridizace se na ni podili z 85,8% druhy sympatrické, 3,6% druhy parametrické a
disjunktni 3,9% a 3,6% druhti vykazuje hybridizaci v altitudialnim kontaktu.

Hybridni jedince Ize identifikovat riznymi zptsoby (pro review napt. McCarthy
2006, Allendorf & Luikart 2007). Klasickym zptisobem bylo porovnani negenetickych
charakteristik, jakymi jsou napiiklad morfologické ¢i behaviordlni charakteristiky (napf.
Barto$ & Zirovnicky 1981, 1982, Meijaard & Groves 2004, Preuss et al. 2009, Pinto et al.
2016). Pro hybridy jsou casto typické intermedidrni parametry, at' tfeba velikost nebo
fenotyp (Barto$ et al. 1981, Barto§ & Zirovnicky 1981). U lebe¢niho materialu plati ona
intermedidrni povaha nebo Casto 1 zvySeny vyskyt lebecnich a dentdlnich disharmonii
(napt. Ackermann et al. 2010). U hybridt ¢asto nachazime nezvykle kombinované znaky
obou rodic¢li, ne zrovna intermediarni povahy, obcas i fenotyp mimo variacni Sife rodich

(tzv. heter6za) (McCarthy 2006).

U nékterych druht je ovSem projev nékterého rodiCovského taxonu natolik
dominantni (napf. fenotypicky projev koné Ptevalského u hybridid s doméacim koném —

Balaschov 1961), Ze hybridni jedinec nelze rozeznat od ¢istokrevnych jedinct.

To samoziejmé plati i pro zpétné kiiZence, kdy po mnoha generacich mize byt

fenotypicky nerozpoznatelny.



K detekci hybridd se vyuzivala pfed néastupem sekvenacnich a mikrosatelitnich
studii i data chromozomalni, zalozena pievazné na pocétu a tvaru chromozomi, (Arnold
1997). Hybridni ptivod byva jednoznacéné detekovatelny molekularné-fylogenetickymi
metodami rdznych pfistupti a algoritmi aplikovanymi na rozliénd a rtzné sensitivni
geneticka data (napf. Arnold 1997, Trigo et al. 2013). Hybridni ptivod se u zivo¢ichu
prokazuje nejCastéji s pomoci materndlné dédéné mitochondridlni DNA, jaderné DNA
dédeéné po obou rodicich nebo jen po otci (napf. geny na chromozomu Y u vétSiny savcill)
nebo mikrosatelitl, coz jsou tandemové repetice DNA (délka pfiblizné 2-6 para bazi). U
mikrosateliti  podle jejich délky rozeznavame neckolik druhii (dinukleotidové,
trinukleotidové a tetranukleotidové), pfi¢emz v genomu obratlovcl se v 30—60% objevuji
dinukleotidové repetice (FlajShans et al. 2013). Zatimco pro mitochondrialni a jaderné
markery se pouzivaji nyni informativni sekvenacni data, u fragmentac¢ni analyzy
mikrosateliti nas zajima kvantita, velikost dané¢ho fragmentu a zména pohyblivosti pfi
elektroforéze (Kandalcova 2008). V obou piipadech hybridni jedinec kombinuje genetické
varianty (haplotypy/alely) riznych rodic¢i (ve smyslu z rozdilnych linii), coz je patrné na
proménlivé pozici jedince V tzv. druhovém versus genovém stromé (napi. Verkaar et al.
2004, Trigo et al. 2013), popi. kompozitni povahou (napf. ndzorné vizualizovanou
v programu STRUCTURE - Hubisz et al. 2009 nebo NEWHYBRIDS - Anderson &
Thompson, 2002). V poslednich letech byvaji hybridizaéni udalosti detekovatelné
srovnanim celych genomu (napf. Jonsson et al. 2014, Der Sarkissian et al. 2015, Li et al.
2016), popt. mitochondridlnich genomt (napt. Hassanin et al. 2012), kde je nutné
samoziejm¢ mitochondridlni data porovnavat s paternalné d&dénymi znaky. Kvalita

prokéazani hybridni udalosti ¢i pfimo hybrida zavisi na poctu a sensitivité¢ markert.
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1.2. Cile prace

Cilem mé prace je predlozit co nejkompletnéjsi resersi hybridizace u krokodylt se

zohlednénim evolu¢niho a ochranaiského pozadi.
1.3. Material a metodika

Resersni prace se snazila podchytit idealné vSechny studie dokumentujici
hybridizaci krokodyld na zakladé databazi Web of Science a Zoological Record pro v nich
dostupné cCasové intervaly (s dodateCnym vyhleddvanim starSich studii). Protoze tyto
databaze mohou opomijet neimpaktované Casopisy (zvlasté Web of Science), vyuzivala
jsem bohaty archiv literatury o krokodylech asociovany s oficidlnimi strankami [UCN
(http://www.iucncsg.org/pages/Crocodilian-Species.html).Tento piistup mi snad zajistil
podchyceni vétSiny popisovanych piipadi hybridizace u krokodyll. Tyto ptipady byly
zpracovany tabularné (viz Tab. 1), kdy byly u hybridnich jedinct/populaci specifikovany
rodicovské taxony; zpisob detekce hybridizace; podminky, kde k hybridizaci doslo
(ptirozena — piiroda x zajeti); plodnost jedince; a asociovana citace. Pivodni informace
jsem doplnila o udaj geneticka distance pfi pouziti HKY 85 modelu evoluce, coz bylo
inspirovano studii Janc¢uchova - Laskova et al. (2015). Toto pouZiti stejného modelu
genetickych distanci pro stejny gen (mitochondrialni cytochrome b) mi umoznilo vysledky
krokodylt konfrontovat pravé s touto studii (Janéuchova - Laskova et al. 2015). Casteéné
je diskutovan cas, ktery déli rodi¢e hybridnich jedincii, pfi€emZ Casové udaje Cerpam
Z prace Oaks (2011).

Pro vypocet genetickych distanci byl pouzit program PAUP verze 4.0b10
(Swofford, 2001). Sekvence a pfimo aligment jsou navdzany na genetickou revizi vSech

druhti krokodylti Oaks (2011), pro vycet sekvenci s inventarnimi ¢isly z databaze GenBank

Viz tuto studii.
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2. VYSLEDKY
2.1. Diverzita krokodyli a ohroZeni

Krokodyli (sensu Crocodilia Owen, 1842) jsou pomérn¢ starobylou skupinou
archosaurti s historii trvajici pfiblizné 200 milioni let. Diive se jednalo o velmi
diverzifikovanou skupinu, dnes je reprezentovana pouze nékolika ¢eledémi: Alligatoridae s
rody Alligator, Caiman, Melanosuchus a Paleosuchus) Crocodylidae (Crocodylus,
Osteolaemus), Tomistomidae (Tomistoma) a Gavialidae (Gavialis) (Trutnau & Sommerlad
et al. 2006), pti¢emz posledni dvé byvaji posledni dobou slu¢ovany k sob¢é a bud’ jsou
vnimany jako samostatna Celed’ nebo piifazovany K ¢eledi Crocodylidae (Brochu 2003).
Nejkomplexnéj$im zhodnocenim vztahi a ¢asové stranky diverzifikace vSech krokodylu je
studie Oaks (2011). Zastupci dil¢ich linii se samoziejmé vyrazné 1isi, ovSem v kontextu
dochovaného fosilniho zaznamu krokodyll Ize konstatovat, Ze si jsou pomérné podobni

(Zelinka & Vozenilek 1997, Brochu 2003).

Navzdory evolu¢né provéfenému ,,designu fada zastupcti patfi mezi ohrozené
druhy. K jejich ubytku vede lov, ni¢eni biotopd, jako je vysuSovani mok¥adt, odlestiovani
a zneciSténi souvisejici se zemédé€lstvim/primyslem. Negativnim faktorem byvaji také
ptehrady, jak pro niceni piivodnich stanovist, tak pro kolisani hladiny, jak bylo prokazano
napiiklad v Hondurasu, Indii a Zimbabwe (Trutnau & Sommerlad 2006, Ross et al. 1998).
Dal$im negativnim vlivem je stale intenzivni ilegalni obchod (napf. Trutnau & Sommerlad
2006). Antropogenni Cinnost neziidka vede k odstraiovani bariér mezi vyskyty
jednotlivych druhii a to usnadiiuje jejich hybridizaci (pro review napt. Strakova 2014),

ktera je dal§im zdvaznym ohroZujicim faktorem (pro citace viz nize).

Pro poznéni rozsahu/frekvence hybridizace je zasadni mit ptedstavu o druhové
rozmanitosti a ,,hranicich druht®, zvlasté pii védomi toho, Ze s rozvojem molekularnich a
fylogenetickych metod se ¢asto zvysuje pocet rozeznanych druht. To je i pfipad krokodyld,
byt prozatimni rozsah absolutnich zmén nepiisobi impozantné, ale je dobré jej
zrelativizovat  k druhovému  ,bohatstvi“ této skupiny. Zatimco vroce 1997
(Zelinka & Vozenilek 1997) se uvadélo 22 uznavanych druht, aktualné TUCN uznava 23
druhii s tim, ze se na jejich webovych strankach (Dostupné z: http://www.iucncsg.org)
zminuji nové studie naznacujici navySeni poctu o dalsich 5 (Crocodylus suchus,
Osteolaemus osborni, Osteolaemus sp. nov., Mecisops sp. (Central Africa) a Mecisops sp.

(West Africa) (Eaton 2009, Hekkala et al. 2011, Shirley et al. 2013). Zména z 22 na 28
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druhti by pfedstavovalo 27 % nértstu druhové diversity za necelych 20 let. Nicméné ma

srovnani jsou vazany na Studii Oaks (2011), kterd uvadi 25 druhti (obr. 1).
2.2. Hybridizace u krokodylu

Tato podkapitola se podrobné¢ji vénuje jiz jen hybridizaci krokodyll, kdy pro
nazornost a uvodni piehled prikladam tabulku, kterd zaznamenava znamé piipady

hybridizaci této skupiny plazi.
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Tab. I: Piehled hybridizujicich druht

Otec Matka Zpuisob K hybridizaci Plodno Geneticka distance (%) Divergence Zdroj dat
identifikace doslo st HKY85 uncorrected

Caiman Caiman yacare MOL WL ? 32-39 31-38 3,05-3,28 Campos 2009

crocodylus

Caiman C. rhombifer MOL WL ? 31,7-32 25,6 — 25,8 87,14 - 98,33 Targarona 2013

crocodylus

C. acutus C. niloticus ! - C ? 58-116 55-104 6,82 -7,35 Trutnau 2006

C.acutus C.moreletii* MOL, MORF WL + 50-6,1 54-55 4,08 -4,61 Cedeiio 2008, Hekkala 2015

C. acutus C. intermedius ? C ? 15-1,7 15 1,79-1,89 Thorbjarson 1992

C. mindorensis C. porosus MOL, MORF C, WL + 122-12,4 110 10,21 - 10,78 Hinlo 2014, Rodriguez 2008

C. porosus C. rhombifer MOL C ? 11,9 10,7 10,21 -10,78 Simpson 2009

C. rhombifer C. palustris MOL C ? 11,2-114 10,2-10,3 10,21 -10,78 Akkaraju 1996

C. rhombifer* C. acutus MOL, MORF WL, C + 52-58 54-55 4,08 -4,61 Milian—Garcia 2015, Targarona 2013

C. rhombifer C.siamensis MOL, MORF Cc + 11,7 10,5 10,21 - 10,78 Fitzsimmons 2002, Weawer 2008,
Brazaitis 1973

C. rhombifer C. niloticus MOL C + 72-80 68-74 6,82 — 7,32 Akkaraju 1996

C. siamensis C. rhombifer MOL, MORF C ? 11,7 10,5 10,21 -10,78 Targarona 2013, Brazaitis 1973

C. siamensis* C. porosus? MOL, MORF C, WL + 10,5 9,5 8,82 -9,60 Thorbjarnarson 1998,Brazaitis 1973
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Otec Matka Zpusob K hybridizaci Plodno Geneticka distance (%) Divergence Zdroj dat

identifikace doslo st HKY85 uncorrected
O. sp. nov. cf. O. tetraspis MOL Cc ? 10,4 -10,5 9,5 6,21 -7,60 Eaton 2009
tetraspis
Paleosuchus Paleosuchus MORF WL ? 10,0 8,6 -9,0 9,53 -9,57 Trutnau 2006
trigonatus palpebrosus

MOL — molekularni metody, MORF — morfologie, C— odchov v zajeti, WL — voln4 pfiroda, ? — neni uvedeno, + ano, - ne, * a naopak
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Z tabulky vyplyva, ze z 25 (23 uznavanych druht podle IUCN a dvojice novych
druht z r. Osteolaemus) v soucasné dob¢ uznavanych druht je hybridizace prokazana u 16,
coz predstavuje 64%. PtiCemz hybridizace je nejlépe popsana u druhi sttedni Ameriky a
jihovychodni Asie a to ¢asto kvuli kriticky ohrozenym druhd krokodyli — Crocodylus
siamensis, Crocodylus mindorensis, Crocodylus rhombifer. V minulosti spocivala detekce
hybridli na zakladé¢ morfologickych znakl, dnes vSak vétSina autord voli geneticky
screening, pripadné kombinovany pfistup. Pokud porovname Cetnost piipadu v zajeti a ve
volné piirodé, pievlada hybridizace v zajeti. Maximalni hodnota genetickych distanci u
hybridl dosahuje 32 %, kromé tohoto vyjime¢ného mezirodového kiizeni byvaji hodnoty
v ramci rodd cca max. kolem 12%. Hodnotu genetickych distanci v zavislosti na odhadu
Casové divergence lze dobfe demonstrovat na ptikladu mezirodové hybridizace Caiman
crocodylus x Crocodylus rhombifer, kdy v tomto piipadé geneticka distance dosahuje
32,0% a tomu odpovida ¢asovy odhad divergenci linii s rodi¢ovskymi druhy na 87 — 98
miliony let. Oproti tomu, Crocodylus acutus x Crocodylus moreletii, kdy casovy odhad
divergence se pohybuje piiblizné v obdobi pted 4 miliony let je geneticka distance
50-6,1.

16



3. DISKUZE

Jak jiz bylo zminéno ve vysledcich, hybridizace u krokodyll je vazana k 64%
druhové diverzity krokodyld, tj. 16 krokodylich druhtiim. Jan¢uchova-Laskova et al. (2015)
zaznamenala 94 part hybridizujicich jeStéri, coz by pifi cca 6000 druht jesStera
predstavovalo néjaka 3% druhové diverzity této skupiny. Ptaci na Grovni fadt v hybridizaci
velmi kolisaji, urovné krokodyll dosahuji dvé nejvice hybridizujici skupiny (s 60%)
Upupiformes a Anseriformes (Aliabadian & Nijman 2007). Lze tedy shrnout, Ze popsana

mira hybridizace u krokodyll je relativné vysoka.

Hybridizace byly zaznamenany pievazné mezi zastupci rodu Crocodylus a dale
uvniti roda Caiman, Paleosuchus, Osteolaemus, v jednom piipadé §lo o mezirodovou
hybridizaci. Hybridizace v ramci rodu vii¢i mezirodovému kiizeni o¢ekavatelné prevlada i
u Supinatych plazi (Jan¢ichova-Laskova et al. 2015), jakoz i ptakd (McCarthy 2006) a
savcu (van Gelder 1977).

Zajimavé zjisténi je, ze u Supinatych plazi, které maji teplotou-urcené pohlavi,
neni hybridizace znama. U Zelv a krokodyli s teplotné-urcenym pohlavim je to ovSem
bézné (a je to 1 ocekavatelné oproti pohlavi urCovanym pohlavnimi chromosomy)

(Jan¢uchova-Laskova et al. 2015).

V ramci tzv. reprodukéné-izolacnich mechanismt lze uvazovat, ze budou lépe
vyvinuty u sesterskych nebo sympatrickych druhli. Na zéklad¢ tabulky lze konstatovat s
pouzitim fylogeneze Oaks (2011), ze pfi porovnani vsech v tabulce zminénych hybridnich
piipadi se hybridizace ve 4 ptipadech tykala sesterskych druhd a ve 12 piipadech
nesesterkych druhti. U ptipadt hybridizaci v ptirodé je pomér stejny, nebot’ ve 2 ptipadech

hybridizuji sesterské druhy a v 6 pfipadech druhy nesesterskeé.

Z hlediska sympatrického vyskytu si dovolim specifikovat dil¢i geografické
oblasti a sympatricky Zijici druhy (na zdkladé map z cerveného seznamu IUCN) a
S pouZitim reSersni tabulky zminim, zda tyto druhy hybridizuji (v lidské péci ¢i v piirodé):
V Severni Americe se na Floridé potkavaji Crocodylus acutus a Alligator mississipiensis,
avSak nehybridizuji. V Africe se prekryvaji arealy Crocodylus niloticus, Mecisops
cataphractus a Osteolaemus tetraspis, pricemz nehybridizuji. Na Indickém subkontinentu
se prekryvaji arealy Crocodylus palustris, C. porosus a Gavialis gangeticus, ale

nehybridizuji. V Indo¢iné se potkavaji a hybridizuji Crocodylus porosus a Crocodylus
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siamensis, pricemz hybridizuji, stejn¢ tak na Filipinach Crocodylus porosus a Crocodylus
mindorensis. Na Sundach se arealy potkavaji u Crocodylus siamensis, Crocodylus porosus
a Tomistoma schlegelii, pficemz prvni dva druhy hybridizuji. V jihovychodni Asii zna¢né
roz§ifeny a nékolikrat zminény Crocodylus porosus zasahuje i na Novou Guineu a do
Australie, kde se potkava s konkrétn¢ s Crocodylus novaeguineae a Crocodylus johnstoni,
s nimiz nehybridizuje. Na Antilach se potkavaji a hybridizuji dva krokodylové, Crocodylus
acutus a Crocodylus rhombifer. Ve stfedni Americe se aredly piekryvaji u Caiman
crocodiulus, Crocodylus moreletii a Crocodylus acutus, pficemz posledni dva hybridizuji.
V jizni poloving Jizni Ameriky se potkavaji, ale nehybridizuji Caiman latirostris a Caiman
yacare, Vvseverni poloviné Jizni Ameriky Paleosuchus palpebrosus a Paleosuchus
trigonatus, Melanosuchus niger, Caiman crocodilus, Caiman latirostris, Caiman yakare a
také Crocodylus intermedius a Crocodylus acutus, pfi¢emz hybridizuji oba druhy rodu
Paleosuchus, Crocodylus a Caiman crocodilus s Caiman yakare. Celkové v téchto dil¢ich
regionech muizeme narazit na 34 sympatrickych vyskytt, u nichz se 16 druhl se
sympatrickych krokodyli v néjakych 12 pftipadech. Toto porovnani naznacuji, ZzZe
sympatricky vyskyt mohl mit uréity vliv na formovani reprodukéné-izola¢nich

mechanismu.

ReserSe ocekavatelné ukézala, ze hybridni jedinci jsou pfevazné popisovani ze
z4jmovych chovill, ovSem v né€kolika pfipadech 1 z ptirody. Jednou z hlavnich pfi¢in, pro¢
dochazi k hybridizaci ve volné pfirod¢, je fragmentace biotopu (napf. stavba vodnich
elektrdren a to i na Gzemi chranénych oblasti) a fragmentace samotnych populaci, které
snizuji moznost rozmnozovani zastupci stejného druhua dava znaény prostor pro
hybridizaci, kdy hybridi mohou byt silni reprodukéni kompetitoii pro své neziidka
ohrozené rodicovské taxony (Jancuchova-Laskova et al. 2015). Dalsim divodem vzniku
hybridi miize byt pfirozené nebo clovékem zprostiedkované spojeni do té doby
izolovanych arealtt (Simpson et al. 2009). Ttetim zdrojem hybridizace v pfirodé je
Clovékem zplsobené dovezeni nepuvodnich druhit (Targarona et al. 2013). V otazce
ochrany druhti pfed hybridizaci jsou v soucasné dob¢ zasadni geneticky provéiené oblasti
bez hybridnich jedinc (Rodriguez et al. 2008). Problémem je i Gt€k hybridnich jedinca
z farem, tak jak tomu je na piiklad u Crocodylus siamensis x Crocodylus porosus, fesenim
Vv tomto piipadé, ale 1 v obecné rovin€, by mohla byt eliminace hybridi nebo vysazeni
velkého mnozstvi ¢istokrevnych jedincti (Mahood 2015).
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ProtoZe jsou krokodyli oblibenou skupinou chovanych plazi, kdy je chovana
vétSina druhl, zaznamenand procenta jsou patrné¢ vychylend pravé touto jejich relativni
oblibenosti. Z ptipada hybridizace (16 druhti) v se piirodé déje u 7 druhti, z nichz 6 druht
hybridizuje patrné ptirozené (v mistech piirozeného potkavani se druhi). Konkrétné jde o
tyto druhy: Crocodylus rhombifer + Crocodylus acutus, Paleosuchus trigonatus +
Paleosuchus palpebrosus, Crocodylus moreletii + Crocodylus acutus, Crocodylus
siamensis + Crocodylus porosus a Caiman crocodylus + Caiman yacare, u kterého byla na
Rio Madeira detekovana hybridni zdna, jedind hybridni zona zmiflovana u krokodyll
(Campos et al. 2009). S ohledem k obecné zajimavosti bych rada zminila znamé okolnosti

spojené s hybridizaci téchto druhd.

Jak v praci zminuji, udaje o dil¢ich hybridech kolisaji kvalitou a komplexitou —
pfiCemz asi nejvice informaci nyni mame o dvojici druhti Crocodylus moreletii x
Crocodylus acutus (Cedeno-Vazquez et al. 2006), u kterych byla mira hybridizace ve volné
ptirod¢ odhadnuta na 38,6 % (z 83 testovanych jedinct) (Rodriguez 2008). Je zde dokonce
podezieni na hybridni zonu (Hekkala et al. 2015). Oba druhy se potkavaji v ekotonu —
Crocodylus moreletii je primarné sladkovodni, ale jeho vyskyt zasahuje az k pobftezi, kde
se potkava s primarné moiskym Crocodylus acutus. Mezi divody, pro¢ k hybridizaci
dochazi, patii: Crocodylus moreletii expanduje (a expandujici populace ma pomér pohlavi
vychyleny ve prospéch samctli); plaze byvaji vyuzivany na rekreacni ucely, coz znamena
ubytek mist pro kladeni Crocodylus acutus, tudiz si samice Crocodylus acutus musi hledat
jina vhodna mista, Casto dale od plazi. Je zajimavé, Ze hybridni pary maji obvykle vétsi
snusky, vejce jsou vEtsi a na zakladé hybridd v ex situ zafizenich dale vime, Ze dobie
prospivaji a vice rostou (coz plati i u nékterych ostatnich druhli). Zajimavé dale je, ze
fitness prezivani hybrida je vétsi (diky vétsi velikosti vajec, které tak diky vétSimu obsahu
vody ve vejci zabranuje jejich vysychani). V dusledku jen 5% vajec hybridd je
nezivatoschopnych, kdezto u cCistokrevnych Crocodylus acutus je to 8-10 % a cistych
Crocodylus moreleti 8%. Hybridi jsou kazdopadné prosperujici, plodni a schopni aktivni
reprodukce. U hybridizace téchto dvou druht je jesté zajimavy fakt, Ze v Belize probiha
jednosmérna hybridizace (samci Crocodylus moreletii a samice Crocodylus acutus), oproti
tomu v Mexiku se jedné o hybridizaci obousmérnou a rovnomérnou (Hekkala 2015). Tento
rozdil maze byt ovlivnén asynchronitou namluv a pareni v Belize, kdy Crocodylus acutus
ma obdobi rozmnozovani unor—biezen a Crocodylus moreletii duben—kvéten (Hekkala et

al. 2015). Samci Crocodylus moreletii se patrné pii hledani teritorii, v dobé, kdy samice
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Crocodylus moreletii jesté nejsou receptivni, ob¢as pari se samicemi Crocodylus acutus.
DalSim faktorem by mohla byt preference vétSich samcii pii nadmluvach (Trutnau &

Sommerlad 2006).

cey

Interspecifickd hybridizace u volné zijicich populaci mize byt obzvlaste
nezadouci, pokud je jeden druh kriticky ohrozeny a druhy bézné¢ se vyskytujici. S timto
aspektem se potykd ochrana pro Kubu endemického a kriticky ohrozené¢ho krokodyla
kubanského (Crocodylus rhombifer) (Milian-Garcia et al. 2015), jehoz vyskyt je omezen
na areal o ptiblizné velikosti 300 km? (lokality Lanier Svamp a Zapata Svamp) (Targarona
et al. 2013). Nicmén¢ z historického hlediska mél mnohem vétsi rozsifeni, coz dokazuji
subfosilni pozlstatky z Baham (holocén) a Kuby (svrchni pleistocén). Na ubytku
Crocodylus rhombifer nejspise nema podil Caiman crocodilus fuscus, ktery byl vysazen az
po vyrazném ubytku populace Crocodylus rhombifer. Rapidni snizeni poctu tohoto druhu
ziejmé ovlivnila kromé ubytku prostiedi a lovu pro maso hybridizace s Crocodylus acutus,
ktery je na lokalit¢ Zapata sympatricky rozsifen (Weawer et al. 2008). Jeho vyskyt je
primarné spojen se slanou ¢i brakickou vodou, nicméné neziidka se vyskytuje i ve sladkych
vodach a tam muze dochazet k hybridizaci (Targarona et al. 2013). Alopatricky Zzije
Crocodylus acutus s Crocodylus rhombifer v Birama Svamp. U této problematiky nutno
podotknout, Ze u Crocodylus rhombifer jsou znamy dva haplotypy - « a B. P¥icemz B linie
vykazuje znaky podobnéjsi Crocodylus acutus jelikoz vznikla pfirozenou hybridizaci
datovanou piiblizné pied 220 tisici lety (Milian — Garcia et al. 2015). Nicméné je
prokazano, ze Crocodylus acutus aktualné castéji hybridizuje s haplotypem o (vyskyt
jedinct danych haplotypu obr. 2) (Weawer et al. 2008). Odhadovana mira hybridizace ve
volné ptirodé je 49,1% a v zajeti 16,1% (Weyne 1992), nicméné nebyly charakterizovany
zékonitosti, zjakého divodu dochazi v tak velké mife k hybridizaci ve volné piirode
(Milian—Garcia et al. 2015). Dle dostupnych informaci se vSak domnivam, Ze procento
hybridizace se mohlo ve volné ptirod¢ zvysit v diisledku tniku hybrid z chovnych farem.
Z procentudlniho vyjadfeni vSak plyne, Ze v zoologickych zahradich je snaha drZzeni
Cistokrevné linie Crocodylus rhombifer. Kriticky ohrozeny Crocodylus rhombifer dale ve
volné ptirod¢ hybridizuje s Caiman crocodylus. Jedna se o ptipad, kdy hybridizaci ve volné
ptirod¢ napomohl ¢lovek, jelikoZz hybridizace dvou vySe zmiflovanych druhii probiha pouze
v ramci lokality Lanier Svamp, kde byl Caiman crocodylus introdukovan (Targarona et al.
2013).
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K sympatrickym druhlim, mezi nimiz dochézi k hybridizaci, patii 1
Crocodylus porosus x Crocodylus mindorensis. Nicméné¢ v tomto piipadé hybridizaci
z velké c¢asti zprostiedkovava clovek, pfi€emz jeji mira dosahuje n&jakych 11% (Rodriguez

2008). U dalsich druhti bohuzel chybi dil¢i tidaje o hybridizaci ve volné ptirode¢.

Je znédmo, ze krokodyli maji pomérmné rozmanité behavioralni projevy vcetné
namluv a péfe o mladata. Zpisoby namluv by mély byt jednim z prekopulaénich
mechanisml zabranujici pafeni riznych druht. Pied spafenim probihaji souboje mezi
samci, které mohou byt druhové odlisné. Napiiklad u Crocodylus niloticus mezi sebou
bojuji dva dominantni samci, ktefi bu¢enim zahaji boj a poté se polootevienymi tlamami
pretlacuji, oproti tomu se samci Crocodylus porosus spiSe zastraSuji bezkontaktnim
soubojem, ktery spociva ptevazné v uderech hlavy o vodni hladinu (Trutnau & Sommerlad
2006). U nékterych druhti je odliSnd i doba rozmnoZovani, kladeni vajec a inkubace,
nicméné jak doklddaji hybridni jedinci, nejedna se o dostatecné ucinné zplisoby, jak

hybridizaci zabranit (Trutnau & Sommerlad 2006).

V zajeti dochédzi k hybridizaci 1 mezi druhy, které jsou morfologicky vyrazné
odlisné (Trutnau & Sommerlad 2006). Z hybridnich spojeni uvedenych v tabulce lze uvézt
spojeni Crocodylus porosus x Crocodylus rhombifer, jelikoz se jedna o druhy velikostné
zcela odlisné. Samci C. porosus obvykle dosahuji délek okolo Sesti metrti (v nékterych
ptipadech i vice), zatimco u samic Crocodylus rhombifer se primérna délka uvadi cca
2 metry (Hekkala 2015). Jancuchova-Laskova et al. (2015) udava obecné délku jako
prekopulacni, ale také jako postzygoticky mechanismus, ovSem u Supinatych se ukézalo, ze
velikostni rozdily u hybridizujicich rodi¢t jsou typicky malé (u 90% bisexualnich hybrida
plati, Ze mensi rodiCovsky taxon byva na vice nez 75% velikosti vétSiho rodice). Tato
hodnota je blizko kolem 74% (u Supinatych plazil), coZ je hodnota udavana jako typicky

pomeér velikosti té€la v dopé&losti vii¢i maximalni velikosti téla (kolem 70% u jinych plazh).

Pokud vypocitam tento pomér (primérna délka mensiho druhu vici primérné
délce vétsiho druhu) pro druhy uvedené v Tabulce 1, pak je vidét (Tab. 2), Ze vice hybrid
nevykazuje pii pouziti stejného parametru markantni velikostni rozdily rodi¢t, konkrétné
pod 70% je celkem 7 druhti, nad 70% 9 druhovych porovnani, coz ovSem ¢ini % hodnotu,
kdy mensi rodi¢ovsky taxon byvé na vice nez 75% velikosti vétsiho rodi¢e u krokodylt
nizsi, nez u Supinatych (56% oproti 90%). Je ovSem znamo, Ze fada krokodylich druhi je
sexualné dimorfni (Truthau & Sommerlad 2006), a proto je vhodné v ramci této diskuse
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pro hybridy uvedené v Tabulce I zohlednit u uvedenych rodi¢ovskych taxonl primeérné

hodnoty konkrétnich pohlavi. Pfi tomto srovnani mi vyplyva (s pouzitim publikace

Prochazka 2009), ze z uvedenych 16 hybridnich para, pro které bylo mozné dohledat udaje,

platilo, Ze u 10 para Slo o spojeni velikostné srovnatelné, v zbyvajicich 7 ptipadech byl

samec VEtsi.

Tab. 1. Porovnani primérnych velikosti rodicovskych druhi z hybridnich spojeni uvedenych v Tabulce 1. Zdroj udajt -

Zelinka & Vozenilek (1997).

Otec Primérna Matka Primérna %
velikost velikost mensiho
druhu (m) druhu (m) druhu k

vetsimu

Caiman 2 Caiman yacare 1.8 90

crocodylus

Caiman 2 C. rhombifer 2,5 80

crocodylus

C. acutus 3,8 C. niloticus 4 95

C.acutus 3,8 C.moreletii 2 53

C. acutus 3,8 C. intermedius 4 95

C. mindorensis 2 C. porosus 55 36

C. porosus 55 C. rhombifer 2,5 45

C. rhombifer 2,5 C. palustris 4 63

C. rhombifer 2,5 C. acutus 3,8 66

C. rhombifer 2,5 C.siamensis 3 83

C. rhombifer 2,5 C. niloticus 4 63

C. siamensis 3 C. rhombifer 2,5 83

C. siamensis 3 C. porosus 55 55

C. siamensis 3 C. novaeguineae 3 100

O. sp. nov. cf. 1,3 O. tetraspis 15 87

tetraspis

Paleosuchus 1,4 Paleosuchus 14 100

trigonatus

palpebrosus
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Je asi mozné dodat, Ze v pfipadé chovu v lidské péci/zajeti nemusi byt
hybridizace (viz napf. Milidan—Garcia et al. 2015) pfili§ informativni, nebot’ mohou byt
usnadnény nedostatkem piirozenych partnerti (viz vySe zminovany Hubbslv princip),
chovany jsou druhy oblibené nebo logisticky sehnatelné. V souvislosti s komerc¢nimi chovy
se nékdy hovoii o dihybridnich jedincich (hybridi dvou druhit) nebo triple hybridech (napf.
Crocodylus siamensis x Crocodylus porosus x Crocodylus rhombifer?. Davodem, pro¢ se
k chovu triple hybrida pfistupuje, je nadmérna velikost a rychlost ristu, a to i v porovnani

s dihybridnimi jedinci (Trutnau & Sommerlad 2006).

Pro chov v zajeti s umyslem reintrodukce je vhodné vyloucit mezidruhové
hybridy, coz je zvlasté problém u rodu Crocodylus, kde je hybridizace v zajeti celkem
bézna (Hauswaldt et al. 2013). Ochranaisky je toto téma nejnaléhavéjsi u kriticky
ohrozenych (klasifikace IUCN) druhtt Crocodylus siamensis, Crocodylus rhombifer a
Crocodylus mindorensis. Tyto druhy celi pfevazné témto hrozbam — lov pro komeréni
vyuziti, nadmérny rybolov, ztrita lokality a fragmentace biotopu - z nichz je pro
hybridizaci zésadni zvIasté ztrata ¢i naruSeni biotopd, diky niz je hybridizace usnadnéna

(Hinlo 2014).

Z hlediska identifikace hybridi samoziejmé plati, Ze pred nastupem
karyologickych a genetickych studii se provadéla na zdkladé fenotypu/dil¢i morfologie.
Nejcastéjsi identifikacni znaky se nachazi na hlavé, kdy se jednd o rizné asymetrie,
interorbitalni ryhy, podle kterych lze napiiklad odlisit Crocodylus siamensis
(Brazaitis 1973) (obr. 3) nebo pomér parametri lebky — Sitka lebky x déla lebky, Sitka
hlavy x $itka cumaku apod., kdy tyto morfologické znaky je mozné vyuzit pii identifikaci
Crocodylus moreletii nebo Crocodylus acutus (Rodriguez et al. 2008). Druhy lIze sice
odlisit pfi porovnani priméra (tedy lze identifikovat hybridni popuplace), ale pro odliseni
jedinct se tyto rozméry nehodi, nebot” hybridi zaujimaji celé rozpéti hodnot svych rodici
(Hekkala 2015). Dalsimi pfistupy, jak lze druh identifikovat, byva druhové specifické
uspotadani Supin, kdy v tomto ptipadé se znak nejCastéji nachazi v kaudalni ¢asti (obr. 4,
5). Tento znak lze naptiklad aplikovat pii rozliseni Crocodylus moreletii, Crocodylus
acutus nebo Crocodylu siamensis (Cedenio 2008, Brazaitis 1973). Nicmén¢ monoho autort
tento zpasob zpochybnuje a uvadi jako nepiesny (napiiklad Cedeno et al., Hinlo 2014). Je
nutné mit na paméti, ze né€ktefi hybridi jsou morfologicky neidentifikovatelni, coz je

piiklad Crocodylus mindorensis x Crocodylus porosus (Hauswaldt et al. 2013), jelikoz zde
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plati, Ze druhové typicka Supinatost v post-occipitalnich oblasti je dominantni u hybridd,
hybridy tedy nelze podle fenotypu odlisit (Hinlo 2014). Spatné rozpoznatelni jsou i
Crocodylus acutus x Crocodylus moreletii, kde je dominantni v projevu Crocodylus acutus
(Rodriguez et al. 2008), nicméné dalsi autor (Hekkala et. al. 2015) uvadi, Ze tyto hybridy
diky fenotypovym odlisnostem identifikovat 1ze (ne vSak se 100% urcitosti). Zde pro
pfedstavu ucinnosti morfologického urceni uvadim piiklad morfologické identifikace
Cistokrevnych jedinct Crocodylus acutus a Crocodylus moreletii, kdy nejprve doslo ke
studiu morfologie a poté byla data ovéfena genetickou analyzou (Hekkala et. al. 2015): u
Crocodylus acutus byla identifikace 100%, u Crocodylus moreletii byla chybovost
ptiblizné 18 % (Hekkala et al. 2015). Také pti identifikace hybridd Crocodylus rhombifer
x Crocodylus acutus se nazory jednotlivych autord zna¢né lisi. Zatimco Trutnau &
Sommerlad (2006) uvadi ze, hybridi méli viditelné¢ smiSené vlastnosti (rozsah zbarveni,
velikost, délka a tvar hlavy), Strakova (2014) uvadi hybridy Crocodylus acutus x
Crocodylus rhombifer jako morfologicky nerozpoznatelné, coz potvrzuje i Milian—Garcia
et al. (2015), ktery u morfologické identifikace uvadi 58% chybovost. Divodem malé
ucinnosti mize byt opét setieni znakl v disledku dominance diagnostického znaku (Hinlo
et al. 2014). Proto se vétSina autord shoduje na tom, Ze jedinym moznym spolehlivym
zpusobem, jak urcit hybridy x ¢isté jedince je geneticky screening populaci (Hauswaldt et
al. 2013). Zde nutno podotknou, ze slovo ,Cistou” je tfteba vnimat jako relativni pojem,
jelikoz mnoho jedincii mize nést stopy davnych hybridizanich udalosti, nicméné pro
zachovani druht je dileZité se vyvarovat noveé vzniklym hybridiim, kteti mohli vzniknout 1

antropogenné (Hauswaldt et. al 2013).

Fitzimons (2002) uvadi, ze Cistokrevni jedinci Crocodylus siamensis a Crocodylus
porosus maji odlisné karyotypy, proto 1ze dobfe odlisit jejich hybridy v F1 a F2 generaci. Je
pravda, Ze fada krokodyli mé odliSné pocty chromosomil ¢i jiné odliSné parametry
karyotypt, tato porovnani byla ale pfekonana sensitivnéj§imi molekularné-fylogenetickymi

metodikami.

Molekularné¢ genetické metody se také velmi osvédCily pii feSeni dalSich
dalezitych aspektli - taxonomickych problémi, posuzovani genetické variability a miry
ptibuzenského kiizeni nebo sledovani toku gent (Hinlo et al. 2014, Eaton et al. 20009,
Akkaraju et al. 1996).
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Pro detekci hybridizace plati, Ze jeji mira urceni zavisi na pouziti markert (jaderné
X mitochondrialni) v kombinaci stim, které pohlavi odchazi po odstavu mimo svou
skupinu/rodinu. U druht se samici disperzi je vétsi mira introgrese pro jaderné markery,
naopak u disperze samct je vVvEtSi mira introgrese pro mitochondridlni geny
(Petit & Excoffier 2009). Pro detekci hybridnich jedinct byvaji vyuzivany napiiklad: tzv.
inter simple sequence repeat ISSR markers (Machkour — M'Rabet et al. 2009),
mitochondrialni DNA s nejcastéji uzivanymi geny cytochrome b a control-region (napf.
Franke et al. 2013, Ray et al. 2004), jaderné geny (napi. C-mos, CmosF, CmosR, LDH-A —
Franke et al. 2013, Strakova 2014, Hekala et al. 2015, Rodriguez 2008, Hauswaldt et al.
2013) a samoziejm¢ mikrosatelity, kdy vétSina studii pouziva cca kolem desitky
mikrosatelitnich lokusi (Weawer 2008). Napiiklad Fitzsimmons et al. (2002) uvadi pouziti
8 mikrosatelitnic lokust, Milian-Garcia et al. (2015) 9, Weawer et al. (2008) ¢i Hekkala et
al. (2015) 18 mikrosatelitnich lokust. Je vhodné dodat, ze cyt b byva pouzivan pro odhad
speciaci a divergenci (napf. Jancichova-Laskova et al. 2015). Jinak u krokodyld plati, Zze
pomérné brzy byly pro né pfipraveny mikrosatelitni panely (napt. Miles et al. 2009a
vyuzival 82 mikrosatelitnich lokust, Miles et al. 2009b dokonce 253) uzitelné pro v§echny
mozné vyzkumné otazky od paternity po detekci hybridizace (Fitzsimmons 2002, Miles et
al. 2009a,b).

V reserSni tabulce nékteré udaje chybi, jednd se pfedevSim o Udaje udavajici
plodnost, jelikoz nékteré studie tento fakt neuvadéji. Nekteti autofi uvadi, ze u hybridi je
niz$i procento lihnuti mlad’at, jelikoZ pocet oplodnénych vajec je nizs$i nez u nehybridnich
jedinct (Dacey 2012). Ale vySe jsem zminovala, Ze n€kterd hybridni spojeni produkuji
hybridiim i vyhody (napf. vétsi vejce, ktera méné vysychaji). Udaje o hybridech jsou spise
utrzkovité a ¢asto ur¢ené molekularné — napt. u hybridnich jedincti Crocodylus siamensis x
Crocodylus rhombifer byly zaznamenani i plodni hybridi a zpétné kiizeni v F2 generaci
(Hekkala 2015). U hybridizace Crocodylus acutus x Crocodylus moreletii byli detekovani
F1, F2 hybridi a také zpétni hybridi F1 x Crocodylus acutus, F1 x Crocodylus moreletii
(Hekkala 2015).

V nékterych studiich je urcen hybrid v Cisté hypotetické rovin€, aniz by byla
provedena jakakoli bliz§i dokumentace a analyza. Tak jako tomu je u potencionalniho
hybrida Crocodylus acutus x Crocodylus niloticus®. Konkrétné se jedna o piipad, kdy

v Hagenbeck Animal Park méli dva jedince Aligalor mississippiensis, dva Crocodylus
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niloticus (kdy samec tohoto druhu uhynul), dva Crocodylus rhombifer a samce Crocodylus
acutus. Po tihynu samce Crocodylus niloticus samice nakladla vejce, z nichz se vylihlo
jedno mlad¢. Pafeni Crocodylus acutus x Crocodylus niloticus neni prokazano. Je tedy
moznost, ze se par Crocodylus niloticus pifed uhynem samce spafil a samice si sperma

,ulozila® (Trutnau & Sommerlad 2006).

V tabulce uvadim hodnotu genetickych distanci, kterd v maximu dosahuje az
32 %, cemuz by odpovidala divergence 87-98 mil. let. U Supinatych plazi je tato hodnota
21% (Jancuchova-Laskova et al. 2015). Pii zaznamu genetickych distanci byly vylouceny
nekorektni hodnoty, které vypovidaly o =zatfazeni hybridnich jedinci. Nicméné u
Crocodylus rhombifer x Crocodylus niloticus jsou hodnoty ve velkém rozpéti, jelikoz
Crocodylus niloticus je komplex druht (Oaks 2011, Zelinka & Vozenilek 1997).

Z mého srovnani je zfejmé, ze zivotaschopni hybridi mohou vzniknout hybridizaci
velmi vzdalenych linii (pro porovnani s dal$imi skupinami obratlovcl viz Jancichova-
Laskova et al.). Z této studie dale vyplyva, Ze mira formovani reprodukéné - izolaénich
mechanismi se odviji od mutacni rychlosti specifické pro dil¢i evoluéni linie. Jestlize savci
ztraci schopnost vytvaret F1 hybridd po dvou milionech let, u ptakt, zelv nebo ryb to

byvaji i desitky miliont let (Janctchova-Laskova et al. 2015).

Doufam, ze ma prace naznacila, Ze hybridizace krokodyla je fenomén hodny dalsi
pozornosti. I kvili ochranafskym ucelim lze doporucit publikovani dalSich ptipada
hybridnich jedinct se specifikaci co nejvice dil¢ich udaji (véetné plodnosti vztazené ke

generaci, nebot’ tyto udaje vétSinou chybi).
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4. ZAVER
Na zéklad¢ reserse literatury Ize shrnout publikovana sdéleni o krokodylech do

nékolika bodu:

1. Krokodyli 1ze oznacit jako dobfe prozkoumanou skupinu zivo€ichti, piesto fada udajii o

hybridizacich chybi (naptiklad explicitni vyjadieni k plodnosti hybridh).

2. Hybridizaci se podaftilo prokazat u 64 % druhi této skupiny, kdy nejcastéji hybridizuji
zastupci rodu Crocodylus. V mensi mife byla hybridizace prokazana u roda Caiman,
Osteolaemus a Paleosuchus. Lze ji tedy vnimat jako relativné bézny, ochranaisky

vyznamny fenomén.

3. Maximalni geneticka distance asociovana s hybridy krokodyli je vyssi nez u Supinatych

plazt (32% x 21 %), ale vétSina vnitrodruhovych piipadi je do cca 12% genetické distance.

4. Ackoliv morfologické uréovani hybridi je tradién€¢ u krokodylli pouzivano, neni
spolehlivé, na rozdil od genetickych metod, které jsou schopny hybridni povahu jedinct

detekovat detailné a spolehlivé, z Eehoz plyne jejich dominantni pouZiti.

5. VétSina hybridl je vazana na zajmovy chov v lidské péci. V ptipadé hybridizace ve
volné ptirodé€ jde vétSinou o fenomén zplisobeny-posileny vypusténim nepivodnich druht

nebo odstranénim biologickych bariér, ptipadné fragmentaci biotopu.

6. V nékterych piipadech se ukazuje, ze fitness hybridnich jedincti mize byt vyssi nez u

¢istokrevnych rodi¢ovskych taxoni, coZ ¢ini rodicovské taxony zranitelngj$imi.

7. Publikovana zjisténi komentuji plodnost hybridnich jedincti bohuzel jen minimalné. I
kvuli ochranafskym ucelim Ize doporucit publikovani dalSich ptipadt hybridnich jedinci

se specifikaci co nejvice dil¢ich iidaji (v€etné praveé plodnosti vztaZzené ke generaci).
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Obr. 1. Konsenzualni majoritni fylogeneticky strom krokodylt z prace Oaks (2011), éerné tecky znaci
podporu vétvi vétsi nez 95%, Sedy pruh znacéi obdobi po miocénnim klimatickém optimu, kdy dochazelo
K vymirani krokodylti. Cisla u uzlt se vztahuji k tabulce s datacemi

(které jsou v ¢lanku uvedeny pod Tab. 1).
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Obr. 2: Vyskyt jedinct C. rhombifer s rozliSovanymi mitochondrialnimi haplotypy a a B3.

D i - B sl
Obr. 3. . Interorbitalni ryha by podle n€kterych autortt méla byt typicka pro druh C. siamensis (Brazaitis,
1973)

Obr. 4. Druhove specifické usporadani stitkd u C. acutus (A) a C. moreletii (B) v kaudalni ¢asti. U C.
moreletii jsou viditelné disharmonie oproti relativné pravidelnému uspofadani stitkd u C. acutus.(Cedeio,
2008)
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Obr. 5. Druhové specifické usporadani stitka u C. siamensis (A) a C. palustrisi (B). U C. siamensis je
patrna fada Stitki navic. (Brazaitis 1973, foto Zajicova 2014)
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