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Abstrakt:

Klima predstavuje jednu z hlavnich selektivni sil, které urcuji rozsifeni a vlastnosti rostlinnych
druhti. Rostliny reaguji na zmény klimatickych podminek plastickymi zménami fenotypu, migraci
sledujici jejich klimatické optimum a adaptivni evoluci. Tyto mechanismy se navzajem nevylucuji
a pravdépodobné se uplatiiuji soucasné. Pti soucasné rychlé a intenzivni zméné klimatu miiZe byt
schopnost rychlé adaptace klicova pro preziti mnoha druhd. Existuji diikazy piredevsim o migraci
a zménach ve fenologii rostlinnych populaci, méné uZ je zndmo o evoluci fyziologickych c¢i
morfologickych znaktl. Tato bakalaiska prace je literarni reSersi na téma adaptace rostlin na
zménu klimatu. V prvni kapitole jsou shrnuty teoretické poznatky, druha kapitola se zabyva

metodami studia tohoto fenoménu. Pozornost je vénovana predevsim resurrection postupu.

Kli¢ova slova: rychla adaptace, evoluce, ekologie rostlin, fenotypova plasticita, klimatickd zména,

resurrection experiment

Abstract:

Climate is one of the main selective forces in determining plant distribution and phenotype. Plant
populations can cope with climate change through phenotypic plasticity or adaptive evolution or
they can track their climatic optimum by migration. These mechanisms are not mutually exclusive
and act probably all together. As the rate and intensity of ongoing climate change are very high,
rapid adaptation could be of prime importance for many species to survive. There is now ample
evidence of distributional and phenological shifts in plant populations, however, less is known
about evolution in physiological and morphological traits. This bachelor project is a literature
research on plant adaptation to climate change. The first part summarizes mainly theoretical
findings, the second part focuses on the methods for testing plant evolution mainly on

resurrection approach.
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Uvod

Dle zpravy IPCC vydané pro rok 2018 (IPCC 2018) doslo v disledku lidské ¢innosti ke zvySeni
koncentrace CO; v atmosfére a zesileni sklenikového efektu. Priimérna teplota pevniny uz je vyssi
0 1,5 °C (IPCC 2019) a stejny narist pravdépodobné v nasledujicich dekadach zaznamena i
globalni teplota (IPCC 2018). Trend oteplovani je viceméné jednotny na celé planeté, nicméné
rychlost, intenzita a konkrétni dopady zmény klimatu se mohou regionalné lisit. Kuptikladu
Antarktida se otepluje dvakrat az trikrat rychleji nez ostatni oblasti, tani ledovcti vede k vyraznym
zménam v taméjSim ekosystému (Parmesan 2006) a ke zvySovani hladiny svétovych oceand.
Klimatickd zména jakoZto komplexni jev zahrnuje kromé oteplovani planety i zmény ve
srazkovych rezimech a Castéjsi vyskyt extrémnich projevi pocasi. V urcitych oblastech se zvysSuje
vyskyt silnych destli nebo se objevuji Castéjsi a intenzivnéjsi sucha. Stoupa i primérna teplota

oceand a vlivem vyssi koncentrace CO; dochazi k jejich acidifikaci (IPCC 2018).

Dojde-li do roku 2050 k otepleni o 2 °C, bude odhadem 24 % druhi Zivocichi a rostlin ohrozeno
extinkci. Pfi navySeni teploty o vice nez 2 °C miize byt kviili zmenseni arealu k vymreni odsouzeno
35 % druhti, nebudou-li schopné se adaptovat na nové podminky (Thomas et al. 2004). Zna¢nému
riziku jsou vystaveny vysokohorské a polarni ekosystémy (Thuiller et al. 2005), kde klima ptsobi
jako hlavni ekologicky faktor a kvtili extrémnim podminkam a ¢lenitosti terénu mize byt migrace
pro mnoho druhli nemozna. Ve vyssich polohach navic dochazi k rychlejsimu oteplovani (Sala et
al. 2000). Zasazeny budou kromé terestrickych ekosystémii i marinni spoleCenstva. Negativni
dopady oteplovani a acidifikace Ize dobie ilustrovat na koralovych ekosystémech, které dnes
vymiraji vlivem blednuti korall (ztrata fotosyntetizujicich symbionti) a dekalcifikace (Parmesan

2006). Klimatickd zména se vyznamné podili na ztraté globalni biodiversity (Butchart etal. 2010).

Negativni dopady zmény klimatu se pravdépodobné projevi i na ekosystémovych sluzbach. Na
zapadé Spojenych statd maji vyssi teploty, sucha 1éta a ibytek snéhové pokryvky za nasledek delsi
a vetsi pozarovou aktivitu v lesich (Westerling et al. 2006). Lze oc¢ekavat i sniZeni produktivity
rybarskych farem, nizsi vynosy v zemédélstvi postihujici rostlinnou i ZivociSnou vyrobu,
jmenovité vlivem nevhodnych klimatickych podminek nebo napadenim patogeny ¢i sktidci (IPCC
2018). Nebezpeci chorob a kalamit plisobenych $kiidci roste i proto, Ze s oteplovanim podnebi
expanduji patogeny, parazitické houby a hmyz (Parmesan 2006). Pro prirozené ekosystémy plati,
Ze mezi parazity a jejich hostiteli funguje diky dlouhé koevoluci priblizna rovnovaha sil. Ta miize
byt ale klimatickou zménou rozvracena, jak napriklad predpovidaji Logan et al. (2003) pro rizné
lesni Skiidce. Obecné bude pravdépodobné castéji dochazet k invazim nepivodnich druhg,

pricemz ptijde o takové druhy, které se budou schopné ubranit negativnim vliviim zmény klimatu,
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a naopak vyuzit vyssi teploty, delsi vegetacni dobu nebo vyssi koncentraci CO; ve sviij prospéch

(Walther et al. 2002, Aitken et al. 2008, Parmesan 2006).

Mnoho rostlinnych i Zivoc¢isSnych druhti v soucasnosti ustupuje blize k p6lim nebo do vyssich
nadmoi‘skych poloh (Parmesan and Yohe 2003). Hranice lesa se posouva vys a bliZe k p6ltim, jsou
tak ohroZeny druhy vazané na bezlesou tundru. V kanadské i sibifské tundie expanduji kiroviny
dale na sever diky vyssim teplotdm a vy$si mikrobialni aktivité a vlhkosti v ptidé (Parmesan 2006).
Nikoliv v§echny druhy vSak uspésné migruji, vlivem nepfiznivych podminek proto vymiraji, nebo
prezivaji ve stavu quasi-extinkce a jsou nachylné k vyhynuti pti jakychkoliv disturbancich (Engler
et al. 2009). Navic mohou v budoucnu s postupujici klimatickou zménou vzniknout takové
biotopy, které svymi klimatickymi charakteristikami nemaji v soucasnosti obdoby, a nadto
s dlouhou generacni dobou, malymi aredly a uzkou ekologickou nikou (Aitken et al. 2008),

prikladem mohou byt vysokohorské druhy, kterym hrozi kompeticni vylouceni I1épe

prizplisobenymi migranty z teplejsich oblasti (Parmesan 2006).

Jednotlivé druhy se lisi svou reakci na zmény v prostredi, dochazi tak k desynchronizaci zivotnich
cykld a vyuzivani zdroji. Méni se sloZeni spoleCenstev, mohou proto byt naruseny vztahy mezi
predatory a kotisti nebo opylovaci a rostlinami. Nejvice informaci o reakcich rostlin na zménu
klimatu se tyka fenologie, tedy nacasovani dulezitych prechod v zZivotnim cyklu. Fenologii Ize
jednoduse pozorovat v terénu a jeji znalost je dilezitd v zemédélstvi. Diky tomu existuje mnoho
fytofenologickych zaznamt z minulosti (Parmesan 2006). Walther et al. (Walther et al. 2002) v
ramci rozsahlé metaanalyzy zjistili, Ze v soucasnosti dochazi k casnéjSimu nastupu jarnich
udalosti (Kliceni a kveteni rostlin, piilet stéhovavych ptakd, zpév a reprodukce ptakd, pocatek
aktivity hmyzu). Oproti tomu jsou zmény v nacasovani podzimnich udalosti nevyrazné, coz
obecné ukazuje na prodlouzenou vegetacni sezonu, ackoliv v aridnéjsich oblastech miize byt

vegetacni doba naopak zkracena kviili suchu (Franks, Weber and Aitken 2014).

Soucasna klimatickd zména predstavuje hrozbu pro biodiverzitu a stabilitu spolecenstev. Skrze
naruseni fungovani ekosystémut miize dojit i ke ztratdm ekosystémovych sluzeb, napriklad ke
snizeni zemédélské produktivity, coz by mohlo mit vyrazné negativni dopady na lidskou
spole¢nost. Porozuméni déjim, které budou klimatickou zménu doprovazet, umozni vybér
spravnych ochranarskych postuptli (Franks et al. 2014). Cilem této bakalarské prace je shrnout
dosavadni poznatky o reakci rostlin na soucasnou klimatickou zménu, a to se zamérenim na
schopnost rychlé adaptace. V prvni asti prace jsou popsany jednotlivé mechanismy, které se
uplatnuji v reakci rostlinnych populaci. V druhé ¢asti jsou uvedeny nejpouzivanéjsi metody studia

tohoto fenoménu.



1. Reakce rostlin na zménu klimatu

Strategie, kterymi rostlinné populace reaguji na klimatické zmény lze rozdélit na ekologické
(migrace a fenotypova plasticita) a evolu¢ni (adaptace a genovy tok). Klima je jednim z
prevladala hypotéza, Ze rostlinné populace reaguji na vyrazné zmény klimatu predevs$im migraci
do oblasti s priznivymi podminkami (Davis and Shaw 2001). Ne vSechny druhy ovSem mohou
migrovat a i ty, které budou schopné sledovat svou klimatickou niku migraci, budou v novych
lokalitach celit odliSnym biotickym i abiotickym stresiim, kterym se budou muset prizpisobit
(Davis, Shaw and Etterson 2005). Zména podminek prostiredi vede k posunu v adaptivni krajiné
druhd, jenZ dané prostiedi obyvaji. Nesoulad mezi prostiedim a fenotypem zptsobi snizeni
individudlni fitness a vytvofi se selekcni tlaky na zménu fenotypu (Reed, Schindler and Waples

2011).

Existuji dva hlavni zplsoby optimalizace fenotypu: fenotypova plasticita a adaptivni evoluce.
Mirné zmény podminek, které jsou dlisledkem piirozené proménlivosti prostiedi, vedou u rostlin
k plastickym zméndm vlastnosti, které kratkodobé minimalizuji ztratu fitness. Pokud jsou
dlouhodobé zvyhodnovani jedinci s urcitymi extrémnimi vlastnostmi, ptisobi smérovana selekce,
ktera je hnacim motorem adaptivni evoluce (Reed et al. 2011). Jelikoz je plasticita fenotypu
omezend a migrace za priznivéjSimi podminkami nemusi byt dostate¢né rychlé a tuspésnd, bude
pravdépodobné urcitd mira adaptace nezbytna pro preziti vétSiny druhd (Davis et al. 2005).
Dilezitost jednotlivych mechanismi pro konkrétni druhy zavisi na nékolika faktorech: na sile a
sméru selekéniho tlaku, pritomnosti relevantni genetické variability, generacni dobé, zpiisobu
rozmnozovani, schopnosti disperze a miie fenotypové plasticity. Kombinace adaptivni evoluce,
plastickych zmén znakl a migrace bude nutna k preziti populaci v dnesni krajiné pozménéné
fragmentaci a obecné poskozené ¢innosti clovéka (Anderson, Panetta and Mitchell-Olds 2012b,

Engler et al. 2009).

1.1. Migrace

V pribéhu ctvrtohor mohlo pii stiidani dob ledovych a meziledovych na regionalni drovni
dochazetik pomérné rychlym zménam klimatu (Davis and Shaw 2001, Hof et al. 2011). Z pylovych
a fosilnich zaznami vyplyva, Ze se vyrazné meénila distribuce druhti na planeté, nicméné tyto
migrace byly pravdépodobné doprovazeny i evoluci (Aitken et al. 2008). JelikoZ nemame doklady
o velkych extinkcich, mlizeme se domnivat, Ze druhy soucasné fléry a fauny byly schopné se
oscilacim klimatu prizpisobit (Hof et al. 2011). Po skonceni glacidlu mohly druhy migrovat
rychlosti az 1000 m za rok, coz vyrazné pievySuje primérné rychlosti disperze pozorované v

soucasnosti (McLachlan, Clarkand Manos 2005). Tento fenomén se oznacuje jako Reidv paradox,



jehoZ vysvétleni mohou poskytnout vzacné long distance dispersal events, tedy udalosti migrace
na velké vzdalenosti (Anderson et al. 2012b). Dalsi z vysvétleni se zaklada na existenci malych
refugii v blizkosti soucasnych arealt, ve kterych i v ramci ptivodniho arealu zistaly zachovany
vhodné podminky a z nichZ mohl druh nasledné expandovat. Mnohem realnéjsi se ale zdaji byt
nizsi odhady rychlosti migrace (méné nez 100 m za rok) ziskané z vyzkumu chloroplastové DNA.
Takové rychlosti ovSem nemusi byt pii soucasné zméné klimatu dostatecné (McLachlan et al.
2005).

Pfi oteplovani podnebi se populace posouvaji do vysSich zemépisnych Sifek a vyssich
nadmoftskych poloh (Jump and Penuelas 2005, Parmesan 2006). Semena se prirozené uchycuji na
lokalitdch s vhodnym klimatem; hranice aredlu nejsou neménné, ale dynamicky se vyvijeji
vzhledem k aktualnim podminkdam. Na vedoucim okraji arealu populace expanduje a na opa¢ném
vymira (Davis and Shaw 2001). Extinkce na zadnim okraji aredlu mize byt zplisobena samotnym
plisobenim klimatickych podminek na fyziologii rostlin, nebo mtize dochazet ke kompeti¢nimu

vylouceni lépe prizplisobenymi druhy z teplejsich oblasti (Jump and Penuelas 2005).

Chen et al. (2011) vypocitali, Ze do vysSich zemépisnych Sifek druhy v soucasnosti migruji
primérnou rychlosti 1690 m za deset let. Podél vyskového gradientu, kde se teplota i jiné
charakteristiky prostiedi méni daleko strméji, druhy urazi asi 10 m za deset let. Rychleji se
presouvaji druhy v téch oblastech, které se otepluji vyraznéji, coz podporuje teorii, Ze oteplovani
je skutec¢nou pfic¢inou migrace. Rychlost posunu podél latitudinalniho gradientu se v tomto
modelu vyrovnala dosavadni rychlosti zmény klimatu. Nicméné modely budouci distribuce druht
pii scénari pokracujictho ekonomického ristu vétSinou predikuji, Ze rychlost klimatické zmény
vyrazné prevysi rychlost migrace druhd (Jump and Penuelas 2005, Davis and Shaw 2001).
Fragmentace Kkrajiny omezuje mozZnost migrace (Anderson et al. 2012b). Velkad ¢ast pidy je
zastavéna Ci vyuzivana pro zemédélské a primyslové Ucely, nezbyva proto mnoho vhodnych

stanovist, pres ktera by mohla vést migrac¢ni trajektorie (Davis and Shaw 2001).

Pro nékteré druhy nemusi klimatickd zména ptinaset zhorSeni Zivotnich podminek. Rostliny
obecné profituji z vyssich teplot a vétSiho prisunu slunec¢niho zateni, dokud maji dostatek vlahy.
U nékterych severnich populaci jehlicnana (Pinus contorta, P. sylvestris, Larix sibirica) byl pri
presazovacich pokusech zaznamenan rychlejsi rist, pokud byly péstovany v teplejsim klimatu.
Rehfeldt et al. (2004 cit. podle Davis et al. 2005) tento fenomén vysvétluji existenci negativni
korelace mezi rychlosti riistu a odolnosti vii¢i chladu. V severnich oblastech se mohou vyskytovat
pouze genotypy tolerujici nizké teploty, ackoliv pro jejich rist by byly optimalni teploty vyssi. V
teplejSich oblastech jsou ale znevyhodnény v kompetici s rychleji rostoucimi jedinci, ktefi

postradaji odolnost vici chladu (Davis et al. 2005). Pro severni populace nemusi otepleni



znamenat sniZenf{ fitness, naopak z néj mohou profitovat alesporti do té doby, neZ budou nahrazeny

kompeti¢né zdatnéjSimi populacemi z jihu (Jump and Penuelas 2005).

1.2. Fenotypova plasticita

Fenotypova plasticita, tedy schopnost vytvorit v ramci jednoho genotypu razné fenotypy v
zavislosti na environmentalnich faktorech, je vyznamnym mechanismem, ktery rostlinam
umoZziiuje chranit se pred negativnimi dopady promeénlivosti klimatu. Rostliny mohou diky
plasticité pruzné reagovat na aktudlni podminky v daném roce ¢i sezéné (Franks et al. 2014).
Evoluce probiha v ramci vice generaci, kdezto fenotypova plasticita se uplatni uz béhem jedné
generace. Mize tak prodlouzit dobu, po kterou je populace schopna persistovat ve stresovych
podminkach, a zvysit pravdépodobnost vytvoteni adaptace nebo uspésné migrace (Jump and
Penuelas 2005). Negenetické zmény fenotypu také zmirnuji pisobeni piirodniho vybéru a mohou
populace ochranit pred rychlou ztratou genetické variability, kterd je klicova pro odolnost
populace vici nejriznéjsim disturbancim. Na druhou stranu, zeslabeni selekéniho tlaku muze

sniZzit rychlost adaptivni evoluce (Franks et al. 2014).

Fenotyp je plasticky jen v urcitém rozsahu. To je ddno napftiklad tim, jak velké odchylky od
optimalnich podminek jsou historicky pro danou oblast obvyklé (Franks et al. 2014).
Prizplsobeni pomoci fenotypové plasticity nestaci, ptisobi-li na populaci vice stresorl naraz, coz
lze pti sou¢asném rostoucim negativnim vlivu ¢lovéka na ekosystém ocekavat. Také je treba mit
na pameéti, Ze plastické zmény fenotypu nemusi vzdy prinaset vyhodu z hlediska prezivani ci
uspéchu reprodukce jedince. Neadaptivni zmény mohou byt jednoduse prirozenymi reakcemi
organismu na fyzikalni faktory nebo nedostatek zdroji (Nicotra et al. 2010). V nékterych
prostredich, budto ve velmi stalych, anebo v takovych, jejichZz proménlivost je Spatné
predvidatelnd, mtize byt nizka plasticita vyhodnéjsi. Energetické naklady plasticity mohou byt v

takovych pripadech uSetreny a investovany napriklad do vyssi odolnosti (Reed et al. 2011).

[ v ptipadé, Ze fenotypova plasticita neumoZni populaci pretrvat v pivodnim arealu, bude
nepostradatelnd pri kolonizaci novych oblasti. Klimatické podminky tvoii zhruba souvisly
latitudinalni a altitudinalni gradient. Rostlinné populace mohou migraci sledovat priznivé
klimatické podminky podél tohoto gradientu, ale ostatni charakteristiky prostredi (pltdni
podminky, fotoperioda, sloZeni spoleCenstva) se neméni takto pravidelné (Matesanz, Gianoli and
Valladares 2010). Dale koncentrace CO; se zvysuje kontinualné v ramci celé planety (Thomas et
al. 2004). Fenotypova plasticita je nepochybné dtleZitym mechanismem reakce rostlin na zménu
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klimatu, a to v kratkém i delSim ¢asovém meéritku (Matesanz et al. 2010).

Plasticita ve funk¢nich znacich, tedy ve znacich souvisejicich s fitness jedince (Nicotra et al. 2010),

je sama o sobé také soucasti fenotypu a je predmétem evoluce. Pokud v populaci existuje geneticka
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miZe dojit k adaptivni evoluci k nizsi ¢i k vyssi plasticité (Matesanz et al. 2010, Franks et al. 2014).
Kromé oteplovani a zmén ve srazkovych reZimech se jako nasledek soucasné zmény klimatu uvadi
Castéjsi vyskyt extrémnich projevi pocasi. V takovém piipadé by mohli byt zvyhodnéni jedinci s

vysokou plasticitou (Anderson et al. 2012b).

Plasticita se u rostlin i Zivocichli vyrazné uplatnuje ve stridani fenologickych fazi. Fenologie je
silné podminéna environmentalnimi faktory, predevsim teplotou a fotoperiodou (Franks et al.
2014). Posuny ve fenologii vlivem oteplovani klimatu uz byly dokumentovany u mnoha druhd.
Kupftikladu Root et al. (2003) uvadi posun jarnich udalosti priimérné o 5,1 + 0,1 dne béhem deseti

let v Zivotnich cyklech zivocichi a rostlin mirného pasu.

1.3. Transgeneracni plasticita

Fenotyp organismii neni urc¢ovan pouze prostrednictvim genotypu. Transgeneracni efekty se mezi
rodici a potomky prenasi negenetickou cestou. Mtize to byt prostrednictvim zmén v morfologii
semen (velikost, mnozstvi a sloZeni zasobnich latek, vlastnosti osemeni) nebo pomoci
epigenetickych modifikaci, pak se jedna nejcastéji o metylaci ¢i acetylaci DNA, zmény ve strukture
chromatinu ¢i modifikace na urovni RNA. PodminKky, v nichz se vyvijela generace rodici, ovliviiuji
expresi gend v potomstvu, tento mechanismus se nazyva mezigeneracni plasticita ¢i maternalni
efekty (Anderson et al. 2012b, Walter et al. 2016). Takovy prenos informace mezi generacemi je
vyhodny, pokud se potomci vyviji ve velmi podobnych podminkach jako jejich rodice, tedy
zejména u rostlin s omezenou disperzi (Galloway and Etterson 2007). Epigenetika mize ovlivnit
Kkliceni semene i ispésnost rostliny béhem jejiho Zivotniho cyklu, a tudiz ma vliv na fenotypovou
i genetickou strukturu celé populace. Walter et al. (2016) ukazali, Ze semena rostlin vystavenych
stresu (simulace extrémnich projevll pocasi: sucho a silné srazky) kli¢ila diive. Predmétem
vyzkumu byly dva vytrvalé druhy (Genista tinctoria, Calluna vulgaris), pro které muze byt
transgeneracni plasticita vyjimecné dilezita, vzhledem k jejich pomalejsi evoluci zptisobené delsi
generacni dobou. V neposledni rfadé mohou mit epigenetické modifikace vliv na rychlost
rekombinaci ¢i mutacni rychlost a trvale ovlivnit variabilitu a fitness populace (Franks and

Hoffmann 2012).

1.4. Adaptivni evoluce

Evoluce oznacuje proces, pri kterém se méni frekvence alel v genofondu populace. Tyto zmény
mohou byt adaptivni, mohou zvysSovat Zivotaschopnost ¢i reprodukéni dspéch jedinct. Hlavnimi
predpoklady pro adaptivni evoluci jsou dostatecné silny selek¢ni tlak plsobici jednim smérem a

geneticka variabilita, umoznujici vybér vyhodnych alel (Franks et al. 2014). Klimaticka zména

miZe predstavovat selek¢ni faktor, nicméné evolucni potencial druhu zavisi na mnoha dalsich
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okolnostech. Adaptace je vysledkem souhry prirodniho vybéru, genového toku, genetického driftu
a mutaci. Tyto procesy jsou navic ovlivnény demografif a vlastnostmi konkrétniho druhu (Davis

etal. 2005).

Fenotypové znaky organismu jsou vysledkem slozitého systému gent, jejich regulatort,
transkrip¢nich faktorti a proteinti. Dosud nevime, zda evoluce ve znacich asociovanych s klimatem
probiha na genech s malym uc¢inkem nebo na kli¢ovych regula¢nich genech. Zmény spojené se
zménou klimatu se mohou projevit i v alternativnim sestfihu RNA transkriptu, v transkrip¢nich

faktorech ¢i pfi posttranskripénich dpravach (Franks and Hoffmann 2012).

Pii zméné klimatu muze k vytvoreni adaptaci dojit dvéma cestami. V pozadi prirodniho vybéru
muze byt stres a zhorsujici se podminky prostiedi, nebo naopak moznost vyuzit vyhody plynouci
z klimatické zmény, napiiklad prodlouzenou vegetacni sezénu. Stresujici prostredi selektuje
predevsim odolné jedince schopné prezit suboptimadlni podminky. Adaptace v tomto smyslu
mohou byt $irsi fyziologicka tolerance ¢i rizné mechanismy avoidance stresu. Druhou moznosti
ptfed nevhodnymi podminkami. Pro nékteré druhy rostlin prinese klimatickd zména moZnost
roz$ifeni arealu do oblasti, kde byly diive nizké teploty limitujicim faktorem. Del$i vegetatni doba
umozni nékterym druh@im prodlouZit reprodukéni obdobi nebo vice investovat do vegetativniho
paradoxné prinésti vétsi riziko poSkozeni mrazem. V okoli vyzkumné stanice ve Skalistych horach
(Rocky Mountain Biological Laboratory) nastava vlivem oteplovani k ¢asnéjsimu tani snéhové
pokryvKy. To je pro mnoho rostlin signalem k zapoceti ristu. Rostliny, které vykvetou drive, maji
moznost vyuzit del$i vegetatni sezony, nicméné jejich kvéty a pupeny jsou vystaveny vétSimu
riziku poskozeni Cervnovymi mrazy, k nimz dochazi s postupujici klimatickou zménou casteéji.
Klimaticka zména v této lokalité tedy miZe vést k vyvoji vy$$i mrazové odolnosti pri ¢asném

kveteni, nebo i k pozdéjSimu kveteni navzdory dels$i vegetacni dobé (Inouye 2008).

V aridnich oblastech Jizni Kalifornie nastava opét jina situace. Vegetacni doba tam sice zac¢ina
diive na jare diky vy$Sim teplotam, ale je ukoncena v pozdnim lété nedostatkem srazek. Na
nedostatek vody mohou rostliny reagovat vytvorenim toleranc¢nich mechanismt, nebo tnikem
pfed suchem neboli aviodanci. Tolerance niZ$i dostupnosti vody spociva kuprikladu v
efektivnéjSim vodnim hospodareni rostliny. Prikladem avoidance je posunuti Zivotniho cyklu
nebo nékterych jeho fazi do obdobi s dostatkem vodnich srazek (Franks, Sim and Weis 2007).
Adaptace ve smyslu tniku pred suchem v reprodukeni fazi vyvoje byla prokazana u jednoleté
rostliny Brassica rapa (Franks 2011). Pri porovnani fenologie populaci pochazejicich z odlisnych
generaci (pred a po obdobi nékolikaletého sucha) byl zjiStén rozdil v nacasovani kveteni 1,9 dne

na sussi lokalité a dokonce 8,6 dne na vlh¢i lokalité. Mladsi generace se zkuSenosti s nedostatkem
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srazek na konci vegetacni doby kvetla oproti starsi generaci diive a byla tak schopna dokon¢it

reprodukéni cyklus pri zkracené vegetatni dobé.

Vys$si teploty, zmény v dostupnosti vody, Castéjsi vyskyt extrémnich projevii pocasi ¢i pozart a
vysSi koncentrace CO; jsou primymi efekty zmény klimatu, které na rostliny plsobi. V ramci
ekosystému se ovSem vytvoii i mnoho neprimych vliv{, napriklad dojde ke zménam v biotickych
interakcich. Zmény ve sloZeni spoleCenstev mohou vyvolat tlak na vy$$i kompetitivni schopnosti,
vy$si resistenci k parazittim, nebo na druhé strané ke zméné hostitele parazitického organismu

(Franks and Hoffmann 2012).

1.4.1. Genovy tok a geneticka diverzita

Genovy tok je klicovym mechanismem udrZovani genetické diverzity, kterd je zakladnim
predpokladem pro evoluci. Miize byt zprostiedkovan transportem semen a pylu nebo hybridizaci.
K prenosu alel nedochazi pouze v prostoru nybrz i v ¢ase, diky dormanci semen nebo riznému
prrezivani jedinci. Genovy tok mezi populacemi mtze usnadnit adaptaci pti globalnim oteplovani
prinosem preadaptovanych alel z teplejsich oblasti. Tuto vyhodu maji pouze subpopulace na
expandujicim okraji arealu, na opa¢ném okraji mize genovy tok z centra populace plisobit
maladaptivné. Teoreticky mtize adaptivni evoluce drzet tempo s klimatickou zménou, dokud bude
v populaci dostatek genetické variability (Anderson et al. 2012b). Nicméné tok geni je v dnesni
fragmentované krajiné znac¢né narusSen. Silny selek¢ni tlak mtze v kratké dobé vycerpat
genetickou diverzitu, a jakmile nebude mozny ptinos preadaptovanych alel nebo nebude vznikat
mutacemi dostatek alel novych, populace ztrati schopnost adaptace. Nizka genetickd variabilita je
také spojena s nizsi odolnosti k jinym disturbancim a strestim, kupiikladu k napadeni $ktidci nebo

patogeny (Jump and Penuelas 2005, Davis et al. 2005).

Skutecnost, Ze pri silném selekénim tlaku muiize dojit k rychlé ztraté genetické variability, ¢imz se
snizi evolucni potencial druhu, byla potvrzena pri experimentu s Ipomoea purpurea (Kuester et al.
2016). Tento polni plevel je do jisté miry resistentni viac¢i glyfosatu, v dnesni dobé
nejrozsirenéjSimu herbicidnimu prostfedku. Z porovnani dvou casové oddélenych vzorkil
vyplynulo, Ze béhem deviti let doSlo k mirnému nartstu odolnosti vii¢i glyfosatu, ktery je stale
proti polnim plevelim pouzivan. Zaroven se ale vyrazné snizila geneticka diverzita sledované

populace (Kuester et al. 2016).

DileZitost genového toku z teplejSich casti arealu potvrdil experiment s Arabidopsis thaliana
(Wilczek et al. 2014). Autori experimentu pouzili skladovana semena a testovali zdatnost rtizné
starych genotyptl v soucasnych podminkach. Zjistili, Ze ve vétsSiné lokalit napric¢ kontinentem l1épe

prosperovaly rostliny ptivodem z teplejsich oblasti nez rostliny, které pochazely z dané oblasti.



Lokalni genotypy nebyly nadale uUspésné. Otazkou zlistava, jak se zmeéné prizplsobi jizni

subpopulace nachazejici se u hranice teplotni tolerance druhu (Wilczek et al. 2014).

Ani v populacich s omezenou genetickou diverzitou ale neni adaptivni evoluce nemoZng, jak
dokladaji ispésné expanze a invaze nékterych neptivodnich druht rostlin. Zakladatelské populace
jsou Casto malé, plisobi na né riizné selekcni tlaky a vétSinou nemohou cerpat vyhodné alely ze
sousednich populaci prostiednictvim genového toku. Nizka neutralni geneticka diverzita nemusi
nutné znamenat i nedostate¢nou funkéni diverzitu, klicové ekologické znaky byvaji malo
variabilni i v populacich s vysokou neutralni diverzitou (Moran and Alexander 2014). Bottleneck
uddlost mize vést k oCisténi genofondu od Skodlivych recesivnich alel a naslednému zvyseni
fitness populace (Facon et al. 2011) a také k obnoveni aditivni genetické variability (Prentis et al.

2008).

1.4.2. Evoluce ve vice znacich a evoluc¢ni omezeni

Vlastnosti organismt obvykle nejsou uré¢ovany monogenné, tedy jednim genem, nybrz polygenné.
Pro evoluci jednoho znaku jsou nutné zmény v ramci mnoha genti s malym uc¢inkem. Mezi
jednotlivymi geny mohou existovat interakce, které zpomali proces adaptace. Ptirodni vybér
navic piisobi komplexné na Siroky soubor znakd, které se nevyviji samostatné a nezavisle (Aitken
et al. 2008). Negativni ucinky antagonistickych korelaci mezi znaky byly demonstrovany
napriklad pfi ptesazovacich pokusech s Chamaecrista fasciculata. 0dhadovana rychlost adaptace
neplivodnich populaci byla navzdory vysoké genetické diverzité a heritabilité selektovanych
znakl velmi nizka (Etterson and Shaw 2001). Naopak pozitivni genetické korelace ve shodé s
pusobici selekci mohou proces adaptace uspisit (Reed et al. 2011). Pleiotropie gent je dalsi
moznou prekazkou adaptace. Nékteré geny ovliviiuji vice fenotypovych projevii, které mohou
riznym zpusobem ovliviiovat fitness jedince, napriklad jsou-li Ucastniky dulezitych trade-off

(Aitken et al. 2008).

Soucasna environmentalni zména nezahrnuje pouze zménu klimatu, ale také fragmentaci krajiny
a zmény v jejim vyuzivani, znecisténi Zivotniho prostredi, introdukce neptivodnich druht a
nadmérné vyuzivani zdroji lidmi (Matesanz et al. 2010). Je moZzné, Ze jednotlivé slozky globalni
zmény nebo i jednotlivé aspekty zmény klimatu vyvolaji selek¢ni tlaky, které budou na fenotyp
jedince ptsobit protichtidné. Vyhodna zména jednim smérem tak miize byt maladaptivni vici
jinému selek¢nimu tlaku. Posun klimatického optima bude pravdépodobné favorizovat jedince,
jejichZ potomci se budou schopni rozsitit z ptivodniho stanovisté na nové stanovisté s priznivym
klimatem. Vétsi schopnost disperze proto muze byt vyhodou. Na druhou stranu fragmentace
krajiny vyrazné snizuje pravdépodobnost uspésného uchyceni a mize tak pasobit naopak ve

prospéch malo disperznich jedincti (Moran and Alexander 2014).



1.4.3. Lokalni adaptace

U mnoha rostlinnych druhi byla nalezena variabilita ve fyziologickych, fenologickych a fitness
urcujicich znacich korelujici s gradientem klimatickych podminek (Davis et al. 2005). Adaptivni
rozriznéni umoznuje jedincim nejlépe vyuZzivat zdroje dostupné v daném prostiedi (Jump and
Penuelas 2005, Jump et al. 2006). Existence lokadlnich adaptaci ddva nadéji, Ze stejné jako se
populace v minulosti prizptsobily podminkdm nové kolonizovaného stanovisté, které byly
odlisSné od podminek stanovisté zdrojové populace, mohly by se i nyni prizplisobit zméné
podminek v souvislosti se zménou klimatu (Davis et al. 2005). Klicovou silou pti vytvareni
lokalnich adaptaci je smérovana selekce ve prospéch fenotypt, které jsou uzptsobené pravé na
podminky v daném habitatu. Samotna geneticka diferenciace mezi subpopulacemi nemusi v
principu znamenat lokalni adaptaci, je-li vytvorena jinymi procesy, kuptikladu genetickym
driftem nebo evoluci ve znacich nesouvisejicich s podminkami prosttedi (Kawecki and Ebert

2004).

Lokalni genotypy mivaji ve svém habitatu oproti genotyptim plivodem z jinych stanovist v
priméru vyssi fitness. To je vysledkem odlisnych selek¢nich tlakd, které piisobi v raznych
prostiredich. Nicméné v rozporu s plisobenim téchto smérovanych selek¢énich tlakii mize byt
genovy tok v ramci metapopulace, ktery vede spiSe ke genetické homogenizaci. Omezeny genovy
tok je proto prerekvizitou pro vznik lokalni adaptace. Dalsim predpokladem je, Ze neexistuje
jediny nadiazeny genotyp uspésny ve vSech typech prostiedi. To mize byt napriklad vysledkem
antagonistické pleiotropie genti, kdy maji urcité alely opacnych vliv na fitness v rtznych

podminkach (Kawecki and Ebert 2004).

Pifihodnymi podminkami pro vznik lokalnich adaptaci jsou omezena disperze a prostorova
heterogenita v ramci aredlu. Naopak pokud jsou podminky proménlivé v ¢ase a méni se smér
selekenich tlakd, jsou zvyhodnéni spise generalisté. Také proménliva kvalita a dostupnost zdrojt
plsobi proti lokalni adaptaci tim, Ze zvyhodnuje jedince s lepsi schopnosti disperze. Vyznamnym
mechanismem, kterym rostliny reaguji na promeénlivost prostiedi, je fenotypova plasticita.
Teoreticky by se mohl vyvinout genotyp s velkou adaptivni plasticitou, ktery by byl schopen
vytvorit vhodny fenotyp v kazdém prostredi. Existence lokalnich adaptaci je dokladem, Ze v
mnoha pripadech k tomu nedoslo, ziejmé i kvili ptili§ vysokym ndkladiim na udrzovani tak

extrémni plasticity (Kawecki and Ebert 2004).

Pro vyzkum prizplisobeni rostlin na prostorovou variabilitu prostiedi se pouZivaji presazovaci
pokusy (transplant experiments nebo provenance trials), pti kterych se zjistuje zdatnost a fenotyp
jedincta v rtznych prostiredich s ohledem na jejich ptivod (Franks et al. 2014). Obecné plati, Ze

rostliny nejlépe prospivaji v podminkach, které jsou nejpodobnéjsi jejich zdrojové lokalité. Se
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zvySujici se odliSnosti prostiredi klesa rychlost ristu jedince, fekundita a prezivani (Davis et al.
2005). Pomoci presazovacich pokust byly v mnoha pripadech prokazany adaptace rostlin na
rizné podminky podél latitudinalniho i altitudindlniho gradientu. Rozdilné mikroklimatické
podminKky v rtiznych nadmorskych vyskach ¢i zemépisnych sirkach v ramci arealu druhu mohou

simulovat globalni oteplovani nebo jiné dlisledky zmény klimatu (De Frenne et al. 2013a).

De Frenne et al. (2011) se zamérili na vliv teploty na fenologii, riist a rozmnozovani dvou
rostlinnych druhti typickych pro lesni podrost. Zkoumané druhy (jarni bylina Anemone nemorosa
a pozdéji kvetouci trava Milium effusum) jsou spiSe pomali kolonizatori, a proto muze byt adaptace
zasadni pro jejich preziti pti globalnim oteplovani. Rostliny byly presazeny z nékolika lokalit podél
latitudinalniho gradientu napti¢ Evropou do tfi vyzkumnych zahrad. Vedle toho byla u A.
nemorosa provedena simulace oteplovani v otevirenych komorach (OTC, open top chambers). Bylo
zjiSténo, Ze nejlépe prospivaly ty rostliny, které byly presazeny do blizkosti své ptivodni lokality,
coz ukazuje na lokalni adaptaci. Rostliny z teplejsich oblasti klicily a kvetly drive nez severnéjsi
teplotdm v komorach kvetly ¢asnéji, je tedy pravdépodobné, Ze fenologie obou druhii reaguje
plasticky na teplotu prostiredi. U A. nemorosa byl zaznamenan vétsi rist a reprodukeni uspéch ve
vyssich teplotach pri presazovacich pokusech i pri simulovaném oteplovani. Naopak prezivani
jedinct M. effusum bylo nizsi v teplejSich oblastech, pravdépodobné vlivem nedostatku svétla pod
hust$im stromovym zapojem. Ackoliv u obou druhi existuji lokalni adaptace a plasticita ve
funk¢nich znacich, nenti jisté, zda budou schopné se prizptisobit soucasné rychlé klimatické zméné,
jeji disledky navic mohou byt pro oba druhy odlisné. Prestoze lesni podrost miiZze zlistat po
urcitou dobu ochranén pied vyraznéjsim zvySovanim teplot diky specifickym mikroklimatickym
podminkam pod korunami stromt (De Frenne et al. 2013b), vyznamnéj$im problémem miiZe byt
nesoulad mezi Zivotnimi cykly lesnich bylin a stromi plynouci z fenologickych zmén (De Frenne

etal. 2011).

1.4.4. Rychla adaptace

Dnesni distribuce druhti na planeté a jejich vlastnosti jsou vysledkem sta tisict let evoluce, ktera
byla mimo jiné pohanéna zménami klimatu (Shaw and Etterson 2012). Ale protoze je evoluce
Casto povaZovana za velmi pozvolny proces, miize se zdat, Ze odpovédi na rychlou klimatickou
zménu nemulze byt adaptace ve smyslu zmén v genofondu populace, nybrZ persistence v
ptvodnich mezich tolerance. To by znamenalo migraci udrzujici populaci ve fenotypickém
optimu, piipadné extinkci. Pribyva ovSem diikazii o tom, Ze jsou rostliny schopné se adaptovat na
nové podminky béhem vyrazné kratsich casovych usek, stromy béhem stoleti a byliny dokonce
béhem desetileti. Adaptivni evoluce se v Zadném pripadé nevylucuje s dalSimi mechanismy.

Evoluce probiha na urovni druhu ¢i populace, fenotypova plasticita se projevuje na tirovni jedince
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a oba mechanismy spolu navic interaguji. Rychlost adaptace a mira plasticity fenotypu také udava
rychlost a ispéSnost obsazovani novych stanovist pfi migraci, stejné tak jako pravdépodobnost

udrzeni se na stanovistich ptivodnich (Davis et al. 2005).

V novych podminkach nemusi byt vlastnosti organismu nadéle vyhodné. Pfirodni vybér pak
zvyhodiiuje jedince s urcitymi extrémnimi fenotypy, ktef'i predavaji tyto vlastnosti ispésné svym
potomklim. Zpocatku populace hiife prospiva, snizi se jeji denzita a fekundita. Pokud dojde k
prekroceni Kkritické dolni hranice drive, nez se piizplisobi novym podminkdam nebo se piesune na
nové stanovisté, populace vymre. Velmi dtleZzitou roli hraje demografie populace: jeji velikost,
hustota a kontakt s dalS$imi populacemi. NejohroZenéjSimi skupinami jsou proto druhy s malo

pocetnymi populacemi a limitovanou disperzi (Reed et al. 2011).

O rychlé adaptaci se Casto hovoii v souvislosti s invaznimi rostlinami. Existuji diikazy o tom, Ze se
adaptace na podminky invadovaného prostiedi mohou vytvotit uz po 25 generacich (Moran and
Alexander 2014). Druhy introdukované do novych oblasti jsou obvykle vystaveny podminkam
odlisnym od jejich ptivodniho arealu. To zahrnuje odlisné klimatické podminky, biotické interakce
a nové moznosti migrace. Pisobeni novych stresorti a selek¢nich tlakii mize vyustit v adaptivni
evoluci, diky které dojde k uchyceni a expanzi. Druhy zavleCené na nova uzemi se nachazeji do
jisté miry v podobné situaci jako druhy vystavené rychlé klimatické zméné (Prentis et al. 2008).
Castym jevem v popula¢ni dynamice invaznich druhf je lag fdze, tedy ¢asovy tisek mezi prvotni
kolonizaci a strmym rlistem populace. BEhem tohoto obdobi se zfejmé vyviji adaptace na nové
prostredi (Sakai et al. 2001). Prerekvizitou pro adaptivni evoluci je dostatek relevantni genetické
variability, ktera vSak muze v nepocetné zakladatelské populaci chybét. Stejné tak mohou druhy
vystavené klimatické zméné prijit o cast své genetické diverzity kvili silnému selek¢nimu tlaku.
Invazni rostliny mohou ziskat vyhodu oproti ptivodnim druhim diky hybridizaci. Hybridi
disponuji novymi vyhodnymi alelami, nebo v procesu rekombinace dojde k utvoreni nové uspésné
kombinace znakd. I pti adaptaci na zménu klimatu mohou rostliny profitovat z hybridizace, ke

které navic mtize dochazet castéji v diisledku migraci (Aitken et al. 2008).

Nékteré druhové vlastnosti mohou prispét k rychlejsi adaptaci na nové podminky. Populace
rostlin s kratkou generacni dobou se rychleji obménuji a maji tedy vice prostoru reagovat na
ménici se klima. Na druhou stranu se u nich mohou drive projevit nasledky ztraty fitness.
Cizosprasné rostliny by mohly mit vyhodu diky vys$si genetické variabilité, vyraznéjsimu
genovému toku a genetické rekombinaci (Anderson et al. 2012b). Nicméné v literarni reSersi
zamérené na vliv zplisobu rozmnoZovani na miru lokadlni adaptace nebyl nalezen rozdil mezi
samosprasnymi a cizosprasnymi rostlinami (Hereford 2010). Navic hmyzem opylované rostliny

jsou ohroZeny ubytkem opylovaci. Pri migraci bude pravdépodobné nejdiilezitéjsi migrace na
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dlouhé vzdalenosti. NejenZe umozni rychlejsi posun arealu, ale miZe byt i jedinou uspésnou

strategif ve fragmentované krajiné (Anderson et al. 2012b).

2. Metody studia

Pii zkoumani reakci rostlin na zménu klimatu se pouZzivaji nejriiznéjsi metody. Nékteré studie se
zabyvaji pouze ekologickymi nasledky zmény klimatu, jiné se zajimaji i o genetické zmény v
populacich. Jak se bude klima vyvijet v nasledujicich letech ¢i desitkach let mlzeme pouze
predpovidat s vyuzitim naSich znalosti o fungovani klimatického systému Zemé. 1 pii
predpovidani reakci jednotlivych rostlinnych druhti a potazmo vyvoje celého ekosystému Zemé
se musime spoléhat na znalosti z ekologie a genetiky populaci a na dosavadni pozorovani. Existuje
nékolik metod, které se zaméruji na rychlou adaptaci rostlin na ménici se klimatické podminky.

Ve druhé kapitole prace predstavuji jednotlivé postupy a pro ilustraci uvadim ptiklady.

2.1. Dlouhodobé studie v terénu

Nejjednodussi metodou je sledovani vyvoje konkrétnich rostlinnych populaci v prirodnim
prostiedi. Pozorované zmény ve fenotypu Ize porovnat se zaznamenanymi zménami klimatickych
podminek. Védci z coloradské védecké stanice Rocky Mountain Biological Laboratory (Anderson
et al. 2012a) zkoumali zmény ve fenologii kveteni horského vytrvalého druhu Boechera stricta.
Vyuzili dostupnych fytofenologickych zaznamu sahajicich az do roku 1973 a meteorologickych
dat o jarnich teplotach a tani snéhu. Zjistili, Ze béhem necelych 40 let doslo k posunu kveteni do
vysokohorskych ekosystémech vyrazné zavislé na nacasovani tani snéhu. Oblevou zacina
vegetacni sezéna a nesoulad kveteni s timto signalem miiZze zpisobit to, Ze rostlina zlstane

Vv

neopylena nebo nestihne dokoncit sviij reprodukeni cyklus (Inouye 2008). Vyssi teploty a
nicméné z pouhého monitorovani fenotypovych zmén nelze rozlisit, zda je pri¢inou pouze
fenotypova plasticita, nebo i evoluce (Franks et al. 2014). Experiment s rekombinantnimi
inbrednimi liniemi (RILs) Boechera stricta umoznil odhadnout, jestli a jak rychle by mohla evoluce
ve fenologii kveteni probihat. Bylo zjisténo, Ze za predpokladu trvajici smérované selekce a
konstantni heritability znaku by mélo dojit dokonce k vyraznéjSimu posunu nez pii observacéni
studii. V prirozenych podminkach ovSem sila a smér selekce i heritabilita kolisaji. Bylo vsak
ukazano, Ze se na sledované fenotypové zméné pravdépodobné podilely oba mechanismy:

fenotypova plasticita i evoluce (Anderson et al. 2012a).

13



2.2.Simulace zmény klimatu

Prirozené ekosystémy jsou velmi komplexni a je obtizné odlisit vlivy jednotlivych Ciniteld.
Plisobeni jednotlivych faktord nebo jejich kombinaci v ramci klimatické zmény (zvySené teploty,
vodni stres, zvySena koncentrace CO», délka vegetacni doby) lze zkoumat pti experimentalnich
simulacich. Je tak mozné identifikovat zmény zplisobené konkrétnim oSetfenim, nicméné je nutné
mit na paméti, Ze experimentalni prostfedi nikdy Uplné neodpovida prostfedi prirozenému

(Anderson et al. 2012b).

Aby ziskali vysledky co nejlépe odpovidajici skute¢nosti, provedli Ravenscroft et al. (2014)
simulaci zmény klimatu v prirozeném spolecenstvu vapencové louky. Vybrané plochy byly
vystaveny riznym teplotnim a srazkovym rezimim po dobu 20 let. Zména klimatickych podminek
neméla u vétSiny rezidentnich druhd po dobu experimentu za nasledek zmény v demografii a
abundanci, mozna diky adaptivni evoluci. Populace Plantago lanceolata z kontrolnich stanovist a
stanovist oSetfenych letnim suchem byly sebrany k dal§imu experimentu ve skleniku: porovnani
ve 24 znacich souvisejicich se schopnosti kompetice a tolerance a avoidance sucha. Ukazalo se, Ze
jedinci vystaveni vodnimu stresu investovali vice do reprodukce a diky tomu se mohli ispésné
rozmnozit i navzdory nedostatku vody. Naopak rostliny péstované v optimalnich podminkach
investovaly vice zdroji do vegetativniho riistu, coz podpoftilo jejich kompeti¢ni schopnosti.
Rostliny vykazovaly odlisné strategie i pokud byly péstovany v totoZnych podminkach, nejednalo
se tedy pouze o plastickou reakci, ale také o déditné zmény zptisobené odliSnymi podminkami
prostiedi. Vysledkem studie byl diikaz o lokalni adaptaci na nedostatek srazek, neni ale jisté, jestli
bude tato strategie GspéSnd v podminkach soucasné zmény klimatu (Ravenscroft et al. 2014,

Ravenscroft, Whitlock and Fridley 2015).

Podobny experiment byl proveden s mediteranni trvalkou Fumana thymifolia. Cast populace byla
vystavena vysSim teplotdm a suchu. Po Sesti letech byla provedena genomicka analyza prvni
generace potomkul, na které ptisobil selekéni tlak vyvolany simulovanou zménou Kklimatu.
Porovnani s kontrolnimi rostlinami odhalilo pét lokusd, jejichz divergence byla u rostlin s
manipulovanymi podminkami vyrazné vys$si. Tyto lokusy oznacuji ¢asti genomu potencialné
podrobené selekci. Na rozdil od vySe uvedené studie v tomto pripadé méla simulovana klimaticka
zména za nasledek i vyrazné snizeni uspésnosti kliceni rostlin a vedla k poklesu denzity populaci.
Vysledky experimentu sice potvrzuji existenci genetické variability, avSak tato variabilita je v
populacich pravdépodobné udrZovana mezirocnimi vykyvy v podminkich prostredi a neni
dostatecnd, pokud populace Celi dlouhodobému trendu oteplovani nebo ubyvani srazek (Jump et

al. 2008).
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2.3.Postupy s vyuzitim dendrochronologie

0dlisné klimatické podminky vedou ke genetické diferenciaci subpopulaci a vytvoreni lokalnich
adaptaci (Jump and Penuelas 2005). Méné toho vime o tom, jak rychle k diferenciaci dochazi.
Spojeni genetického skenovani a dendrologického datovani prinasi moZnost zkoumat vyvoj
genetické variability v Case bez nutnosti dlouhodobého experimentu. Pfi pouziti dalSich metod
variabilitu oproti celogenomovému priaméru a mohly byt cilem prirodniho vybéru. Podarilo se
napriklad prokazat znacnou diferenciaci v konkrétnim lokusu mezi jedinci Fagus sylvatica na
hornim a dolnim okraji vyskytu. Frekvence dominantni alely se zvySovala podél altitudinalniho
gradientu v souladu se snizujici se teplotou. Prokazalo se, Ze i soucasné oteplovani podnebi vede
ke snizeni frekvence této alely. Detekovatelné evolu¢ni zmény mohou vznikat stejnou rychlosti
jako dosavadni zména klimatu diky existujici genetické variabilité a alesponl po urcitou dobu

umoznit rostlinam vyrovnat se se zménami podminek (Jump et al. 2006).

Podat diikaz o existenci preadaptovanych alel v populacich a schopnosti rychlé adaptace u dievin
se podarilo i védeckému tymu Kelly et. al (2003). Jejich studie se zamérovala na genetickou
diferenciaci mezi riizné starymi jedinci z jedné populace Betula pendula. Provedli analyzu DNA
nahodné zvolenych jedinci a pomoci dendrochronologie urcili jejich vék. V celém souboru
zkoumanych rostlin odhalili dvé geneticky odlisSné skupiny, pricemz rozdéleni jedinct do skupin
se shodovalo s teplotnimi priméry v obdobi jejich kli¢eni. Skupiny oznacili jako cold-year a warm-
year genotypy. Meziro¢ni teplotni rozdily dosahovaly az 1 °C (Kelly et al. 2003), coz je zaroven
mira zmény pramérné globalni teploty, ke které uz doslo ve 20. stoleti v disledku zvySené

koncentrace CO; v atmosfére (IPCC 2018).

2.4. Resurrection experimenty

Velmi zajimavym a pomérné novym postupem je takzvany resurrection experiment. Spociva v
porovnani predkii a potomk urcité populace z jedné lokality s pouzitim propaguli ziskanych pred
a po zméné podminek prostredi, pripadné béhem této zmény. Jsou-li rostliny péstovany v
totoznych podminkach, lze zamitnout vliv prostiredi na fenotyp a detekovat pouze geneticky
podminéné rozdily mezi generacemi (Franks and Hoffmann 2012). Ve spojeni s populacni
genomikou je mozné pirimo odhadnout zmény ve frekvencich alel a najit diikazy o ptisobeni
selekce. Resurrection postup lze ovSem pouZit jen pro takové druhy, které lze dlouhodobé
udrzovat v dormantnim stavu, to jsou napiiklad modelové organismy Escherichia coli nebo

Daphnia nebo rostliny s dlouhodobé skladovatelnymi semeny (Franks, Hamann and Weis 2018).

Resurrection experimenty jsou vyjimecnym nastrojem pro sledovani mikroevolucnich procest v

prirodnich populacich rostlin, ke kterym dochazi béhem soucasné zmény klimatu. Ancestralni
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genotypy lze ziskat z plidni semenné banky nebo ze semennych bank vyzkumnych ustavi. Z
tohoto diivodu v soucasnosti vznikaji rizné iniciativy volajici po rozsirovani zasob skladovanych
semen. Prikladem miiZze byt projekt Baseline, ktery si klade za cil vytvorit zadsoby semen pro

resurrection experimenty na 50 let doptedu (Franks et al. 2008).

Ptedpokladem adaptivni evoluce je selek¢ni tlak plynouci z ménicich se podminek prostredi. Za
zménami v genetické strukture populace ale stoji i jiné procesy: geneticky drift, genovy tok a
mutageneze (Franks and Hoffmann 2012). Nékteré metody analyzy genomu piimo hledaji stopy
po selekci. Vyloucit geneticky drift jako klicovy faktor 1ze naptiklad pomoci Fst - Qst porovndni.
Principem této metody je srovnani divergence urcitého kvantitativniho znaku vici divergenci
neutralniho molekularniho markeru. Predpokladem je, Ze geneticky drift plisobi priblizné stejné
ve vSech castech genomu. Proto je-li odchylka v kvantitativnim znaku vét$i nez v selekéné
neutralnich oblastech, Ize se domnivat, Ze na danou oblast genomu ptsobila smérovana selekce
(Leinonen et al. 2013). Dalsi moZnosti jsou presazovaci pokusy, pri kterych jsou ancestralni a
descendentni rostliny péstovany v takovych podminkach, které v jednom piipadé simuluji
prostiedi star$i generace a v druhém piipadé prostiedi mlad$i generace. Porovnanim jejich
fitness lze ovérit, jestli ta ¢i ona generace opravdu lépe prospiva v podminkach, ze kterych pochazi

(Franks et al. 2018).

Dilezité je zajistit, aby genetické vzorky generaci, které mame k dispozici, prinasely co
nejpresnéjsi informaci o skutecném genofondu zdrojovych populaci. Je nutné mit dostate¢ny
pocet semen (obecné se doporucuje minimalné 30 jedincli z jedné generace) a to ze skutecné
nahodnych sbért. Idealné by se mély sbéry opakovat v priibéhu vegetacni sezony, jinak hrozi, ze
budou ve vzorku napriklad prevazovat Casné Ci pozdné plodici jedinci. V umélych semennych
bankach vybudovanych za tucelem vyzkumu, ochrany biodiversity ¢i Slechtitelstvi by méla byt
semena skladovana v takovych podminkach, které zaruc¢i minimalni vliv skladovani na jejich
kvalitu, semena nicméné ¢asem prirozené ztraci kli¢ivost. Diisledkem toho je takzvany invisible
franction problem: genotypy semen, ktera nevyklici, chybi v genetickém fondu pri experimentu.
Zkresleny vybér, v némz je zastoupeni genotypi jiné nez ve zdrojové populaci, mize vést k

mylnym zavérim o evolu¢nim vyvoji mezi generacemi (Franks etal. 2018).

Dal$im tuskalim jsou maternalni a environmentalni efekty, které mohou byt preneseny na
potomKy a odrazit se na jejich vlastnostech. K odstranéni téchto vlivi je vhodné zaradit jednu ci
vice refresher generaci péstovanych v kontrolovanych podminkach v zahradé ¢i ve skleniku a pro
samotny experiment tak pouzit semena rostlin, které se vyvijely ve stejném prostiedi (Franks et
al. 2018). Pro dodatec¢nou kontrolu je mozné béhem refresher generace vytvorit F1 hybridy predkt

a potomki. Pokud hybridni jedinci nevykazuji Zadné detekovatelné rozdily s ohledem na to, zda
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jejich matefska rostlina pochazi ze stars$i ¢i mlad$i generace, znamena to, Ze materndlni a

environmentalni efekty byly odstranény (Franks et al. 2007).

V souhrnu z roku 2018 (Franks et al. 2018) je uvedeno 12 resurrection experimentti s raznymi
kvetoucimi rostlinami. Ackoliv se nékteré studie mirné lisi ve svém designu, ve vSech pripadech
autori nalezli diikazy o rychlé evoluci v jednom ¢i vice studovanych znacich. Nejcastéji byla
zaznamenana evoluce ve fenologii, kterd byla zaroven mezi sledovanymi znaky nejcastéji
zastoupena. UvaZované priciny evolu¢nich zmén ve zkoumanych populacich byly velmi
riznorodé, nicméné Casto souvisely s antropogenni zménou prostiedi, proto je velmi zajimavé, ze
témeér vzdy se evoluce ukdzala byt adaptivni. Je ovSem nutné priznat, Ze tento zavér je jen v

nékterych pripadech podlozen pfimym testovanim, jindy je odvozen z obecnych teorii ekologie.

Resurrection experiment se semeny Brassica rapa (Franks et al. 2007), ktery je uZ zminén v
ptredchozi kapitole, se zabyval rychlou adaptaci v reakci na kolisani klimatickych podminek.
Hlavni otazkou autori bylo, zda se béhem nékolik let trvajiciho sucha vyvinuly v populaci tohoto
ptvodniho druhu adaptace ve smyslu tolerance nebo avoidance nedostatku vody. Byla pouzita
semena z generaci pied a po obdobi sucha. Po jedné refresher generaci byli predci i potomci
péstovani v totoznych podminkach ve skleniku. Rostliny se zkuSenosti se suchem vykvetly drive.
JelikoZ se nedostatek srazek projevoval predevsim v pozdnim 1été, tedy na konci vegetacni doby,
nabizi se vysvétleni, Ze drive kvetouci jedinci byli schopni dokoncit reprodukéni cyklus jesté pred
nastupem nepiiznivych podminek. Populace Brassica rapa, které obyvaji aridnéjsi oblasti, se
obecné vyvijeji rychleji a kvetou drive. Navic pti pokusech s manipulovanou délkou vegetacni
doby méli potomci v podminkach kratké vegetacni doby vyssi fitness neZ predci (Franks et al.
2007). Pri nasledném porovnani genomi ancestralnich a descendentnich jedincti se potvrdila
evoluce v mnoha genech vcetné téch, které souvisi s reakci na sucho a fenologii (Franks et al.

2016). Béhem sedmi let se rostliny adaptovaly na zkradcenou vegeta¢ni dobu (Franks et al. 2007).

Zajimava studie zabyvajici se rychlou adaptaci byla provedena v souvislosti s rekultivaci
prérijnich spoleCenstev. Predmétem vyzkumu byly dvé populace Chamaecrista fasciculata
zaloZené s pouzitim stejného postupu pred Sesti lety v ramci rekultivacniho experimentu.
Populace pochazely ze stejné semenné smési, ktera byla dosud k dispozici pro porovnani se
semeny soucasnych rostlin. Byl proveden vzajemny presazovaci pokus, pti kterém byly na obou
lokalitach (zkracené oznacCovanych Marshall a Lux) péstovany rostliny rezidentni, rostliny
pochazejici z druhé populace a ze zdrojové smési. Populace Marshall byla na svém domovském
stanovisti uspésnéjsi nez jeji predci, coZ ukazuje na lokalni adaptaci. U druhé populace nebyly
diikazy o adaptaci nalezeny. Ackoliv se lokality nachazeji nedaleko od sebe, mohou se lisit v

biotickych i abiotickych faktorech, které tak vedou k jinym selekénim tlakéim. Populace Lux byla

trvale mensi, vykazovala mensi ro¢ni prirGstky a mohla trpét nedostatkem potrebné genetické
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diverzity. Studie poukazuje na to, Ze se i jednotlivé populace stejného druhu vystavené podobnym

podminkam mohou liSit v evolu¢nim potencidlu (Magnoli 2020).

3. Diplomovy projekt

V rdmci svého diplomového projektu bych rdda zkoumala mozZnou evoluci horskych rostlin v
reakci na soucasnou zmeénu klimatu. Z genofondové zahrady Spravy KRNAP ve Vrchlabi jsme
ziskali semena 9 krkonosskych druhi rostlin (jmenovité Alchemilla fissa, Anemone narcissiflora,
Arnica montana, Gentiana cruciata, Gladiolus imbricatus, Luzula spicata, Saxifraga nivalis, Scabiosa
lucida, Veronica bellidioides), ktera lze pouZit pro resurrection experiment. Semena byla nakli¢ena
riznymi postupy zvolenymi podle predchozich testd klic¢ivosti (Zahradnikova and Harcarikova
2010, Zahradnikova and Harcarikova 2013) a poté piesazena do sadbovacl se substratem

napodobujicim ptirozené podminky.

0d vétsiny druhti mame k dispozici vzorky tii riznych generaci, pouze u Alchemilla fissa a Scabiosa
lucida mame vzorky jen ze dvou sbért, které pochazeji vzdy ze stejné lokality. V priaméru cini
rozdil ve staff nejmladsiho a nejstar$iho vzorku jednoho druhu 16,1 let. Franks et al. uvadi v
review resurrection experimenti (Franks et al. 2018) primérny generacni rozdil 19,8 let. Vdosud
provedenych pokusech pievazuji jednoleté druhy rostlin, u kterych lze ocekavat rychlejsi evoluc¢ni
odpovéd. V naSem pripadé se jedna o vytrvalé druhy, které zatim ve vyzkumech chybi, a bude
proto velmi zajimavé zjistit, jak reaguji na zménu klimatickych podminek. Jedind z uvedenych
studii se zabyvala adaptivni evoluci u vytrvalého druhu Beta vulgaris ssp. maritima béhem 20 let.
Byl prokazan adaptivni posun v nacasovani kveteni v reakci na zvysujici se teploty. U severnich

populaci navic doSlo ke sniZeni naroki na vernalizaci (Van Dijk and Hautekeete 2014).

Cilem mého diplomového projektu je zjistit, jestli u danych druhi doslo ke zménam vlastnosti a
jestli jsou tyto zmény adaptivni odpovédi na zménu klimatu. Mezi jednotlivymi vzorky, se kterymi
budu pracovat, je pomérné maly generacni rozdil a je tu velké riziko, Ze nebudou objeveny zadné
evolucni zmény jednoduse proto, Ze jejich vyvoj vyzZaduje vice generaci. To navic plati jesté vice
pro vytrvalé druhy. S ohledem na to nebude miij experiment zahrnovat refresher generaci, coz
ovSem zvySuje nebezpeci, Ze se na vlastnostech rostlin projevi nasledky rtzné dlouhého
skladovani a vysledky experimentu tim budou zkresleny. Na druhou stranu mohou
transgeneracni efekty u druhti s dlouhou generac¢ni dobou hrat zvlasté vyznamnou roli v adaptaci
na ménici se podminky prostredi (Walter et al. 2016). V pripadé, Ze se potvrdi fenotypové rozdily
mezi generacemi, bude jeSté nutné oveérit jejich souvislost s vyvojem klimatickych podminek na
dané lokalité a vyloucit, Ze byly zpilsobeny jinymi mechanismy neZ selekci. VétSina dikazl o
rychlé adaptaci v kontextu klimatické zmény se tyka fenologie, ktera je silné responsivni vici

environmentalnim signalim (Franks et al. 2014), nebo pozorované zmény nepiekracuji rozsah
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lokalnich adaptaci. To ale v budoucnu nemusi byt dostatecné pro odvraceni extinkce. Malo se vi o
tom, zda a jak rychle muze dojit k rozsitreni fyziologickych limitii na tirovni celého druhu (Moran
and Alexander 2014). Bylo by proto velice zajimavé zamérit se v experimentu na fyziologické
vlastnosti rostlin, naptiklad resistenci k rliznym extrémnim podminkdm, efektivitu vodniho
hospodareni nebo efektivitu fotosyntézy, a zjistit, zda doSlo k rozsifeni klimatické niky

studovanych druhd.
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Zaver

SouCasnd zména klimatu predstavuje bezprecedentni hrozbu pro globalni biodiverzitu i
ekosystémové sluzby. V reakci rostlin na zménu podminek prostredi se uplatiiuji mechanismy
ekologické, které zahrnuji migraci a fenotypovou plasticitu, a mechanismy evolu¢ni. Sou¢asna
klimaticka zména svou rychlosti a intenzitou spole¢né s dalSimi environmentalnimi dopady lidské
¢innosti patrné prevysi miru plasticity a rychlost migrace mnoha druhti, adaptivni evoluce pak
bude klicova pro jejich preziti. Pfi sledovani zmén fenotypu je c¢asto obtiZné rozlisit evoluc¢ni
zmény od plastickych. Resurrection experimenty to umoziuji a predstavuji tak vyjimec¢ny nastroj
pro studium soucasné evoluce. Ackoliv pribyva dlikazi o rychlé adaptaci rostlin béhem nékolika
generaci, zlistava otazkou, jak dlouho si populace udrzi adaptivni potencial a jestli je mozna
evoluce i ve fyziologickych vlastnostech, které urcuji hranice tolerance druhu. Studium téchto
procest je cenné nejen pro pochopeni zakladnich evolucnich otazek, ale i pro volbu nalezitych
ochranarskych postupi, jez by mohly zmirnit dopady klimatické zmény. BohuZel predpovidani
reakce ekosystémi na zménu klimatu je ztiZeno mimo jiné tim, Ze dostatecné nerozumime ani

klimatické zméné jako takové.
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