Katefina Bezanyiova

Domestikované lisSky

v pribéhu véku

Jiz Charles Darwin si povsiml, Ze domestikovani Zivocichové jsou vyrazné varia-

sss

bilnéjsi nez jejich divoce zijici pribuzni, tuto variabilitu vSak pripisoval odlis-
nym vliviim prostiedi v lidské péci. Také poukazal na to, Ze mnoho domesti-
kovanych savcu nese fadu sdilenych znaki, které jsou u divokych zvirat
mirného pésu krajné neobvyklé nebo naprosto neznamé — napfi. polyestricky
reprodukéni cyklus nezavisly na roénim obdobi, zmény rozméru téla, povislé
usi, zakrouceny a zdvizeny ocas nebo odlisné, casto napadnéjsi zbarveni srsti
doprovazené i pfipadnymi zménami jeji struktury.

Timto postiehem se o necelé stoleti pozdé-
ji inspiroval rusky genetik Dmitrij Kon-
stantinovic¢ Beljajev se zdjmem o koze-
§inova zvirata. Alespoii tak zni oficialni
verze popisu zdméru experimentu s do-
mestikaci lisek — zda byla Beljajevovou
motivaci opravdu uglechtila myslenka
experimentalntho ovéfeni Darwinovych
pozorovani, nebo vzal zavdék prvni ales-
pon trochu genetickou praci, ktera se mu
naskytla koncem 50. let 20. stoleti po paddu
lysenkovského antidarwinismu a antimen-
delismu, zistava otazkou. Bez ohledu na
to, jaka byla jeho motivace, zapocal Belja-
jev dlouhodoby experiment zaloZeny na
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prosté, avsak genidlni myslence — p¥i do-
mestikaci jakéhokoli zvitete, védomé, nebo
nevédomé, dojde v populaci chycenych
jedinct nejprve k pfirozenému vybéru —
selektovani téch, ktefi dokaZou tolerovat
blizkou pfitomnost ¢lovéka a v jeho péci
se rozmnozovat. Selekce na tento znak
(zjednodusené na krotkost) by pak méla
mit riznorodé — pleiotropni — G¢inky na
fadu jinych znak, jejichZ napadné zmény
1ze pozorovat u mnoha domestikovanych
zvifat. Hlavni mechanismus tohoto jevu
vidél Beljajev v destabilizujici selekci, kte-
rd muize ,rozkolisat” optimalné nastaveny
systém udrZovany v izkych mezich ptiro-
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zenym vybérem. Vliv ndhodnych mutaci
se zdal zanedbatelny — je prakticky ne-
mozné, aby spontdnné vzniklé mutace za
zhruba 15 tisic let existence domestiko-
vaného psa vytvotily byt alespori zaklad
dnes pozorované variability psich plemen.
Zmény zbarventi srsti by se moZna daly vy-
svétlit vymizenim selekéniho tlaku na kry-
ci zbarveni zvifat v zajeti, pro vysvétleni
dalsich znakt se v8ak podobna hypotéza
hleda pomérné obtizné.

Roku 1959 bylo pod Beljajevovym vede-
nim do Institutu pro cytologii a genetiku
v ruském Novosibirsku pfivezeno 130 stii-
brnych lisek — forma lisky obecné (Vulpes
vulpes) s ¢ernou srsti prorostlou svétlej-
§imi st¥ib¥itymi chlupy — z koZe$inovych
farem v Estonsku. Podobné jako vétsina ji-
nych velkochovii kozesinovych lisek v Rus-
ku a Pobalti byly tyto farmy odnozi chovu
zaloZeného na konci 19. stoleti na ostrové
prince Eduarda ve vychodni Kanadé. Vy-
chodokanadsky ptivod linie experimen-
talnich lisek neddvno potvrdila i jejich
fylogeograficka analyza.

Lisky zafazené do pokusu o domesti-
kaci si tedy prosly vice nez pulstoletim
nevédomé selekce zvitat odolnéjsich ke
stresu. Navic byli jako zakladatelé experi-
mentélni linie zdmérné vybirdni nejklid-
néjsi jedinci z farem, zejména proto, aby
se experiment urychlil (coz vedlo pozdéji
k diskuzim o mozném vlivu tzv. efektu
zakladatele, ochuzeni genetické variabili-
ty v dtsledku zaloZeni populace malym
poctem jedinci). Zaroven ale byla viech-
na tato zvifata stdle pomérné agresivni
a bazliva, zachoval se u nich také pravi-
delny monoestricky cyklus. Aby se vylou-
¢il vliv inbreedingu, tedy pfibuzenské
plemenitby, kterd mtZe rychle sniZzit gene-
tickou variabilitu populace, byla do expe-
rimentalni populace obcas pfipusténa ne-
piibuzna zvitata. Koeficient inbreedingu
nepiekrocil hranici 0,07 (vyjadieni pravdé-
podobnosti, Ze potomek bude mit dvé
alely na stejném lokusu spolecné od jedi-
ného predka; muze byt 0-1), s vyjimkou
nékolika pokust, kde byl vyssi koeficient
zamérné pouzit k dosaZeni pozadovanych
genotypu.

1az3 Reakce lidek na kontakt s ¢lové-
kem. Agresivni lisky byly z experimentu
vyfazeny (obr. 1). Jedinctim, ktef{

se bali, ale nekousali, bylo umoZnéno

se mnozit (2). Jejich potomstvo zahrnova-
lo klidné zvifata, jeZ na ¢lovéka
nereagovala negativné (3).
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Experimentalni domestikace

Tak zacal dlouhodoby pokus, v jehoZ pri-
béhu vznikly prvni cilené domestikované
lisky. Miniméalné prvni v novodobé histo-
rii. V jizni Levanté, na severu dnesniho
Jordanska, byl v r. 2005 objeven 14,5-11,6
tisice let stary hrob ¢lovéka pohtbeného
s liskou, pravdépodobné liskou obecnou.
V této oblasti se zaroveri nachézeji spo-
le¢né hroby lidi a pst. Selekce na krotkost
probihala formou testu, kterému byla vy-
stavena mladata od stafi jednoho mésice
kazdy mésic az do véku 7 mésict. Jinak
mély lisky pouze minimaln{ kontakt s ose-
tfovateli. Test sestaval ze dvou ¢asti — v jed-
né se experimentator pokusil lis¢e nakrmit
z ruky, pohladit ho a zvednout, v druhé si
mladé ve volném vybéhu mohlo vybrat,
zda se pribliZzi k experimentatorovi, nebo
jinému lisceti. Byla hodnocena agresi-
vita, nebo naopak pratelskost vtci ¢love-
ku. Po uplynuti testovaciho obdobi byl
jedinec podle vysledného skére pritazen
do jedné ze tiid.

Lisky t¥idy III pti pokusu o kontakt uti-
kaly nebo kousaly, snesly ale krmeni
z ruky. Stéle v8ak byly klidnéjsi nez nej-
jici neselektovanda zvifata chované na
kozesinu. Tfida II snesla kontakt, ale ne-
vykazovala pratelskou reakci. Trida I pii
testu pratelsky kiiucela a vrtéla ocasem. Se
Sestou generaci pokusnych lisek byla pfi-
déna tfida IE (domestikovana elita). Lisky
této irovneé jiz pfed dovr§enim prvniho
mésice Zivota zadonily o pozornost kiiu-
¢enim a pokousely se olizovat lidi v do-
sahu. Predat své geny do dalsi generace
mohlo vzdy jen 10 % nejochocenéjsich
zvitat (obr. 1-3).

Soubézné se Slechténim krotké linie
byla chovéna i kontrolni neselektovana
linie, v . 1970 byla pfidéna linie selekto-
vané na maximaln{ agresivitu. Pozdéji také
doslo k tipravé standardniho testu tak, aby
umoziioval jemnéjsi statistickou kvanti-
tativn{ analyzu jednotlivych prvka chova-
ni. Zaroven probihaly pokusy s domesti-
kaci a genetickou analyzou jinych zvifat,
napi. s norky americkymi, vydrami ¥{¢nimi
nebo potkany, vysledky vsak byly dosti
smiSené. Uchytila se pouze domestikovani
a agresivni linie potkant.

Do soucasnosti proslo rukama experi-
mentatort pies 50 generaci krotkych lisek
a pies 40 generaci lisek agresivnich, cel-
kem jde o nékolik desitek tisic zvitat. Ve
2.-3. generaci od zac¢atku pokusu vymi-
zela ze selektované krotké populace agre-
sivni a bazlivé zvitata, ve 4. generaci bylo
pozorovano vrténi ocasem, v 6. se poprvé
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vyskytla domestikovana elita s typicky
psim kiiu¢enim a snahou olizovat ruce
a tvare lidi v okoli. V 8.-10. generaci se
objevily zmény zbarveni srsti — piebal-
dismus (obr. 4 a 5, ohrani¢ené plochy se
ztrdtou pigmentu, ¢aste¢ny albinismus)
a hnédé skvrny na prsou a bocich (obr. 6),
nezavisle na sobé u neptibuznych zvifat.
V 15.-20. generaci se zacaly objevovat
vyrazné morfologické zmény — zkracené
kondetiny, zakrouceny ocas (obr. 8), zkra-
ceny ¢umdék, podkus ¢i predkus, 8irsi leb-
ka, povislé usi (obr. 7). N&které vyse jme-
nované znaky se objevily i v neselektované
kontrolni populaci, avsak s frekvenci vzdy
alesporti o fad nizsi nez u lisek domestiko-
vanych. Neni to zase tak piekvapivé, vzhle-
dem k tomu, Ze si tato populace rovnéz
prosla netimyslnou selekci na toleranci
stresu v rdmci koZe$inovych chova.

U nékterych krotkych samic doslo k po-
sunuti ¢i zméné délky estru mimo ptivod-
ni obdobi fije divokych i neselektovanych
lisek (leden—bFezen), u ¢asti dochézelo
k pareni dvakrat ro¢né. Analogickou zmé-
nu zname také u domaciho psa (¥ije dva-
krat ro¢né) oproti vlkovi (jednou ro¢né).
Z4adné liska narozend z téchto vrhi se viak
nedozila dospélosti, s rozkolisanym repro-
dukénim cyklem ¢asto souviselo zabijeni
a pozirani vlastnich mladat. U krotkych
lisek zdroven estrus nastupoval diive a je-
jich vrhy mély v priméru o jedno mladé
vice. V neposledni fadé u krotkych i agre-
sivnich lisek dochézelo k rozvoji speci-
fickych, na kontextu zavislych hlasovych
projevu (vokalizace). Krotké lisky napf. vy-
davaly ,hihnavé“ hlasy (cackle) v pfitom-
nosti lidi, zatimco u jinych druht — lisky
Sedohnédé (V. velox), 1. polarni (V. lago-
pus, diive Alopex lagopus) —jsou tyto zvu-
ky uplatiiovany pfi komunikaci s partne-
rem a mlédaty. I zde jde o analogii se psy
a jejich stékanim; u vlkd jde o komunika-
ci s mladaty. Lis¢ata byla rovnéz schopna
vyuzivat lidska gesta k hledani ukryté
potravy podobné dobte jako Sténata pstu
srovnatelného véku.

Nové objevené znaky uvedené vyse jsou
stale relativné vzacné, v domestikované
populaci se vyskytuji s frekvenci 1 : 100 az
1:10 000. Je vsak pomérné snadné si pred-
stavit naslednou cilenou selekci a $lechté-
ni linie zvifat nesoucich dany znak.

Kromé vlastni domestikace probihaly
na ziskané linii lisek i dalsi studie. Zpo-
¢atku $lo zejména o pracné sestavovani
rodokmenti a klasicka mendelisticka k¥i-
zeni, kterd vedla napt. k objevu podivné
,heliplné dominance” — dnes je zfejmé, Ze
jde o epigenetickou modifikaci — pleio-
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4 Piebaldismus — ohrani¢ené plochy
se ztratou pigmentu u domestikované
lisky a riznych domacich savct
(border kolie, prase, ki, tur) zptsobe-
nou genem Star. Zde se projevuje bilou
skvrnou na ¢ele.

5a6 Zmény zbarveni srsti u psa

(obr. 5) a lisky (6). Lisky homozygotni

v genu Star vykazuji rozsahlé casti
depigmentace srsti velmi podobné
nékterym psim plementm, napt. zobra-
zené border kolii. U nékterych jedinct
se také vyskytuji hnédé skvrny v srsti
coby semirecesivni znak, tedy

s netiplnou dominanci.

7 Povislé usi u mladéte domestikované
lisky

8 Nahoru zakrouceny ocas podobny
tvaru u riznych psich plemen. Viechny
obr. upraveny podle: L. N. Trutova
(1999), kreslila R. Bogkova

tropniho genu Star, zodpovédného za zmi-
néné odchylky ve zbarveni, napt. piebal-
dismus, ktery vykazuje vyssi penetranci
(pravdépodobnost projevu daného genu
ve fenotypu) u potomku krotkych matek
nesoucich alesponi jednu p¥islusnou S ale-
lu. Tato alela zaroven ovliviiuje pomér po-
hlavi potomstva domestikovanych lisek.
Pozdéji nasledovalo vazbové mapovani
jednotlivych lokust asociovanych s chova-
nim (napf. agresivita/krotkost, aktivita/pa-
sivita) za pomoci pstho genomu. Dnes se
jiz vétSina analyz odehravé na genomické,
epigenetické nebo transkriptomické drov-
ni. Cas od ¢asu v8ak probihaji i nékteré
klasi¢téjsi hybridizacni pokusy — je po-
mérné zajimavé, Ze k¥fZenci mezi agresiv-
nf a krotkou linif ¢asto maji smiSeny feno-
typ, s vyjimkou hlasovych projevi, které
jsou vzdy jen pratelské, nebo jen agresiv-
ni. Nabizi se srovnéni s mezidruhovymi
hybridy, ktefi v rdmci chovéni vykazuji
intermediarni fenotyp smiseny z obou
rodi¢ovskych druht. Tento jev je znamy
napf. u papouskt rodu Agapornis pti
druhové specifickém zptisobu transportu
materialu ke stavbé hnizda.

Fyziologie, neuralni liSta

a domestikacni syndrom

Genetické analyzy jsou klicovym mezi-
¢lankem mezi selektovanym chovanim
a pochopenim pozorovanych fyziologic-
kych a morfologickych zmén. Beljajevova
hypotéza destabilizujici selekce pfedpo-
kladala, Ze vybér klidnych zvitat, kterd jsou
vyrazné méné stresovéna, se projevi ubyt-
kem stresovych hormoni. Tento Gbytek se
zpétnovazebnymi mechanismy promitne
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do neuroendokrinologické osy hypotha-
lamus—hypofyza—nadledviny a pohlavni
zlazy. MiZe dojit k posunu ptavodniho na-
staveni a zménadm nacasovani i pribéhu
raznych fyziologickych pochodi ovlada-
nych timto systémem.

V souladu s uvedenou hypotézou maji
domestikované lisky v krvi vyrazné méné
glukokortikoidt (hormont souvisejicich
se stresem zvifete), jejichZ koncentrace
negativné koreluje s mirou krotkosti. Vy-
razné se lisi také exprese glukokortikoi-
dovych receptori v riznych &éstech téla.
Pokles mnozstvi glukokortikoidt u bfe-
zich a laktujicich domestikovanych lisek
také znamend, Zze se mladata vyvijeji na
hormonélnim pozadi s vyrazné jinym slo-
zenim, coz muze déle ovliviiovat jejich
ontogenezi.

Kromé rychlosti a intenzity reakce na
stresové podnéty glukokortikoidy ptsobi
na fadu dalsich fyziologickych procest,
napfi. syntézu a degradaci serotoninu a jeho
derivatid. Slouzi jako pfepinace mezi mno-
zenim a diferenciaci bunék, a vedou tedy
k ovlivnéni rychlosti ontogeneze. Zmény
jsou pozorovatelné jiz v rané morfogene-
zi embryi, béhem vyvoje se pak nizsi hla-
dina glukokortikoidt projevuje typickou
neotenii, tedy zachovanim juvenilnich
znaktl u dospélcti — u lisek jde o 3irsi leb-
ku s mensim sexudlnim dimorfismem, po-
vislé usi — a zrychlenym sexuélnim vyvo-
jem. Domestikované lisky maji uz v dobé
pfed dospivdnim vétsi hmotnost gonad
a vy$si koncentraci pohlavnich hormont
v krvi. Pohlavn{ zralosti dosahuji v pru-
méru o mésic diive nez lisky, které domes-
tikaci nepodstoupily.

Heterochronie (rozdilné nacasovani
nebo trvani vyvojového procesu) se proje-
vuje 1 v délce obdobi, kdy lis¢e beze stra-
chu poznava okoli a je vnimavéjsi k so-
cialnimu kontaktu. U domestikovanych
ligek tato senzitivni perioda nastava diive,
spole¢né s brzkou schopnosti reagovat na
sluchové podnéty. Prudky néartist glukokor-
tikoidt spojeny s ukoncenim nebojédcného
prozkoumévani okoli (explorace), rozvo-
jem strachu a ukon¢enym vyvojem (matu-
raci) osy hypothalamus—hypofyza—nad-
ledviny u téchto zvifat nastupuje vyrazné
pozdéji. Celé casové okno, kdy je mozné
domestikovana lis¢ata pfivyknout lidské
spole¢nosti a omezit strach z ¢lovéka, se
rozsahem bliZi tomu psimu.

Vliv domestikace na morfologii, meta-
bolismus a genovou expresi, zejména gent
asociovanych s produkci glukokortikoidt
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ajejich receptortl, v nadledvinach a hypo-
thalamu byl popsén i u fady dalsich zvirat
véetné potkanti, morcat a pst. Exprese
gent v psim a vl¢im hypothalamu je navic
tem, ktef{ se od sebe oddélili jako rtizné
druhy pfed vice nez dvéma miliony let —
k vystépeni psa z vlka doslo pfed kratsi
dobou, asi pred 15 tisici let (i kdyz se
odhady ¢asu vzniku psa 1isi).

Pozdéji byl objeven dalsi prvek nadfa-
zeny tomuto neuroendokrinnimu systé-
mu — neurdlni lista. Adam S. Wilkins se
spoluautory (2014) uvadéji piehled znaki
tzv. domestika¢niho syndromu, souboru
zmén, s nimiz se lze setkat u fady domes-
tikovanych savci, ale také u nékterych
ptaku ¢i ryb. Autofi dokladaji, Ze praktic-
ky v8echny fyziologické a morfologické
charakteristiky domestikovanych zvitat
jsou pfimo spojeny s derivaty neuralni lis-
ty nebo jsou jimi alesponi néjak ovlivnény.
Rovnéz krotkost a poslusnost domacich
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zvifat mohou byt podle nich disledkem
zpomaleni vyvojovych drah, na nichz se
Gcastni buriky neuralni listy. Oslabenim
ptisobeni bunék neurdlni listy u domestiko-
vanych zvifat si lze vysvétlit i vznik povis-
lych usi (nedostate¢né mnozstvi chondro-
cytl odvozenych z neuralni listy), bilych
skvrn v srsti (opozdéné migrace a prolife-
race melanoblastt z neuralni listy pod vli-
vem alespoil jedné S alely zptisobi, Ze tyto
buriky nezvladnou vé&as proniknout do tvo-
ficich se chlupovych folikult)) nebo méné
stresovanych zvitat (derivatem neurdlni
listy je i dfen nadledvin a sympaticky ner-
vovy systém). Nejzdhadnéjsi soucésti do-
mestikaéniho syndromu ztistdva redukce
mozku domestikovanych savcd, ktera je
u fady zvifat velmi ndpadné (napt. u pra-
sete domaciho), u domestikovanych mysi
a lisek se v8ak prakticky neobjevuje.

Domestikaéni syndrom se tedy mezi
rtiznymi druhy v detailech lisi. Stale vsak
1ze mezi domestikovanymi zvitaty hledat
urc¢ité paralely. Rdmcové jde o pomérné
uzite¢ny koncept, ktery mimo jiné mize
umoznit vhled do vyzkumu nékterych lid-
skych psychickych chorob. Problém v3ak
je, Ze dnedni doba neni pfili§ naklonéna
dlouhodobym studiim, jakou je ta, jez
pod dohledem D. K. Beljajeva a Ljudmily
Trutové trvé jiz pfes 6 desetileti. Jisté by
pomohlo mit vedle li§¢iho i jiné dobfe
prostudované modely.

Pouzita literatura uvedena na webu Zivy.

K dalsimu ¢teni také serial J. Zimy
o domestikaci savct v Zivé 2019, 1-4.
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