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ABSTRAKT

Sexualni polymorfismy ptedstavuji vyznamny fenomén v evoluci a rozmnozovani kvetoucich
rostlin. Jednim z typi sexualnich polymorfismii je gynodioecie, tedy jev, kdy rostlinny druh
tvotfi morfologicky a funk¢éné oboupohlavni, ale také samici rostliny. Exprese sexuality u obou
typt vSak miize byt ovlivnéna riznymi environmentalnimi faktory, a tak mtize dochazet ke
zmén¢ sexuality (z hermafroditii na samice a naopak). Tyto zmény jsou ¢asto velmi dynamické
a mizou mit vyznamny pozitivni, ale také negativni vliv na genetickou variabilitu a celkové
fitness dan¢ho druhu. Hlavni ndplni prace bude zpracovani reSerSe na dané téma, ktera bude
obsahovat kapitoly vénované sexualnim polymorfismim u kvetoucich rostlin, gynodioecii,
vlivu environmentalnich faktorti na labilitu sexualni exprese a jeji dopady na genetickou
variabilitu a celkové prezivani jednotlivych druhti. Dilezitou c¢asti bude také vyvozeni
potencialniho dopadu klimatickych zmén na fitness a pfezivani sexudlné polymorfnich druhii
rostlin. Teoretickd Cast prace se bude vénovat také modelovému druhu vybranému pro
navazujici magisterskou préci, konkrétné ptacinci trdvovitému (Stellaria graminea). Jedna se o
vytrvaly polyploidni druh obyvajici temperatni ¢ast Eurasie a Severni Ameriky, u kterého byly
zjistény dvé hlavni ploidni urovné (diploidni a tetraploidni) a pfitomnost jak hermafrodita, tak
1 samicich rostlin.

Kli¢ova slova: Stellaria graminea, sexualni polymorfismus, gynodioecie, klimaticka zména,
polyploidie

ABSTRACT

Sexual polymorphisms represent an essential phenomenon in the evolution and reproduction of
flowering plants. One of the types of sexual polymorphisms is gynodioecy, a phenomenon in
which a plant species forms morphologically and functionally hermaphrodite, but also female
individuals. However, the stability of sexuality expression of both types can be influenced by
environmental factors, what might, finally, lead to shifts in sexuality (from hermaphrodites to
females and vice versa). These changes are often very dynamic and can have a significant
positive but also negative effect on genetic variability and overall fitness of the species. The
main content of the work will be the elaboration of a research on the given topic which will
contain chapters focused on sexual polymorphisms in flowering plants, gynodioecy, the
influence of environmental factors on the lability of sexual expression and its effects on genetic
variability and overall survival of species. An important part will also be the inference of the
potential impact of climate change on fitness and survival of sexually polymorphic plant
species. The theoretical part of the work will also focus on the model species selected for
subsequent master's thesis, specifically Stellaria graminea. It is a perennial polyploid species
inhabiting the temperate part of Eurasia and North America, in which two main ploid levels
(diploid and tetraploid) and the presence of both hermaphrodites and female plants have been
found.
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1. Uvod

Bakalaiska prace predstavuje teoreticky rdmec na téma potencidlniho vlivu vzristu teploty
pfi soucasné klimatické zméné na posuny sexuality rostlin. Globdlni zména klimatu je
provazena zejména rostouci teplotou, coz ma vyznamny dopad na pfezivani drtivé vétSiny
organismt, a tedy pfimo i na biodiverzitu. Reakce cévnatych rostlin na globalni zmény klimatu
mohou byt, tak jako u jinych skupin organismi, velice riznorodé Citajic vymirani, migraci a
dalsi. To, jak na tyto zmény rostlinné¢ druhy reaguji z pohledu rozmozovani zatim neni
uspokojivé prozkoumano, proto se chci ve své préaci timto tématem zabyvat a zhodnotit
dosavadni poznatky a vyhody, poptipadé nevyhody téchto posunt, a to specialné u sexudlné
polymorfnich rostlin. Zaroven budu rozebirat a diskutovat asociace mezi celogenomovou
duplikaci (polyploidie) a zménou sexuality téchto rostlin rovnéz v kontextu teplotnich zmén.

V evoluci kvetoucich rostlin doslo k vyvoji a diferenciaci kvétu hermafroditniho nesouciho
obé pohlavi, ale nésledn¢ také k oddéleni jednotlivych pohlavi do samostatnych kvéti
(monoecie) a posléze i1 ke vzniku rostlin s oddélenym pohlavim (dioecie). Tim vznikl prostor
pro evoluci celé¢ fady sexudlnich polymorfisml. Jednim ze sexudlnich polymorfismi je
gynodioecie, tedy jev, kdy se v populaci vyskytuji morfologicky a funkéné hermafroditni a
zaroven samici jedinci téhoz druhu. Jedna se o stabilni systém, ktery je zaroven povaZovén za
pfechod z hermafroditismu ke dvoudomosti. Pfechodnym systémem mezi hermafroditismem a
gynodioecii je gynomonoecie, coZ je fenomén, kdy se na jednom jedinci vyskytuji samici a
hermafroditni kvéty zaroven. Gynodioeticky systém miize reagovat na riizné environmentalni
faktory, pfiemz teplota je jednim znejvyznamnéjSich faktorti, ktery expresi sexuality
ovliviiyje. Zmény sexuality mohou nasledné ovliviiovat genetickou variabilitu a fitness druhu.

Polyploidie méla vyznamny podil na evoluci a diverzifikaci rostlin a jeji podil na
sympatrické speciaci je dobfe zndm. VysSi ploidni Grovné maji zpravidla vyssi schopnost
adaptace nez diploidni jedinci a mohou tim padem sndze kolonizovat nova stanoviste.
Polyploidie i gynodioecie tak mohou spole¢né piinaset vyhody pro dany druh ve schopnosti
osidlovat novd mista. Otdzka, jestli polyploidie hraje néjakou roli pfi zmeénach sexuality u
nestabilnich sexualnich systémii jako je naptiklad gynomonoecie, zatim nebyla zodpovézena.

Modelovym druhem pro moji praci bude vytrvald autogamni bylina ptafinec travovity
(Stellaria graminea L.) z ¢eledi Caryophyllaceae. Ptacinec travovity je gynodioeticky druh, u
kterého byla vzacné nalezena 1 gynomonoetickd forma. U druhu byly zjiStény tfi ploidni urovné
(2n = 26, 39, 52), pticemz v Evropé€ je triploidni cytotyp zastoupen minoritné. Gynodioecie

byla prokazéna v doploidni i tetraploidni formé.



Hlavni néplni prace bude literarni reSerSe zamétrena na sexualni polymorfismy u cévnatych
rostlin v kontextu polyploidie a vlivu ekologickych faktorti, na zaklad¢é které se budu snazit
zesumarizovat vliv klimatickych zmén a rostouci teploty na piezivani gynodioetickych
polyploidnich druht, ktery piedstavim na modelovém druhu Stellaria graminea. Zpracovani
literarni reSerSe mi zaroven poskytne zaklad pro navazujici diplomovou praci, jejimz hlavnim
cilem bude pomoci experimentdlniho pozorovani zjistit skutecny vliv teploty na posuny

sexuality zkoumaného druhu.

2. Globalni zména klimatu a jeji dopady na biodiveriztu

Globalni zména klimatu je v poslednich desetiletich zplisobena zejména antropogenni
¢innosti (Folland et al. 2001). Dochazi k nariistu primérné teploty, coz s sebou pfinasi fadu
duasledkd, jako je naptiklad redistribuce srazek, zvySovani motské hladiny, acidifikace oceant,
naruSeni rovnovahy v ekosystému a ovlivnéni celé fady dalSich procest v pfirodé (Root et al.
2003; Cahill et al. 2013; Yanik a Aslan 2018).

Globalni zména klimatu s sebou nese 1 vyrazny dopad na biodiverzitu. Jednim z dopadi
je masivni vymirani druhti, na jehoz pokraji stojime (Dirzo a Raven 2003; Thomas et al. 2004;
Barnosky 2009). Vymirani mize byt zpiisobeno jednak piimo zvySenou teplotou, kterd je mimo
fyziologickou toleranci druhu (Deutsch et al. 2008; Huey et al. 2009), nebo miize mit teplota
vliv nepfimy. Nasledkem vyboceni z ekologického optima u Zivo¢ichi muze dochazet
napiiklad ke snizené aktivité ptes den, coZ vede k niZ§imu lovu potravy a nésledné sniZenému
fitness (Kearney et al. 2009). Z globalné&jsiho hlediska dochdzi vlivem klimatické zmé&ny kromé
vymirani druhti zarovei také k vyraznému naruseni interakce mezi organismy, tedy k naruSeni
konkurenénich ¢i predacnich vztahi (Suttle et al. 2007; Harley 2011). Naruseni ekologické
rovnovahy zptisobuje také celkovy pokles dostupnosti potravy (Pearce-Higgins et al. 2009). U
rostlin miize byt disledkem také ubytek nebo ztrata opylovaci, coz snizi reprodukei druhu,
ktery je na opylovacich zavisly (Memmott et al. 2007). Dale mliZze nartstat tlak ze strany
Tylianakis et al. 2008), coZ miiZe nasledné vést k vySsi nachylnosti k nemocem a celkovému
sniZeni zivotaschopnosti dané populce ¢i celého druhu (Rohn a Raffel 2010).

Zména teploty mize mit také vyznamny vliv na geograficky vyskyt druhu. Ve snaze
zachovat optimalni ekologickou niku mize dochazet k migraci druhii do severnéjSich oblasti
nebo posunu do vyssich nadmotskych vysek (Root et al. 2003). Vys§si zemépisné Sitky vykazuji
vétsi zmeénu teplot, proto druhy blize k polim Celi vyraznéjsi zmeéné prostiedi a musi se vice

pfizpusobovat (Sala et al. 2000; Root et al. 2003).



Rtzné zivocisné a rostlinné druhy, ale také mikroorganismy nejsou vii¢i zminénym
zméndm Uplné bezbranné. Mnohé z nich jsou schopny se na nové podminky alespon ¢aste¢né
adaptovat, pricemz adaptace mize byt bud’ prostorova, fenologicka (¢asova) nebo fyziologicka
(Bellard et al. 2012). Prostorova adaptace je praveé vyse zminény migracni posun, ktery zajistuje
podminky, na kter¢ je druh zvykly, zaroven vSak nedochazi k tak velkému posunu, aby se musel
ptizptisobovat napiiklad vyrazné jiné fotoperiodé (Visser 2008). Dalsim moznym
ptizptisobenim je adaptace ¢asova, kdy dochézi ke zméné procesti, které jsou fizeny teplotou.
Jedna se o denni ¢i sezonni rytmy jako je kveteni, dozravani a tvorba semen, kladeni vajec nebo
sezonni migrace (Root et al. 2003). V poslednich desetiletich doslo v rostlinné i1 zvifeci fisi
k posunu téchto procesi v priméru o 5,1 dne (Root et al. 2003). Schopnost takové adaptace je
pro dany druh vyhodna, v celkové ekologii vSak muze naruSovat napiiklad vztahy mezi
dravcem a kofisti nebo mezi opylovacem a rostlinou (Parmesan 2006). Posledni moznosti
ptizplisobeni se novym podminkdm je vlastni adaptace na nové podminky ve svém arealu
vyskytu bez migrace ¢i ¢asového posunu. To se déje diky ekologické plasticit¢, mize pak
dochazet k morfologickym zménam nebo zménam chovani (Bellard et al. 2012).

Pod migraéni posun miize byt také zahrnuto rozsifovani neptivodnich druhd, coz ma za
nasledek naruseni ekosystému introdukei invazivnich druhi (Ward a Masters 2007). Vyssi
koncentrace oxidu uhli¢itého v atmosféie a narist teploty mtze jejich rozsifovani pozitivné
ovliviiovat (Smith et al. 2000; Dukes 2002; Kriticos et al. 2003; Sandel a Dangremond 2012).
Neptvodni druhy pak mohou mit lepsi konkurenceschopnost, vétsi vzrist nebo u rostlin vyssi
pocet semen a tim leps$i reprodukci, coz je zvyhodnuje v kompetici s ptivodnim druhem (Sandel
a Dangremond 2012).

Zména teploty muze prokazatelné ovlivnit zmény sexuality jak u zivocicht, tak i u
rostlin. Opakované byl potvrzen vliv teploty na pomé&r pohlavi u druht zvifeci fiSe, pfi¢emz
determinace pohlavi teplotou se mezi obratlovci objevuje u plazil a ryb (Baroiller et al. 1999;
Valenzuela et al. 2003; Warner a Shine 2008). Zelvy, krokodyli, hatérie a jetérky jsou skupiny
plazi, u kterych dochazi k determinaci pohlavi az v embryondlnim vyvoji, a to pravé
v zavislosti na okolni teplot¢ v momenté daného vyvojového stadia (Janzen 1994). Posuny v
pohlavi u plazti indukované teplotnimi zménami vSak nesleduji jednotnou linii, ale jsou spi§
heterogenni, a to v zavislosti od konkrétni taxonomické skupiny. U gekoniho druhu
Eublepharis macularius (Blyth) byl pfi nizSich teplotach vyssi vyskyt samic a pii vysSich
hodnotach vyssi vyskyt samcii, nicméné pii piekroceni urcité teploty do extrémnich hodnot
vzrostla opét produkce samic (Viets et al. 1993). Harlow a Shine (1999) provedli experiment u
jiného druhu, kdy byla vajicka jestérky Chlamydosaurus kingii Gray pozorovana pod ¢tyfmi
teplotnimi reZimy a zjistili, ze samice se lihnou pfi teplotnich extrémech, zatimco samci se
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lihnou pfi stfednich hodnotach. U zelvy Chrysemys picta (Schneider) byla zjiSténa pozitivni
korelace vzrustajici teploty a po¢tu samic v populaci (Janzen 1994). Stejny trend byl ukézan i
u karety Eretmochelys imbricata L. (Kamel a Mrosovsky 2006).

Ryby, jejichz pohlavi je determinovano teplotou, na ni maji tii rizné odpovédi. Bud’
s rostouci teplotou roste podil samcu (Carassius carassius L.; Atlantic silverside L.) nebo
naopak s vyssi teplotou roste zastoupeni samic (Ictalurus punctatus Rafinesque; Oncorhynchus
nerka Walbaum), pfipadné roste zastoupeni samci v extrémnich teplotnich vykyvech
(Paralichthys olivaceus (Temminck & Schlegel); Paralichthys lethostigma D. S. Jordan & C.
H. Gilbert) (Baroiller et al. 1999; Ospina-Alvarez et al. 2008).

Oproti zvifeci fiSi jsou zatim posuny v sexualité rostlin v zavislosti na teplot¢ malo
prozkoumanym tématem a hovoifime spiSe o trendu. Nejedna se totiz o striktni determinaci
pohlavi, protoZe rostliny mohou vytvaret pfechodné formy kvétl, a to pfedevsim u sexualné
polymorfnich druhd. Experimentdln¢ to otestovali Horovitz a Galil (1972) na druhu
Hirschfeldia incana (L.) Lagr.-Foss. Pii nizké teploté se snizoval pocet samic¢ich kvét, 1ze tedy
predpokladat, ze pii vzrustajici teploté bude trend opa¢ny. Rizné trendy se zménami teplot
byly zjistény také naptiklad u druhG Plantago coronopus L. (Koelewijn a Damme 1996),
Petunia Juss. (Van Marrewijk 1969) ¢i Brassica napus L. subsp. Napus (Brassicaceae) (Burns

et al. 1991). Témto trendiim se budu vénovat podrobné&ji v kapitole o gynodioecii.

3. RozmnoZovani a vyvoj cévnatych rostlin

Pro ilustraci a lepsi pochopeni vlivu klimatickych zmén na sexualitu rostlin je nutné si na
zacatku definovat pojmy a zakladni aspekty spojené s rozmnozovanim rostlin. Rozmnozovani
je klicovy proces zajistujici preziti daného organismu zvySovanim poctu jedinct. U cévnatych
rostlin miiZze probihat dvéma zpiisoby, a to nepohlavné (vegetativné) a pohlavné (generativne)
(Richards 1997; Simpson 2006). Nepohlavni rozmnozovani je proces, kdy se z Zivotaschopné
¢asti jedné rostliny vyvine novy jedinec, ktery ma tim padem identickou DNA jako rodicovska
rostlina. Pohlavni rozmnoZovani je proces, pii kterém dochazi ke splynuti dvou gamet za vzniku
zygoty, ktera dava vzniknout novému jedinci. Takovy jedinec nese genetickou informaci
vzniklou kombinaci DNA obou rodi¢ovskych rostlin.

Cévnaté rostliny se primarné déli na dvé zakladni evolu¢ni linie, a to rostliny vytrusné a
semenné, které se zna¢né¢ odliSuji zplisobem sexudlniho rozmozovéni. U vytrusnych rostlin se
setkdvame s rozmnozovanim sporami. Semenné rostliny (Spermatofyta) se v pribehu evoluce
rozdelily opét na dvé monofyletické vétve — nahosemenné (Gymnospermae) a krytosemenné
(Angiospermae) rostliny (Akeroyd a Synge 1992; Simpson 2006). Gymnospermae jsou

vyvojove primitivnéjsi, zahrnuji vyhradné dieviny, jsou pifevazné anemogamni a nemaji kvétni
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obaly (Singh 2010). Orgéanem slouzicim k rozmnozovani je strobilus (SiStice), nikoli kvét.
Strobily jsou zpravidla jednopohlavné, coz znamend, ze samc¢i a samici reproduk¢ni organy
jsou od sebe izolované, a to bud’ v rdmci jednoho jedince (jednodomé) nebo dochazi k izolaci
pohlavi na dva riizné jedince (dvoudomé). Samici SiStice nese vajicko, které neni uzavieno v
plodolistu, jak je tomu u krytosemennych rostlin, ale lezi volné¢ na semenné Supiné
(megasporofylu). Sam¢i pohlavni orgén (ty¢inka) neni rozlisen na nitku a prasnik. Oplozeni u
nahosemenych rostlin je jednoduché, vaji¢ko pti dozrani vytvari tzv. polina¢ni kapku, na kterou
piimo dopadé pyl a nasledné zacina kli¢it v pylovou lacku. Jedna generativni buiika zanikd a
druha splyva s vajecnou bunkou za vzniku zygoty, kterd je vyzivovana haploidnim
endospermem (Vazquez-Lobo 2009; Singh 2010).

Krytosemenné rostliny (Angiospermae) jsou vyvojové nejpokrocilejsi a nejpocetnéjsi
skupinou semennych rostlin (Simpson 2006). Doslo u nich k tvorbé generativniho organu
kvétu, ktery nese reprodukcni organy rostliny. Plodolisty sriistaji v pestik, pfi¢emz vajicka jsou
ukryta v semeniku, a dochazi k diferenciaci ty¢inky na nitku a prasnik. Oplozeni je u
Angiospermae dvojité, kdy dochazi ke splynuti jedné samc¢i gamety s oosférou za vzniku zygoty
a nasledné embrya. Druhd samc¢i gameta splyva s centralnim jadrem zarode¢ného vaku za

vzniku triploidniho endospermu (Simpson 2006).

3.1. Sexualni rozmnozZovani

3.1.1. Samdi reprodukéni organ

Sam¢im reprodukénim orgénem je ty€inka, které sestava z nitky a praSniku. PraSnik je
rozdélen na synangia (prasné vacky), ve kterych se nachéazi mikrosporangia (prasna pouzdra),
kde se tvoii pylovéa zrna (mikrospory). Soubor vSech ty¢inek v kvétu tvoii tzv. androecium
(Simpson 2006). Pod svrchni pokozkou prasniku se nachazi vrstva zvand endothecium (Palmer
et al. 1992), jejiz buniky se vyrazné podili na procesu uvoliiovani pylovych zrn z prasniku. Pod
endotheciem se nachazi tzv. tapetum, coZ je vrstva metabolicky aktivnich buné¢k, kterd ma
vyzivovaci funkei pii vyvoji pylovych zrn. Cést bundk tapeta se zaroveti uklada na pylova zrna
ama podil na nasledné interakci pylového zrna s bliznou. Uvnitf praSniku se nachédzi sporogenni
bunky, které se mitoticky déli a davaji tak vzniknout mikrosporocytim, coz jsou matetské
buiiky pylovych zrn. Mikrosporocyty se nasledné déli, ¢imz vznikaji tzv. tetrddy haploidnich
pylovych zrn. Mitotickym délenim pak zacina proces pfemény mikrospory na mikrogametofyt.
Jadro pylového zrna se rozdé€li na dvé jadra, pficemz vétsi nich (vegetativni) obklopuje jadro

generativni.



3.1.2. Samici reprodukéni organ

Samic¢im reprodukénim organem krytosemennych rostlin je pestik, ktery se vyvinul
sristem plodolistl a souhrnné se nazyva gyneceum. Pestik se d€li na bliznu, ¢nélku a semenik.
V semeniku vznika jedno nebo vice vajicek (megasporangii) v misté placenty a dochazi zde ke
splynuti sam¢ich a samicich bunék za vzniku zygoty. Semenik pak piechédzi v ¢nélku, kterou
zakoncuje blizna, kterd obsahuje receptivni buiikky a ma lepkavy povrch s trichomy pro snazsi
zachyceni pylovych zrn. Vaji¢ko v semeniku je tvofeno vnitinim pletivem (nucellus) a dvéma
vajeCnymi obaly (integumenty). Na hornim konci nedochazi k Gplnému sriistu integumentt a
otvor mezi nimi se oznacuje jako otvor klovy (mikropyle). Pii diferenciaci vajicka dochazi v
nucellu ke wvzniku jedné builky, ktera déva vzniknout matefské bunice megaspory
(megasporocyt). V zavislosti na po¢tu megaspor, které davaji vzniknout megagametofytu,
rozliSujeme n€kolik typti megasporogenese, z nichz nejbeznéjsi je typ polygonum, kdy vyvoj

zarode¢ného vaku probihé pouze z jedné megaspory (Simpson 2006).

3.2. Opyleni a oplodnéni
3.2.1. Opyleni

Rostliny mohou byt autogamni (samosprasné) nebo allogamni (cizosprasné).
Autogamie je typ opylovani, kdy je rostlina opylovana vlastnim pylem, jinymi slovy pylova
zrna dopadaji na bliznu téhoZ kvétu a dochézi ke splynuti dvou gamet pochazejicich z jedné
rostliny (Singh 2010). Samosprasné rostliny nemusi ldkat opylovace, a proto neinvestuji tolik
energie do kvétl, zpravidla jsou kvéty mensi, méné vyrazné, produkuji méné pylu, nektaru a
ving (Darwin 1877; Richards 1997; Goodwillie et al. 2010). Vyhodou autogamie je nezavislost
rostliny na opylovacich, jistota dalsi reprodukce a moznost vytvoreni izolované populace. Je
pomérné béZna u druhd, které Ziji v extrémnich podminkéch, nebo napftiklad u pionyrskych
rostlin (kolonizujicich nové biotopy a prostiedi), kdy je pro rostliny vyhodnéjsi nebyt zavisly
na opylovacich a pfitomnosti dalSich jedinct stejného druhu (Simpson 2006; Wright et al.
2013). Velkou nevyhodou samoopyleni ale je, ze pii ném mize, vzhledem k nizké genetické
diverzité, dochéazet ke vzniku a fixaci Skodlivych genovych mutaci, coz nasledné¢ mutze vést k
nizké adaptabilité¢ v ménicim se prostiedi (Singh 2010; Wright et al. 2013).

Allogamie (cizosprasnost) je druhym zptisobem opyleni u rostlin. Jedna se o ptenos pylu
z kvétu jedné rostliny na druhou, pfi¢emz zajist'uje dostatecnou genetickou variabilitu potomkd.
Ptenos pylu z jednoho kvétu na druhy probihd rtiznymi zptsoby, jednoznacné nejbeéznéjsim
zpusobem je entomogamie, tedy prenos pylu hmyzem. Na druhém mist¢€ stoji opylovani vétrem

neboli anemogamie (Culley et al. 2002; Simpson 2019). V mensi mife jsou pak zastoupeny



naptiklad ornitogamie, chiropterogamie ¢i hydrogamie (Troll 1975; Stiles 1978; Ackerman
2000; Simpson 2006).

U cizosprasnych rostlin se vyvinuly zpisoby, jak se branit proti samoopyleni a naslednym
nezadoucim u¢inkim na Zivotaschopnost rostliny, o kterych jsem se zminila vyse. Jednim z
takovych mechanismii je proterogynie, tedy jev, kdy dochazi k dozravani samicich
reprodukénich orgént dfive nez samcich (Simpson 2006). Opacnym mechanismem je
proterandrie, kdy naopak dozravaji diive sam¢i reprodukeni organy (Simpson 2006). Za zminku
stoji také dalsi mechanismus, ktery vsak funguje na jiném principu. Jedna se o heterostylii, tedy
schopnost utvafreni kvéth s kratkymi a dlouhymi ¢nélkami a ty¢inkami, kde opyleni muze
prob&hnout jenom mezi ty¢inkami a pestiky stejné délky, a tedy pochézejicich z dvou odlisnych

rostlin (Ganders 1979; Barrett 1992; Simpson 2006).

3.2.2. Oplodnéni

Aby byl proces oplozeni uspésny, musi nejprve dojit ke spravné diferenciaci vajicka.
Prvnim krokem diferenciace je meiotické a nasledné mitotické déleni megasporocytu. Vznikaji
Ctyfi megaspory, z nichz tfi zanikaji a zbyld jedna megaspora se za¢ina vyvijet v zarode¢ny vak
(megagametofyt), pfiCemz soucasné se zafind vyvijet i vajecnd bunka (sami¢i gameta).
Nasledné dochazi n€kolikrat k mitoze, ¢imz vznikd osm haploidnich jader uvniti zarode¢ného
vaku. Na jedné stran¢ se ze tfi bunck vytvaii tzv. vajecny aparat. Je umistén blize otvoru
klovému a tvoii ho vajecnd buiika (oosféry) a dvé synergida. Naproti vajeénému aparatu se
nachazi také tfi bunky, oznaCované jako antipody. Zbyla dvé jadra ve stfedu zarodecného vaku
splyvaji za vzniku centralniho jadra zarode¢ného vaku (Simpson 2006).

Samotny proces oplozeni za¢ina po dopadu pylového zrna na bliznu, kde dochazi k jeho
hydrataci a pylové zrno zac¢ind kli¢it v pylovou lacku. V la¢ce zaroven dochazi k mitotickému
déleni generativni buiikky za vzniku dvou spermatickych bunék (gamet). Vegetativni buiika a
jeji aktivita jsou dulezité pro rist 1acky. Lacka pak vstupuje do vajicka otvorem klovym a jedna
spermatickd buiika se spojuje s diploidnim jadrem zarode¢ného vaku za vzniku triploidniho
endospermu a druhd splyne s vajecCnou buiikou, ¢imz vznika zygota a z ni nasledné embryo. Z

vajicka pak vznikd semeno a ze semeniku plod (Simpson 2006).

4. Sexualni polymorfismy

Pivodnim kvétem krytosemennych rostlin byl kvét monoklinicky, tedy oboupohlavny
(hermafroditni) (Simpson 2006). Oboupohlavny kvét ma, jak jiz ndzev napovida, ob€ pohlavi,
tedy samci i samici reprodukeni organy. Tento typ kvétu je doposud nejrozsitenéjsi, nicméne v

evoluci z néj byly odvozeny i typy dalsi. Nejvyraznéjsi evolu¢ni zménou bylo potlac¢eni jednoho
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ze dvou pohlavi v ramci kvétu a vzniku jednopohlavnich tedy diklinickych kvétt.
Jednopohlavné kvéty jsou dvojiho typu, dvoudomé (dioecie) a jednodomé (monoecie) (Renner
a Ricklefs 1995; Simpson 2006; Renner 2014). O jednodomé rostliny se jednd, pokud se na
jedné rostliné nachazi samci 1 sami¢i kvéty zaroven. V ptripad¢€, ze ale jedinec nese vSechny
kvéty stejného pohlavi, hovofime o rostlindch dvoudomych. Riizné prace uvadi rtzné
procentudlni zastoupeni dvoudomosti v krytosemennych rostlinach. Nejcastéji je uvadéno
zastoupeni v rozmezi 4—10 % druht krytosemennych rostlin s absolutné separovanym pohlavim
(Renner a Ricklefs 1995; Guttman a Charlesworth 1998; Vamosi et al. 2003; Vyskot a Hobza
2015). Dioecie je zaroven rozsifena zhruba ve 38 % celedich, coZ znamena, ze se v evoluci
vyvijela konvergentné, tedy vickrat nezavisle na sobé (Renner a Ricklefs 1995).

Dvoudomé jednopohlavné kvéty jsou jakési krajni body dokonalé evoluéni promény z kvéti
oboupohlavnych. K separaci pohlavi na jednotlivé rostliny doslo zdivodu zamezeni
piibuzenského kiizeni a eliminaci rizika reprodukcni neschopnosti vlivem inbredni deprese
(Simpson 2006; Spigler a Ashman 2012). Vedle faktoru genetiky vSak za fentypovymi projevy
dioecie stoji i nemén¢ vyznamné biologické a ekologické faktory (Charlesworth 1999). Lin et.
al (2019) na studovanych druzich v Taiwanu zjistili vyznamnou spojitost frekvence dioecie v
zavislosti na ekologickych faktorech jako je nadmotska vyska, teplota, aktivita opylovaci, ale
také typ biotopu. Dioetické druhy se vyskytovaly vice v nizinach, kde byly zaroven vyssi
teploty, a ubyvaly s rostouci nadmotskou vySkou (Lin et al. 2019). Nutno vSak podotknout, ze
ubytek s nadmotskou vyskou mliZe souviset také s ubytkem opylovach ve vyssich polohéch.
Vyznamny rozdil v zastoupeni dioetickych druhti byl zji§tén pfi porovnani lesnich a travnich
porostt. Dioetické druhy tvotily v praiméru 20,81 % druhti ptirozeného lesniho porostu, ale jen
2,56-4,26 % druhti travnich porostti (Lin et al. 2019). Vedle toho bylo také zjisténo, Ze pomérné
zastoupeni dioetickych druhti je obecné vyssi v tropickych oblastech (Bawa 1980). Tyto prace
dokazuji vyznamnou roli ekologickych faktorti ve vyvoji dioecie.

Ptechod k dioecii je zevolucniho hlediska plynulym procesem. Mezitim u nékterych
rostlinnych druhli mizeme nachézet riizné prechodné formy kvéth, co se tyce jejich sexuality,
a to jak z morfologického, tak i funkéniho pohledu. U kvetoucich rostlin oznacujeme za
sexudlni polymorfismus vSechny odchylky od piivodniho oboupohlavného (hermafroditniho)
kvétu.

Mezi zadkladni typy polymorfismi, kromé jiz zminéné dioecie, fadime gynodioecii,
androdioecii a trioecii. Tyto polymorfismy umoziiuji rostliné zvySovat genetickou variabilitu
diky jedincim s oddélenym pohlavim, ale zaroven zajistuji jistotu dals$i reprodukce za

neptiznivych podminek diky hermafroditnim jedinciim (Simpson 2006).



Nejbéznéjsim typem polymorfismu je gynodioecie. Jedna se o geneticky podminény jev,
kdy jeden druh tvoii kvéty oboupohlavné a zaroven samici, které jsou ale vzdy dvoudomé a
pohlavi jsou separovana na riznych jedincich (Charlesworth a Charlesworth 1978, Simpson
2006; Delph et al. 2007; Singh 2010). Gynodioecii se budu podrobnéji vénovat v dalSich
kapitolach.

Méné rozsitené jsou androdioetické druhy, které vytvari oboupohlavné a samci kvéty
izolované na jednotlivych rostlinach (Simpson 2006; Singh 2010). Mezi androdioetické druhy
patii naptiklad Datisca glomerata (C.Presl) Baill. z ¢eledi Datiscaceae (Wolf et al. 2001),
Schizopepon bryoniaefolius Maxim. z Celedi Cucurbitaceae (Akimoto et al. 1999) nebo
Mercurialis annua L. z ¢eledi Euphorbiaceae (Pannell 1997).

Dalsim typem polymorfismu je trioecie (Varga a Soulsbury 2020). Jedna se o stav, kdy u
jednoho druhu najdeme tfi funkéné i morfologicky odlisné typy kvétd na riznych jedincich.
Jednotlivé rostliny nesou jen sam¢i, jen samici nebo jen hermafroditni kvéty (Fleming et al.
1998; Olson a Antonovics 2000). Trioecii nalezneme napiiklad u kaktusu Pachycereus pringlei
(S. Watson) Britton et Rose z ¢eledi Cactaceae (Fleming et al. 1994) nebo u vrby Salix
myrsinifolia Salisb. z Celedi Salicaceae (Mirski et al. 2017).

5. Gynodioecie

V nasledujicich kapitolach se budu podrobnéji vénovat gynodioecii, genetickému ptivodu a
fenotypovym projeviim tohoto sexudlniho polymorfismu. Samostatné kapitoly budou také
vénovany sexudlni labilit¢ gynodioetického systému, konkrétn€ prechodnym sexualnim
formdm prechodu od gynodioecie k hermafroditismu (gynomonoecie), ale také
environmentalnim stresorim a faktortim, které posuny v sexualit¢ ovliviiuji. Jedna se o
komplexni problematiku, protoZze gynodioecie ma geneticky zaklad, zaroven jsou ale jeji
fenotypové projevy vyznamné ovlivnény environmentalnimi faktory, zejména pak teplotou, coz
je jeden z kli¢ovych aspektii této prace.

Gynodioecie je sexualni polymorfismus, kdy se u jednoho druhu vyskytuji morfologicky a
funk¢éné odlisni samici a oboupohlavni jedinci (Darwin 1877; Charlesworth a Charlesworth
1978; Delph et al. 2007). U krytosemennych rostlin se gynodioecie vyvinula konvergentn¢,
tedy nezavisle na sob¢€, u minimaln¢ 89 celedi a u vice nez 1100 druht (Godin a Demyanova
2013). Nov¢jsi prace uvadi, ze gynodioecie byla zjisténa u 1573 druhti a 97 Celedi (Godin 2020),
pocet objevenych gynodioetickych druhii tedy neustéle roste. Zminéna Cisla vSak ¢ini méné nez
1 % krytosemennych rostlin (Caruso et al. 2016). Uvadi se, Ze rostlinna populace je povazovana
za gynodioetickou, pokud se v ni vyskytuje 5 nebo vice % samicich jedincii (Valdeyron et al.

1973). Gynodioecie je v nejveétsi mife zastoupena v Celedi Lamiaceae a Caryophyllaceae, kde
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je vyskyt gynodioetickych druhii vysoky zejména v podceledi Silenoidea (Shykoff et al. 2003).
Godin a Deyanova (2013) uvadi, ze Celedi s nejvyssim poctem gynodioetickych druhl jsou
Caryophyllaceae (227), Lamiaceae (171) a Asteraceae (108). V novéjsi praci (Godin 2020) byl
publikovan novy seznam gynodioetickych druht, pfi¢emz co do poctu je stale nejvice druhti
v Celedich Caryophyllaceae (254) a Lamiaceae (251). Pomérny vyskyt zastoupeni gynodioecie
na celkovy pocet druhi v Celedi se vSak znacné 1isi. Nejvyssi podil gynodioecie ma Celed
Caprifoliaceae (11,4 %), na druhém misté je Celed’ Caryophyllaceae (10,3 %), ale vyse zminéna
Celed’ Lamiaceae ma procentudlni zastoupeni pouze 3,2 %, coz ji fadi na ¢tvrté misto. Tato Cisla
ale mohou byt vyrazné ovlivnéna celkovym poctem druhii v dané celedi. Nedavna
metaanalytickd studie (Caruso et al. 2016) zaméfend na asociace mezi gynodioecii a riznymi
biologickymi a ekologickymi faktormi prokdzala, ze gynodioecie je spojovdna zejména

s vytrvalymi bylinami mirného podnebi.

5.1. Fenotypové projevy a ontogeneze samicich pohlavnich organi u
gynodioecie

Samc¢i sterilita u krytosemennych rostlin je jev, kdy se v diisledku genetické predispozice
ty€inka netvofii, nebo neni schopna tvofit v prasniku pyl, ptipadné¢ dochazi k jeho nespravnému
vyvoji. Tim padem nedochazi k produkci funkéniho pylu schopného oplozeni (Schnable a Wise
1998). Fenotypové projevy samci sterility mohou byt razné, avSak nejvice viditelny
morfologicky znak samci sterility je kvét, kde chybi tyCinky nebo jsou zachovany rudimenty
tyCinek ¢i nitky bez prasnikd. Samci sterilitu 1ze rozdélit na strukturalni, sporogenni a funkéni
(Mishra et al. 2013). Strukturalni sam¢i sterilita se vaze k anomaliim u sam¢iho pohlavi, jako
je absence tyCinek, prasnikd nebo jejich degenerace (Gottschalk a Kaul 1974; Mishra et al.
2013). Sam¢i sterilita sporogenniho typu se projevuje tak, ze ty¢inky jsou vyvinuté, nicméné
neprodukuji pyl. Tteti typ, funkéni samci sterilita, vykazuje produkci zivotaschopného pylu,
nicméné ten kvili néjaké bariéte nemize slouzit k oplodnéni. Piikladem je naruseni otevirani
prasnikl (Mishra et al. 2013). Sterilité tyCinek predchdzi fada morfologickych zmén, které
zavisi na riznych faktorech. Jednim z klicovych faktorti jsou poruchy pii mikrosporogenezi
(Vyhnanek 2019). K vyskytu poruch dochazi ve tfech diilezitych stadiich, kterymi jsou naruSeni
ran¢ho redukéniho jaderného déleni, poruchy pii vytvareni tetrad haploidnich pylovych zrn a
pfi zrani mikrospor. Porucha pfi zrani mikrospor a nésledné pylovych zrn je zplisobena
degeneraci tapeta, které je klicové pro jejich vyvoj (Liu et al. 2018). Pokud dojde k vakuolizaci
a dozrévani vlastnich bunék tapeta diive, dojde diive i k rozpadu vrstvy a jejich rozptyleni, coz
bude mit za nasledek degeneraci reproduk¢nich bunék. Pred¢asny rozpad tapeta také naruSuje

aktivitu polysacharidu kalosy, protoze tapetum produkuje enzymy, které ho rozkladaji (Palmer

10



et al. 1992). Kalosa se vyskytuje v bunécnych sténach mikrosporocytii a v pocatecni fazi
spojuje pylova zrna k sobé (Votrubova 2010).

Fenotypové projevy sam¢i sterility jsou u gynodioetickych druhti riizné. Naptiklad, u druhu
Silene vulgaris (Moench) Garcke se projevuji tak, ze samci kvéty maji bud’ zmensené tyCinky,
nebo jsou pritomny pouze jejich rudimenty (Charlesworth a Laporte 1998). U druhu Nemophila
menziesii Hook. et Arn. (Hydrophyllaceae) se samci sterilita projevuje Gplnou ztratou prasnika
a v kvétu ziistdvaji nanejvy$ rudimenty tyCinek (Ganders 1978). Plantago lanceolata L.
(Plantaginaceae) vykazuje fenotypové projevy samci sterility dvojiho typu. Prvni typ vykazuje
vyvojovou vadu, kterd postihuje vyhradné tyCinky. Nitky jsou pak vyrazné mensi, pticemz
mohou nést prasniky s diferencovanymi prasnymi vacky, které¢ ale neprodukuji zadny pyl.
Druhy typ je zajimavy tim, ze postihuje mimo ty¢inky i korunu a nékdy i pestik. Za¢ind v raném
vyvojovém stadiu a mé riznorodé fenotypové projevy. VyraznéjSim fenotypovym projevem je
to, ze uplné chybi ty€inky a nedochazi k uplnému rozevieni kvétu, tim padem nema4 prostor ani
pestik a zhstava ukryty v uzaviené korun€, coz ztéZuje opylovani. K mirnéj§imu projevu
dochazi, kdyz se koruna normalné otvira a tyCinky jsou viditelné, nicméné nenesou prasniky
(Van Damme a Van Delden 1982). U druhu Kallstroemia grandiflora Torr. ex A. Gray
(Zygophyllaceae) dochazi u kvéti vykazujicich sam¢i sterilitu k naruseni vyvoje mikrospor ve
mikrospor, nasledné¢ dochézi k rané degradaci tapeta, coz ma za nasledek nespravny vyvoj
pylovych zrn a také je naruSena tvorba tetrad. Samici kvéty tak nesou ty€inky s alespon ¢aste¢né
deformovanymi prasniky. Ty sice mohou produkovat pylova zrna, ta ale budou vyrazné
degenerovana (Cuevas et al. 2005; Cuevas et al. 2006).

Z vyse uvedenych ptiklada 1ze usoudit, Ze prevladajicim typem u gynodioetickych druhti je
strukturalni sam¢i sterilita, méné také sporogenni. VétSinou jsou ty€inku v kvétu deformované,
vyrazné zmensené nebo Uplné€ chybi. Plantago lanceolata L. a Kallstroemia grandiflora Torr.

ex A. Gray vykazuji 1 znaky sporogenni samci sterility.

5.2. Geneticky piivod samdi sterility

Sterilita ty¢inek je podminéna genetickou informaci kodovanou v jadru nebo také
v cytoplazmé, a tyto geny nebo jejich kombinace potlacuji vyvoj samcich pohlavnich organt a
nasledné jejich fertilizacni schopnosti (Frank 1989; Palmer et al. 1992; Budar a Pelletier 2001).
Samc¢i sterilita mize byt z hlediska genetického indukovéna dvéma zplisoby. Nuklearni sterilita
je dana specifickymi geny lokalizovanymi v rdmci jaderného genomu, kdy je sterilita uréovana
recesivni alelou genu (Kaul 1988). Fenotypové projevy u nukledrni sterility jsou zpravidla

vyrazn€j$i nez u druhého typu. Jednim z druhti, u kterého byla zjisténa nukledrni samci sterilita
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je Triticum aestivum L. z Celedi Poaceae (De Block et al. 1997). Druhym typem je jaderno-
cytoplazmatickd sam¢i sterilita (CMS), kde vzajemné¢ interaguji jaderné a cytoplazmatické geny
(Palmer et al. 1992; Charlesworth a Laporte 1998; Schnable a Wise 1998; Van Damme et al.
témet 150 druhti rostlin (Laser a Lersten 1972; Mackenzie et al. 1994; Levings a Vasil 1995).
CMS je tedy fizena geny v jadru, ale také v cytoplazmé, coz znamenad, ze mitochondrie obsahuji
samci sterilizani geny, a naopak v jadru jsou lokalizované geny obnovujici samci fertilitu
(Touzet 2012). CMS muze vznikat pfi kiizeni, kdy dojde bud’ k poskozeni DNA plisobenim
mutagenti nebo k vymeéné jadernych a cytoplazmatickych genii (Schnable a Wise 1998). CMS
a Wise 1998). Tento typ samci sterility je naptiklad u druhu Silene nutans L. (Caryophyllaceae)
(Garraund et al. 2011), Silene vulgaris (Moench) Garcke (Caryophyllaceae) (Charlesworth a
Laporte 1998) nebo Thymus vulgaris L. (Lamiaceae) (Belhassen et al. 1991; Charlesworth a
Laporte 1998).

5.3. Fenotypové rozdily mezi sexualnimi formami u gynodioecie

Cetné prace ukazuji, ze hermafroditni a sami¢i jedinci v gynodioetickych systémech se
neodlisuji jenom v pohlavnich organech, ale také mohou mit rozdilnou velikost kvétnich obalt
(Delph 1996; Shykoff et al. 2003; Ashman 2006; Kamath et al. 2017). VSeobecnym trendem u
gynodioetickych systémi je, Ze sami¢i kvéty jsou na prvni pohled menSi nezli kvéty
oboupohlavni. Zmény ve velikost koruny a kvétu se daji vysvétlit tak, Ze hermafroditni kvét
musi pojmout a chranit funkéni ty€inky i pestik, a proto je kvétni obal u hermafroditti celkové
vetsi. Na druhé strané, samice maji nefunkéni ty€inky, a proto je okvéti menSi. Maji ale
zpravidla vétsi gyneceum neZ hermafroditi a zvySenou produkci semen (Delph 1996). DalSim
potencidlni vysvétleni je zaloZeno na klasickém Batemanovu principu (Bateman 1948), ktery
pojedndva o tom, Ze reproduk¢ni tspéch samcii, v pfipadé¢ gynodioecie hermafroditd, je
limitovan opylovaci. Jinymi slovy, rostliny produkuji samc¢ich gamet fadovée vic nez samicich
a dochazi tedy k efektivni selekci u samcii (hermafroditil). V konecném duasledku jsou evoluéné
zvyhodnény rostliny s veétSimi kvéty, které jsou atraktivnéj$i pro opylovace. Tohle ale
samoziejmé neplati v pfipad€ samic, které proto nemusi investovat energii do vétSich a
atraktivnéjSich kvéth a podléhaji spise relaxované selekci (Bateman 1948; Paterno et al. 2020).
Mensi velikost kvétnich oball samic oproti hermafroditim s sebou tedy nese snizeni naklada
na jejich tvorbu a moZnost investice usetienych zdroji do tvorby semen (Miller a Venable
2003). Okvétni listky se v zavislosti na pohlavi nemusi liSit jen velikosti, nybrz i tvarem a

symetrii kvétu (Kamath et al. 2017; Neustupa 2020). V praci Shykoff et al. (2003) byla
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porovnana data z pozorovani vice nez 20 gynodioetickych celedi, vcetné Cceledi
Caryophyllaceae. Srovnavanim dat bylo zjisténo, Zze hermafroditni a samici kvéty vykazuji
vyrazny rozdil ve velikosti, navzdory tomu ale nebyl prokazdn vyznamny rozdil v produkci
nektaru. Dale se ukézalo, Ze u samic hraje roli mnozstvi vajicek v semeniku, pficemz mnozstvi
vajicek je pfimo tmérné velkosti kvétnich obalt. Tohle zjisténi je ve souladu s piedpokladem,
ze velikost kvéti se odviji od mnozstvi a velikosti reprodukénich orgédnd, které musi kvét
pojmout (Delph 1996). Druhy s vys$sim poctem vaji¢ek vSak nemaji tak markantni rozdil ve
velikosti hermafroditnich a samicich kvéti. Tento jev je zase mozné vysvétlit tak, ze druhy s
vys$$im poctem vajicek maji mensi rozdily ve velikosti kvétnich oball proto, Ze ochranna role

okvéti je nadfazena vlivu dimorfismu na velikost kvétu (Shykoff et al. 2003).

5.4. Mechanismy udrzujici gynodioecii

Aby byly samice schopné udrzet se v populaci, musi mit ur€ité vlastnosti, které je zvyhodni
v konkurenci s hermafrodity. Samice ziskavaji na konkurenceschopnosti naptiklad ve chvili,
kdy je v prevazn¢ hermafroditni populaci vysoka inbredni deprese (Lloyd 1975). V tu chvili se
snizuje fitness hermafroditl, coZ je pro samice vyhodné, protozZe ty si vynucuji cizosprasnost,
¢im nasledné zvysSuji vnitropopulaéni genetickou variabilitu a tim se snaze udrzuji v populaci
(Charlesworth a Ganders 1979). Dalsi vyhodou samic mize byt alokace uSettenych zdoji do
zvysené produkce semen, ktera jsou zaroven kvalitnéj$i a zivotaschopnéjsi (Charlesworth a
Charlesworth 1978). V neposledni fadé¢ je potieba zminit piisobeni patogentl, zejména pohlavné
prenosnych infekénich nemoci, které vyznamné ovliviiuji zastoupeni pohlavi v populaci (Busch
et al. 2004). Samice obecné¢ vykazuji vyssi rezistentnci vi¢i nemocem a Skiidcim (Zuk a
McKean 1996; Zuk a Stoehr 2002).

ZvySovani poctu samic v gynodioetickych populacich miZe na druhé strané ale také vést
k takzvané limitaci pylu, tedy k fenoménu, kdy je zastoupeni samic v populaci natolik vysoké,
ze hermafroditni ¢i samc¢i kvéty neposkytuji dostatek samcich gamet na oplodnéni vajicek.
Pokud je pomér vyvazeny a pylu je dostatek, tak i piesto k limitaci dostupnosti pylu mtize dojit,
a to ve chvili, kdy opylovaci nejsou dostate¢né aktivni nebo nejsou viibec ptitomni. Pravé v
takovém piipadé¢ je vyhodny hermafroditismus, protoze hermafroditi maji schopnost
samoopyleni (Spigler a Ashman 2012). Na druhou stranu, hermafroditni jedinci jsou ale
ohroZeni uz zminénym piibuzenskym kiizenim (inbreedingem), které miize znegovat jejich
reprodukéni vyhody. Pfi opakovaném piibuzenském kiizeni dojde k inbredni depresi a posléze
ke sniZeni reproduk¢énich schopnosti, coz ma za nasledek opétovné ustanoveni rovnovahy mezi

pohlavimi nebo dokonce zvyhodnéni jedinct jiného pohlavi. Inbredni deprese tedy patii
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k faktorim, které mohou ovlivnit posun sexuality smérem ke gynodioecii (Spigler a Ashman

2012).

6. Sexualni labilita, pfechodné formy a dynamika posunii sexuality v
populaci

Rostlinné druhy se v neustile se ménicich environmentalnich podminkach snazi
prizpisobovat tak, aby byla zajisténa dalsi reprodukce a populace byla zachovana. V reakci na
ménici se podminky proto miize dochdzet k posuntim v sexualité rostlin a cela populace miize
diky zménam v pohlavnich organech prechazet v jiny sexudlni systém. Sexualni labilita tedy
oznacuje neustale kolisani sexuality dané populace ve snaze zajistit co nejvyssi reprodukci a
docilit co nejlepsiho ptizplsobeni okolnimu prostfedi (Charnov a Bull 1977).

Ptechody z hermafroditniho jedince na samiciho nebo samc¢iho nemusi byt okamzité, ale
mohou prochdzet ptes riznd mezistadia neboli pfechodné formy. Tyto formy maji kvéty jak
hermafroditni, tak i unisexudlni nebo dokonce kvéty morfologicky a funkéné intermediatni
s ¢aste¢nou sam¢i nebo samici fertilitou. Mezi prechodné formy fadime subdioecii, trimonoecii,
andromonoecii a gynomonoecii. Sexudlni polymorfismy a jejich pfechodné formy jsou
znamkou pruznosti sexualniho systému.

Subdioecie miize byt mylné¢ povazovana za synonymum trioecie, protoze subdioetické
populace také zahrnuji sam¢i, sami¢i a hermafroditni jedince. Oproti trioetickym systémim
v8ak zahrnuji 1 rostliny s pfechodnymi formami kvéti, které nemaji jasné definované pohlavi.
Vedle toho se lisi stabilitou systému. Trioecie je povaZzovana za stabilni systém, naproti tomu
subdioecie je oznaCovana za prechodny nestabilni stav (Spigler a Ashman 2012). Jednim
z prikladt subdioetického druhu je Astilbe biternata (Vent.) Britton z Celedi Saxifragaceae
(Olson a Antonovics 2000) nebo Eurya japonica Thunb. z Celedi Theaceae (Wang et al. 2014).
Sexualni systém, ktery s trioecii také souvisi, je trimonoecie. Jedna se o stav, kdy se na jednom
jedinci nachazi samci, samici 1 hermafroditni kvéty najednou (Darwin 1877; Simpson 2006).
Ptikladem je Phyllanthus acidus Poir. z celedi Phyllanthaceae (Cardoso-Gustavson et al.
2011). Dal§im pfechodnym sexudlnim systémem je andromonoecie. Andromonoetické druhy
nesou kombinaci hermafroditnich a sam¢ich kvét na jednom jedinci (Simpson 2006) a jedna
se napiiklad o druhy Adegopodium podagraria L. (Apiaceae) (Godin et al. 2019) nebo
Gynandropsis gynandra L. (Cleomaceae) (Zohoungbogbo et al. 2018). Posledni pfechodna
forma, kterou ve své praci zminim a zarovei je pro ni nejvyznamnéjsi, je gynomonoecie. Je to
sexualni systém, kdy u jednoho druhu najdeme jedince, na kterych jsou jak samici, tak

hermafroditni kvéty (Simpson 2006). S gynomonoecii se mizeme setkat napiiklad u druha
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z celedi Caryophyllace, konkrétné napiiklad u Silene noctiflora L. (Davis a Delph 2005) nebo
Silene nutans L. (Dufay et al. 2010).

Sexudlni polymorfismy Ize povazovat za pfechodné formy vyvojové zmény
z oboupohlavnosti na dvoudomost. Existuje n¢kolik zptisobu, jak k tomuto posunu dochazi a
jednou z nejvyznamnéjSich cest je cesta pres gynodioecii. Pfechod od hermafroditismu k dioecii
doposud neni zcela jasny, ale lze jej zjednoduSen¢ rozdélit na dva tuseky. Prvni tusek, pfechod
z hermafroditismu na gynodioecii, je pomérné dobfe objasnény a prozkoumany. Druhy tsek je
prechod mezi gynodioecii a dioecii, pficemz o tomto piechodu se vi velice malo (Spigler a
Ashman 2012).

Jak jsem se jiz zminovala, proces separace pohlavi je velice pozvolny. Zména sexuality
zaCina tim, Ze se v populaci vyskytne mutantni gen vyvolavajici sam¢i sterilitu. Tento gen je
vSak mélo zastoupen, proto trva dlouho, nez se diky reprodukénimu cyklu rozsiii a samice se
ustali v populaci. Jak jsem jiz vySe zminila, pro udrzeni samic v populaci je dilezitd schopnost
mit evoluéni vyhodu oproti hermafroditim, naptiklad vyssi produkei semen. Touto schopnosti
mohou samice vytvaret selektivni tlak na hermafrodity, aby investovali vice do produkce
pylovych zrn a zéroven snizili naklady na produkci semen (Spigler a Ashman 2012). Jinymi
slovy, tim, Ze jsou hermafroditi schopni samoopyleni, musi samice o to vice zvysit fitness a
produkci semen, aby se v populaci udrzely (Lewis 1941; Lloyd 1974; Lloyd 1975). Ma se za
to, ze tato schopnost vyssi produkce semen imérné stoupa se vzristajicim podilem samic
v populaci. Na stran€é druhé se vzrlstajicim zastoupenim samic v populaci stoupd i1 samci
fertilita hermafroditi. To vede k postupné redukci samicich reprodukénich organd u
hermafroditd, ¢imz se z nich funkéné stavaji samci. Lze tedy fici, Ze posuny sexuality jsou
zavislé 1 na frekvenci pohlavi (Spigler a Ashman 2012).

V dalsi fazi, pti prechodu mezi gynodioecii a dioecii, mize hermafroditni ¢ast populace
zaCit mutovat, ale nejednd se o samci sterilitu, nybrz samici. Probihd v podstaté stejny proces
jako na zacatku, tedy ze se mutace rozSifuje a samci rostliny se upeviiuji v populaci. Tak se
stava systém subdioetickym, v jedné populaci se pak vyskytuji vSechny tii pohlavi (Spigler a
Ashman 2012). Kdyz k tomu dojde, samci maji vyssi produkci pylu a vyssi fitness, protoze
hermafrodité produkuji jak pyl, tak semena, ale samci investuji v§e pouze do produkce pylu.
To vede k postupnému zaniku hermafroditii v populaci, protoze jsou konkurencné slabsi a

populace se stava dvoudomou, protoze sam¢i a samic¢i pohlavi jsou jiz plné separovana.

6.1. Gynomonoecie
Gynomonoecie je pfechodny stav mezi hermafroditismem a uplnou gynodioecii, ktery je

¢asto opomijen, ackoli je u gynodioetickych systémii bézny (Casimiro et al. 2012) a setkame se
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snim ve zhruba 23 celedich (Mamut a Tan 2014). Gynomonoetické rostliny vykazuji tzv.
¢asteCnou samci sterilitu (Koelewijn and Damme 1996). Samci sterilita u téchto jedinct
je zalozena na CMS a jak jiz bylo psano, mize byt obnovena nukledrnimi geny obnovujicimi
fertilitu. Pravé nekompletni obnova téchto jadernych genti je pficinou gynomonocie (Andersson
1999). Pfechodné gynomoetické formy tak mohou vykazovat rizné stupné samci sterility, které
odrazi riznou miru obnovy jadernich genti (Philipp 1980).

Nejcastéji se setkdme s kombinaci gynomonocie a gynodioecie, takové populace se pak

skladaji z jedincii hermafroditnich, samicich a gynomonoetickych (Obr. 1).

Cuaodioecie G Yoo onoese

Obr. 1 — schéma sexualniho polymorfismu gynodioecie a jeho prechodné formy

Podil gynomonoetické formy v populaci neni konzistentni, méni se v zavislosti na druhu,
ale také v pribéhu periody kveteni. Jedinci gynodioetickych 1 gynomonoetickych systému se
mohou fenotypové liSit. Kupfikladu, u zkoumaného gynodioetického druhu Hirschfeldia
incana (L.) Lagr.-Foss. (Brasicaceae) se vyskytuji jedinci vykazujici ¢aste€nou samci sterilitu,
pfi¢emz bylo zjiSténo, Ze prave tito a samici jedinci maji zpravidla mensi korunu a kalich nez
jedinci hermafroditni. Na stran¢ druhé¢, hermafroditi maji delsi ¢nélky a ty¢inky (Horovitz a
Galil 1972). K podobnym pozorovanim dospé€li autofi studie zaméfené na druh Agastache
rugosa (Fisch. & C.A.Mey.) Kuntze (Lamiaceae), kde se ukéazalo, Zze hermafroditni kvéty
s CasteCnou samci sterilitou maji zpravidla kvétni organy mens$i nez hermafroditni jedinci.
Zaroven hermafroditni kvéty pfechodného typu obsahovaly niz§i pocet funkénich tyCinek (Jang

et al. 2015).

6.2. Pisobeni ekologickych faktori na pomér pohlavi u sexualnich
polymorfismi a jejich prechodnych forem

Vyvoj rostlin a jejich reprodukce jsou uzce spjaté s prostiedim, ve kterém se rostlina
vyskytuje, pfiCemz urcujici jsou biotické a abiotické faktory. Rostlina je sesilni organismus,
ktery nema moznost pied nepifiznivymi podminkami uniknout, proto musi pro zachovani
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populace na stresory reagovat a novym podminkam se ptizptsobit. Vyznamnou roli pii posunu
sexuality tak mohou hrat zdroje vyzivy dostupné pro danou populaci nebo piitomnost
abiotickych ¢i biotickych stresorti. Na stresory rostlina Casto reaguje celkovym sniZzenim
nakladii na rust a reprodukci. Porovname-li reprodukéni naklady hermafroditnich a samicich
jedinct, je evidentni, ze hermafroditni jedinci budou mit vyssi nédklady vzhledem k tomu, ze
produkuji nejen semena, ale zaroven pylova zrn (Ashman 1999; Geber et al. 1999; Obeso 2002;
Shykoff et al. 2003). Obecné tedy plati, Ze pti pusobeni stresorl prostiedi se zvySuje pomér
ku prospéchu mén¢ reprodukeéné narocného pohlavi. V gynodioetickych systémech se jedna o
samice, ale naptiklad ve dvoudomych populacich je trend zastoupeni samic opacny. V tomto
systému jsou naroky na reprodukci samic v porovnani se samci vyssi, protoze tvorba semen je
nakladnéj§i nez tvorba pylovych zrn (Varga a Soulsbury 2020). Bylo prokazano, ze
environmentalni faktory mohou vyznamné ovliviiovat frekvenci samic v subdioetickych a
gynodioetickych systémech, ale v dioetické populaci byl vliv téchto faktori tak nizky, ze
nebylo mozné diky nim vysvétlit diivod urcité frekvence samic. To naznacuje, ze dioecie je
stabilngj$i systém, ktery reaguje méné¢ nez gynodioecie a subdioecie na environmentalni
stresory ovlivilujici variabilitu poméru pohlavi. Alternativni mozné vysvétleni je, Ze vliv
faktort prostfedi na posuny v sexualité je druhové specificky (Varga a Soulsbury 2020).
Pomér pohlavi v sexualné polymorfni populaci tedy neustale fluktuuje, protoze se neustale
dynamicky méni v zavislosti na prostiedi a environmentalnich faktorech. Stresory vyvolané
prostfedim maji rozli€nou podobu, u abiotickych stresorii se jednd o zmény teploty, zaplaveni,
sucho, dostupnost zivin, roli hraji ale i nadmoftska vyska, vlhkost ¢i fotoperioda (Dudash 1990;
Van Etten a Chang 2009). Mezi biotické stresory ovliviiujici vyvoj a reprodukei rostliny patii

naptiklad aktivita opylovach nebo pfitomnost herbivora a patogentt (Ashman 2006).

6.2.1. Abiotické faktory

Nejvétsi  vliv na pomér hermafroditnich a samicich rostlin v gynodioeticko-
gynomonetickém systému maé teplota (Varga a Soulsbury 2020). U studovaného druhu
Plantago coronopus L. (Plantaginaceae) byla ¢aste¢na samci sterilita vykazana jako nejméné
stabilni stav v zavislosti na ménici se teploté. Bylo zjisténo, Ze se vzristajici teplotou u jedinct
s Castecnou samci sterilitou roste procento samic¢ich kvéti. Neméni se vSak zastoupeni samicich
jedincl, nicméné, roste podil jedinclti s ¢asteCnou samci sterilitou na ukor hermafroditii
(Koelewijn a Damme 1996). Smér zmény pohlavnosti kvétdh mlze byt 1 opacny, tedy Ze s
klesajici teplotou se naopak zvysuje podil hermafroditnich kveth na ukor samicich (Koelewijn
and Damme 1996). Vliv teploty je bezesporu velky, nicméné odezva napii¢ druhy se muize lisit.

Naptiklad u rodu Petunia Juss. (Solanaceae) byl zaznamenan nariist samicich jedincl se
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vzrastajici teplotou (Van Marrewijk 1969), jiné druhy, jako naptiklad Brassica napus L. subsp.
napus (Brassicaceae) (Burns et al. 1991) nebo Eichhornia paniculata (Spreng.) Solms
(Pontederiaceae) (Barrett a Harder 1992) ale zase vykazovaly opa¢ny trend. Ukazalo se, ze
teplota vyznamné ovliviiuje i vyvoj pylovych zrn, ktery je na tento stresor extrémné citlivy.
Zinn et al. (2010) uvadi, Ze i jediny den vykazujici nadprimérnou ¢i podpriimérnou teplotu
muze byt pro vyvoj pylu kriticky. Vedle toho je na teplotni stres velmi citlivy také proces
oplozeni (Delph et al. 1997, Zinn et al. 2010).

Gynodioetické druhy vykazuji vSeobecny trend, Ze samice maji tendenci obyvat sussi a
teplejsi mista (Caruso a Case 2007; Ruffatto et al. 2015; Varga s Soulsbury 2020). Caruso a
pouze do produkce semen, coz neni tak narocné jako produkce semen i pylu. Vaughton a
Ramsey (2005) zase navrhuje, Ze lepSi uchyceni samic na susSich mistech by mohlo byt
zipsobeno snizenim fitness hermafroditl v téchto podminkach. Prace Caruso a Case (2007)
ukazuje u druhu Lobelia siphilitica L. (Campanulaceae) rozdilnou distribuci v riiznych
zemépisnych §itkach. V nizsich zemépisnych §itkach, tedy blize rovniku, jsou populace mensi,
ale zaroven vykazuji vys$$i podil samic. Je mozné, Ze takovy trend je dan teplotou pfipadné je
ovlivnén jinymi faktory, jako je napiiklad proménlivé zastoupeni opylovacl (Caruso a Case
2007). Stejnou zavislost na zemépisné Sifce vykazoval 1 studovany druh Lobelia spicata Lam.
(Campanulaceae) (Ruffatto et al. 2015). Vedle environmentélnich faktorii, které bezesporu
hraji vyznamnou roli v posunech sexuality, je nutné uvazovat i druh, o ktery se jednd, protoze

kazdy druh ma na stresory individuélni odezvu (Koelewijn a Damme 1996).

6.2.2. Biotické faktory

Jak jsem jiZ vySe zmifiovala, mezi biotické stresory ovlivitujici vyvoj a reprodukci rostliny
patii napfiklad pilisobeni antagonistli, tedy zejména herbivorii a patogenii (Ashman 2002).
Jakym zptisobem ale posuny sexuality ovliviiuji, neni zatim zcela znamo. Vyznamnou roli hraje
obdobi, kdy k napadeni dochazi (napi. obdobi kveteni), dale pak cast rostliny, kterd je
napadena, ale také jaky druh rostlinu napada. Ukézalo se totiZ, Ze né€které druhy herbivort
preferuji razné pohlavi kvéti (Ashman 2006). Mezi antagonisty patii 1 nejriznéjsi patogeny.
Ty opét mohou mit selektivni preferenci jednoho pohlavi, jsou ale navic vice provazané
s ostatnimi faktory. Patogeny mohou byt pfenaSeny pomoci opylovaci, ¢imz muize dojit
k ovlivnéni kvality pylu, nebo mohou naptiklad ovlivilovat rostlinu diky mutualistickému
vztahu s kofeny (Ashman, 2006). Jednim zpatogenli pfenaSenym opylova¢i je houba
Microbotryum violaceum (Pers.) G. Deml & Oberw. Jedna se patogenni houbu, ktera napada

prasniky, kde nasledné produkuje spory, ¢imz inhibuje produkci pylu a mize dochazet
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k limitaci pylu (Alexander a Maltby 1990; Lopez et al. 2003). Takové plisobeni parazita mize
vést az k uplné sterilité a ptitomnosti pouze samicich jedinct v populaci (Baker 1947). Nekteré
studie uvadi, Zze napadené rostliny jsou mén¢ atraktivni pro opylovace, coz by mélo snizovat
Siteni spor na dalsi jedince (Jennersten 1988), jiné uvadi, ze houba méni fenotypové projevy
rostliny naptiklad tim, ze napadené rostliny maji tendenci k produkci vyssiho poctu kvéti. To
naopak riziko ptfenosu spor zvySuje (Shykoff 1997). Pritomnost patogenii vytvarejicich

selektivni tlak je kazdopadné jednou z hnacich sil separace pohlavi (Busch et al. 2004).

7. Polyploidie

Polyploidizace je vyznamny evolu¢ni fenomén, kdy dochazi k duplikaci celého genomu, a
tedy znasobeni chromozomové sady na vice nez dvé (Otto 2007; Madlung 2013). Dtive byl
tento jev povazovan za evolucni slepou uli¢ku (Stebbins 1971), nicméné fada praci toto tvrzeni
vyvratila a prokézala, ze polyploidie byla vyznamnou cestou vedouci k diverzifikaci rostlin
v prubehu evoluce (Otto a Whitton 2000; Blanc a Wolfe 2004; Soltis et al. 2009; Nieto Feliner
et al. 2020). Nedavné studie poukazuji na to, Ze u vSech krytosemennych rostlin doslo v evoluci
alespon k jedné polyploidiza¢ni udalosti, a to jiz u nejdiive deverzifikovanych linii (Soltis et al.
2009; Jiao et al. 2011; McGrath a Lynch 2012; Tank et al. 2015; Alix et al. 2017). Neddvna
polyploidizace byla prokazana v primeéru u 35 % cévnatych rostlin (Wood et al. 2009).

Znasobeni genomu mélo v evoluci vyznamny podil na diverzifikaci rostlin, a to pfedevSim
v piipad€ sympatrické speciace (Otta a Whitton 2000, Coyne a Orr 2004; Wood et al. 2009;
Nieto Feliner et al. 2020). Rada praci se zabyva tim, jak velky podil celogenomova duplikace
na sympatrické speciaci méla a ptinesly pomérné riznorodé¢ vysledky. Otto a Whitton (2000)
uvedli ve své praci, ze duplikace genomu stéla za 2-4 % sympatrickych speciacnich udalosti,
nicméné novejsi prace ptisla s vysSim Cislem, tedy Ze duplikace genomu byla pti¢inou az 15 %

ptipadli sympatrické speciace (Wood et al. 2009).

7.1. Alopolyploidie versus autopolyploidie

Na zdkladé mechanismu vzniku lze rozliSit dva zakladni typy polyploidie, a to
autopolyploidii a alopolyploidii (Ramsey a Schemske 1998; Soltis et al. 2009). Alopolyploid
vznikd4, kdyz dojde k hybridizaci mezi dvéma druhy a po splynuti redukovanych gamet
nasleduje duplikace celého genomu (Stebbins 1971; Soltis et al. 2009; Estep et al. 2014). U
hybridniho potomstva c¢asto dochazi ke snizené plodnosti v disledku nekompatibility
rodicovskych rostlin. V tom ale pfinasi polyploidizace velkou vyhodu, protoze pii duplikaci
genomu je tento problém do zna¢né miry eliminovan a mize to naopak pfinést lepsi vlastnosti

a vyhodu oproti diploidnim rodi¢tm (Parisod et al. 2010; Osabe et al. 2012; Matsuoka et al.
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2013). Alopolyploid muze také vzniknout po hybridiza¢ni udéalosti dvou riznych druht, kdy
ale gamety rodici jsou neredukovany, a tak jejich splynuti vede pfimo k vzniku
alopolyploidniho jedince (Ramsey a Schemske 1998). U alopolyploidi mize byt u n¢kterych
fenotypovych zmén obtizné fici, zda jsou disledkem hybridizace ¢i duplikace genomu (Alix et
al. 2017)

Autopolyploidi vznikaji zdvojenim genomu v ramci jednoho druhu (Vamosi a Dickinson
20006; Parisod et al. 2010; Spoelhof et al. 2017). Vznikaji bud’ splynutim dvou neredukovanych
gamet nebo splynutim redukované a neredukované gamety (Parisod et al. 2010). Vznik
autopolyploidi miize byt Castéjsi a rychlejsi nez tvorba alopolyploidii (Ramsey a Schemske
1998). Autopolyploidim diive nebyla vénovéana takova pozornost jako alopolypoidim a byli
povazovani za vzacny jev a evolucné slepou ulicku (Stebbins 1971). Autopolyploidi jsou
morfologicky podobni diploidnim pfedkiim a casto je tézké je od nich odlisit, coz je také jeden
z diivodi, pro¢ byli doluhodobé ptehliZeni (Soltis et al. 2007; Soltis a Soltis 2009; Spoelhof et
al. 2017). U autopolyploidii ale muze vyvstavat problém s taxonomickym zafazenim
polyploidnich cytotypti. Na jednu stranu se jedna o jeden druh, protoze nedochazi ke kiizeni
s jinym druhem, na druhou stranu nékteré cytotypy se morfologicky 1isi a obyvaji odliSna
ekologicka stanovisté, a tedy vykazuji jiné vlastnosti a chovani nez piivodni diploidi. Soltis et
al. (2007) poukazuje na to, Ze by se mélo ptistupovat ke kazdému druhu a jeho polyploidnim
cytotyptim individualné.

Jak je zjevné z vySe zminéného, klicovou roli pfi auto-, ale také alopolyploidii hraje tvorba
neredukovanych gamet (Parisod et al. 2010; Madlung 2013). Schopnost tvorby
neredukovanych gamet miize byt podminéna geneticky a ¢astéji k tomu dochazi ve stresovych
podminkach, jako je naptiklad nedostatek Zivin nebo vody a napadani predatory a Skudci
(Ramsey a Schemske 1998; Parisod et al. 2010).

Vedle auto- a alopolyploidii existuje jesté tzv. somatickd polyploidie (endopolyploidie).
Tento fenomén je zplisoben namnozeni DNA v bunice, aniZ by doSlo k mitdze, dochazi tedy

k tzv. endoreduplikaci (Leitch a Dodsworth 2017).

7.2. Nasledky polyploidie na genotyp, fenotyp a celkové prezivani
polyploidi

Znésobeni genomu ma vyznamny podil na genotypové i fenotypové variabilité polyploida
(Levin 1983; Flagel a Wendel 2009; Hegarty et al. 2013). Je doprovédzena fadou genetickych a
morfologickych zmén a vede také ke genetické a reprodukcni izolaci od rodicovské diploidni

rostliny (Coyne a Orr 2004; Certner et al. 2017).
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Genova redundance (znasobeni alel genil) ktera je s duplikaci genomu nedilné spjata,
pfinasi tu vyhodu, ze diky ni mize dochazet k ,,zastinéni“ Skodlivé mutace, ktera se pak
neprojevi (Stebbins 1971; Comai 2005; Otto 2007). DalSim z potencidlnich nésledka
polyploidizace na genom daného organismu je, navzdory ocekavani, redukce mnozstvi DNA v
nereplikovaném gametickém jadru. Tento jev je vSeobecné zndmy pod jménem ,,genome
downsizing® (Leitch a Bennett 2004). Snizovani absolutni velikosti genomu se zda byt pomérné
castym fenoménem, ktery proces polyploidizace doprovazi. Miaze k tomu dochéazet vlivem
evolu¢niho tlaku, pfirozené¢ho vybéru, piisobeni ekologickych faktorti ¢i zivotni strategie
(Leitch a Bennett 2004). Ozkan et al. (2001) zminuje, ze redukce DNA se tyka hlavné
nekodujicich ¢asti DNA. Tomuto fenoménu se vénovala fada praci. Naptiklad Parisod et al.
(2010) uvadi druhy, u kterych byla zjisténa redukce DNA v porovnani s jejimi diploidnimi
ptedky uz pti prvni polyploidni udalosti. Redukce o 9,5 % byla zjisténa u druhu Paspalum
notatum Fliigge (Poaceae) (Martelotto et al. 2007), o 10 % u druhu Elymus elongatus (Host)
Runemark (Poaceae) (Eilam et al. 2009) nebo u druhu Phlox drummondii Hook.
(Polemoniaceae) o 17 % (Raina et al. 1994). Dalsi druhy, u kterych k redukci dochazi, uvadi ve
své praci napt. Leitch a Bennett (2004).

Kli¢ové pro preziti a Uspésné etablovani nového cytotypu jsou zmény morfologicko-
anatomické bezprostfedné po duplikaci genomu, jako je naptiklad zvétSeni bunék a téla nebo
zmény v genové expresi (Otto 2007). Polyploidie mize také vést k celkové zméné
fyziologickych vlastnosti nebo k vys$si ekologické toleranci (Levin 2002). Nasledné dochazi ke
zméndm evolucnim, které jsou dilezit¢ z hlediska dlouhodobého vyvoje a distribuce
polyploidni populace (Otto 2007; Weiss-Schneeweiss et al. 2013). Polyploidie mtze byt
dokonce podptirnym faktorem pfi invazi rostliny diky lepsi schopnosti adaptace (Pandit et al.
2011; te Beest et al. 2011; Weiss-Schneeweiss et al. 2013).

Z pohledu Zivotnich forem byvaji polyploidni druhy castéji vytrvalé byliny (Gustafsson
1948; Husband et al. 2013). Co se ty¢e rozmnozovani polyploidi, to miize, stejn¢ jako u jejich
predki, probihat jak pohlavné, tak i nepohlavné. V ndvaznosti na nepohlavni rozmozovani se
polyploidie ¢asto vyskutuje v kombinaci s apomixii, a to z toho diivodu, Ze oba tyto jevy jsou
uzce sepjaty s tvorbou neredukovanych gamet (Whitton et al. 2008; Husband et al. 2013). U
polyploidt je také bézné vegetativni rozmnozovani, které je ¢asto propojeno s klonalnim riistem
(Gustafsson 1948; Van Drunen a Husband 2019). Polyploidie miiZze mit vyznamny dopad na
pohlavni rozmnozovéni a nasledné ptrezivani nového cytotypu. Pfi opylovani cizosprasnych
entomogamnich druhtt mlZe dochazet k ¢astecné izolaci nové vzniklého cytotypu diky
preferenci opylovace jedné z ploidnich urovni, ptipadné k vyssi preferenci polyploidt vlivem
zvétSeni kvétd, coz zvySuje atraktivitu rostliny (Segraves a Thompson 1999; Kennedy et al.
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2006; Thompson a Merg 2008). Polyploidi jsou ale také casto schopni samoopyleni navzdory
tomu, ze jejich diploidni pfedek tuto schopnost mit nemusi (Okamoto et al. 2007).
Samosprasnost miize byt pro nové vznikly polyploidni cytotyp vyhodna, protoze mu umoziuje
uchyceni a rychlé rozsifeni predevsim s ohledem na fakt, ze po svém vzniku je v drtivé vétsSing
okamzit¢ reprodukcné izolovan od diploidniho pfedka(it). Nicméné dlouhodobé kiiZeni v nove
vzniklé populaci polyploidniho cyotypu miize vést k inbredni depresi. Cytotypy vysSich
ploidnich urovni mohou vsak byt vii¢i inbreedingu odolnéjsi nez diploidi vzhledem k nasobné
vysSimu poctu alel v genomu a tim efektivnéjsi moznosti maskovat nebezpecné mutace

(Husband a Schemske 1997; Osabe et al. 2012).

7.3. Koexistnece cytotypi, kontaktni zény a interakce mezi ploidnimi
urovnémi

Riizné cytotypy jednoho druhu mohou mit rozdilné ekologické a geografické rozloZent,
pricemz oblasti, kde rostou minimaln¢ dva cytotypy v tésné blizkosti, se oznacuji jako kontaktni
zony (Hiilber et al. 2015). Kontaktni zobny mohou byt primarni nebo sekundarni (Kolat et al.
2017). V primarni zén¢€ polyploid vznikd a nasledné 1 sdili prostor se svymi piedky nizSich
ploidnich trovni. V ptipadé sekundarni kontaktni zoény polyploidni cytotyp vznikd nezavisle
v jiném uzemi (alopatricky) a do kontaktu s diploidem ptichdzi az po migraci a kolonizaci
uzemi ptivodné osidleném diploidnim nebo jinym polyploidnim cytotypem. Interakce mezi
cytotypy v kontaktnich zonach mohou byt velice odli$né.

Z evolucniho hlediska, mizZe byt nové vznikly nebo domigrovany cytotyp v populaci
znevyhodnén nedostateCnym mnozstvim partnerd, se kterymi by se mohl kiizit. S teoretickym
modelem dané situace pracoval Levin (1975) a ve své préci poukazal na to, Ze ploidné smiSena
populace je jakysi nestabilni a pfechodny stav do doby, neZ slabsi cytotyp z populace vymizi a
ustanovi se pouze silngjsi cytotyp (jev znamy jako ,,minority cytotype exclusion®). Pracoval
s mySlenkou, ze slab$i cytotyp je v populaci méné zastoupeny a je tedy znevyhodnény pfi
opylovani, protoze ma méné dostupnych vhodnych partnert. Autor také piredpoklada, ze dva
ptitomné cytotypy jsou nekompatibilni a nedochazi u nich ke kiizeni, ptipadné kiizenim vznika
nezivotaschopné ¢i sterilni potomstvo. Neschopnost genového toku na heteroploidni urovni
nebo alespon vyrazné sniZeni fitness heteroploidniho potomstva v piipadé kiiZeni (triploidni
blok) tak logicky vede ke zhorSené konkurekceschopnosti a etablovani nového cytotypu (Kolaf
et al. 2017). Tuto nevyhodu miiZze eliminovat schopnost samoopyleni ¢i rozsahlej$i invaze
znevyhodnéného cytotypu z jinych populaci. Navzdory tomu se vSak zastoupeni minoritniho

cytotypu i tak stale miize zmenSovat, az je nakonec upln¢ eliminovan.
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V mnohych piipadech vSak heteroploidni (triploidni) jedinci pfece jen vznikaji po splynuti
redukované a neredukované gamety a pokud jsou alespon ¢astecné fertilni mohou produkovat
gamety s rtiznou ploidni trovni (napf. 1x, 2x nebo 3x). Ty pak splyvaji s gametami rodict jak
diploidnich, tak 1 polyploidnich cytoypi. Tento proces v kone¢ném disledku vede
ke genovému toku mezi riznymi ploidnimi urovnémi, vyznamné pfispiva ke vzniku
diploidnich a polyploidnich cytotypl de novo a je znam pod nazvem triploidni most (triploid
bridge, Kolaf et al. 2017). Tento model vzniku nového polyploidniho jedince ptes piechodny
cytotyp je vSak béznéjsi u vyssich ploidnich trovni, jako napiiklad pii kiiZeni tetraploidl a
oktoploidii, coz ukézal ve své praci Castro et al. (2018). Vénoval se kontaktnim zéonam v
Portugalsku, kde se setkéavaly tetraploidni a oktoploidni cytotypy druhu Gladiolus communis L.
(Iriaceae). Dochazelo zde k vyssi hybridizaci za vzniku zivotaschopného hexaploidniho
jedince.

Rada praci dokazala, Ze kontaktni zény jsou velmi vyznamnym ohniskem dynamického
vyvoje a toku genli mezi ploidnimi urovnémi (Arnold et al. 2015; Hiilber et al. 2015) a jsou
ohniskem vniku novych mutaci, adaptaci a cytotypt (Certner et al. 2017). Naptiklad autofi
prace (Certner et al. 2017) se vénovali smiSenym populacim diploidnich a tetraploidnich
cytotyptt druhu Tripleurospermum inodorum (L.) Sch. Bip. (Asteraceae). Vedle dvou hlavnich
cytotyptl (2x a 4x) identifikovali také triploidni, pentaploidni a hexaploidni cytotypy. Posledni
dva zminéné jsou vSak extrémné vzacné. V oblasti kontaktnich zon dochéazi k hybridizaci dvou
cytotypt a vzniku triploidnich jedinct. Dilezitym vysledkem prace bylo zjisténi, Ze smiSené
populace diploidil a tetraploidli béZné existuji a jsou prekvapiveé stabilni 1 v dlouhodobé&jSim

vyhledu.

7.4. Asociace mezi polyploidii a ekologickymi podminkami

U fady druhli a taxonomickych skupin byla zjist€éna u polyploidnich cytotypl vyssi
ekologicka tolerance nez u diploidi. Je tedy ptedpoklad, ze budou obyvat i §irSi ekologické
niky a budou Sifeji geograficky distribuovany (Levin 2002). Pfedpoklad SirSiho ekologického
roz$iteni pracuje s tim, Ze duplikace genomu plisobi na fyziologickou a morfologickou stavbu
a zaroven diky zvySenému poctu chromozémi vykazuje vyssi plasticitu a nabizi vice prostoru
pro funkéni genetickou variabilitu (Levin 1983; Otto a Whitton 2000; Martin a Husband 2009).
V praci McIntyre (2012) byla pozorovana velikost ekologické niky u diploidnich a
polyploidnich (4x, 6x) forem komplexu Claytonia perfoliata Donn ex Willd. (Montiaceae).
Vysledky, kterych bylo v praci dosaZeno, skute¢né€ naznacuji, ze polyploidni cytotypy maji Sirsi
ekologické niky, ale zarovenn vSechny ploidni Grovné maji viceméné uniformni odpovéd’ na

zmény prostiedi (Mclntyre 2012). Manzaneda et al. (2012) ukazuje vyssi schopnost adaptace
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polyploidii na extrémné€j$i podminky. Prace je vénovanad zavislosti distribuce diploidi a
tetraploidi druhu Brachypodium distachyon (L.) P. Beauv. (Poaceae) na aridni prostfedi na
Pyrenejském poloostrové. Frekvence cytotypl reagovala na ariditu bez ohledu na geografické
umisténi. Distribuce souvisela se suchem a ro¢nim thrnem srazek, pfi¢emz ve stresovych
podminkach zplusobenych suchem dokézaly tetraploidni cytotypy daleko 1épe hospodarit
s vodu a vypotradat se se stresovymi podminkami. Vyssi adaptaci na stresové podminky u
polyploidl se vénovali i autofi prace Hiilber et al. (2009), ktefi sledovali a popsali vyskyt dvou
ploidnich urovnich (2x, 6x) druhu Senecio carniolicus Willd. (Asteraceae) v Alpach. Ukézalo
se, ze hexaploid se vyskytoval ve druhové bohatSich habitatech (acidofilni louky, nizké
porosty), coz miize byt vysledkem vyssi konkurenceschopnosti, lepsi schopnosti pfizpasobit se
na stresové podminky a vyssi produktivity. Vyskyt diploidnich a hexaploidnich populaci se jen
mirné prekryval, a zatimco hexaploidi byly rozlozeni viceméné rovnomeérné, diploidi se
ostrivkove shlukovali na skalnich podkladech. Senecio carniolicus byl ptedmétem 1 dalsi prace
(Sonnleitner et al. 2010). Druh se ve studované oblasti vychodnich Alp nachazel v mnoha
ploidnich urovnich, vyzkumny tym ale pracoval pouze se tfemi hlavnimi a to diploidy,
tetraploidy a hexaploidy, protoZe ostatni byly vzacné. V praci mapovali soucasnou distribuci
jednotlivych cytotypl ve spojeni s pleistocennim zalednénim. Tetraploidi vykazovali fixaci na
ledovcova refugia, zatimco diploidi a hexaploidi se Sitfeji distribuovali na tzemi, kterd byla
diive zalednénd. Cytotypy se vyrazné piekryvaly, pfes 30 % vzorkovanych populaci bylo
smiSenych a diploidi a hexaploidi byli nalezeni spolecné ve 28 % populaci. Hexaploidi jsou
ploidni uroven tuto schopnost zvysuje. Na druhou stranu, schopnost kolonizace tetraploidu je
nizka, coz zase stoji proti.

DalSim obecné rozSitenym piedpokladem je, jak jsem uvadéla vySe, SirSi distribuce
polyploidd oproti diploidim. Vysledky prace Martin a Husband (2009) vSak nejsou v souladu
s timto tvrzenim. U diploidnich a polyploidnich druht ze 144 rodi krytosemennych rostlin
v Severni Americe byla pozorovéana oblast rozsifeni ve vztahu ke klimatickym podminkéam,
teploté a srazkdm. Rozdilnou distribuci v zavislosti na ekologickych podminkéch vsak cytotypy
nevykazovaly. Vliv na rozsifeni a toleranci mélo spiSe taxonomické zafazeni a vyznamné;jsi
vliv ploidni Grovné na tyto faktory nebyl pozorovan.

Takeé prace Petit a Thompsona (1999), kterou jsem jiz vySe zmiiovala, se vénovala vztahu
polyploidie a biologickych vlastnosti s taxonomickou a ekologickou diverzitou. Toto
pozorovani bylo provaddéno na 50 rodech krytosemennych rostlin v Pyrenejich. Polyploidie
nevykazovala pozitivni korelaci s ekologickou diverzitou, dokonce nékteré¢ druhy vykazovaly

vys$i miru ekologické diverzifikace u diploidii nez u polyploidii. Taxonomicka diverzita vSak
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s tou ekologickou provazana byla. Vyvstava tak moznost, ze polyploidie mize mit nepiimy
vztah s ekologickou diverzifikaci, protoze polyploidie vede k nartistu druhového bohatstvi,
které zase vykazuje pozitivni vztah s ekologickou rozmanitosti. Na ekologickou rozmanitost
prostiedi méla vyznamny vliv pouze rastovd forma. Nejvétsi rozsah mély vytrvalé byliny,
vyrazn¢ mensi pak jednoletky a dfeviny. V praci vsak podotykaji, ze nevzali v potaz, zda se
jedné o autopolyploidy nebo alopolyploidy, coz mohlo vysledky zkreslit.

Vedle Petit a Thompson 1999 se vztahu druhové bohatosti a ¢etnosti polyploidi v rodu
vénoval 1 Otto a Whitton (2000). Obé tyto prace ukazuji jistou pozitivni asociaci mezi t€émito
asociace vysvétlena. Je mozné, Ze se polyploidii a druhové diverzité prisuzuje souvislost proto,
ze polyploidie je ziejmée vyssi u bylin, stejné tak jako druhova rozmanitost. To pak mize vést
mylné domnénce, Ze maji tyto dva jevy piimou vazbu, ackoli vykazuji pouze zvySenou
frekvenci u stejnych zastupcli. Vamosi a Dickinson (2006) zaroveii podotkli, Ze Petit a
Thompson (1999) a Otto and Whitton (2000) neuvazovali ve svych pracich fylogenetické
vztahy a pracovali s jednotlivymi rody separatné, coz mohlo zkreslit celkovy vysledek. Mohlo
byt tak totiz opomenuto hledisko, Ze po€etné a rozmanité rody mohou byt starSi a evolu¢né
1985; Garland et al. 1992; Vamosi a Dickinson 2006). Vamosi a Dickinson (2006) zadvérem
uvadi, ze zatim neexistuji jednoznacné dikazy o tom, ze by ptevazné polyploidni taxonomické
skupiny vykazovaly vys$si nebo nizsi rostlinnou diverzifikaci nez sesterské skupiny s vyraznou
ptevahou diploidnich druhd. Nelze tedy vyluéné tvrdit, Ze vSechny druhy a vyssi ploidni irovné
reaguji na ekologické, klimatické a geografické podminky stejn€. Polyploidie je spjatd s fadou
faktorii, které pusobi jak pifi vzniku cytotypu, tak pii jeho uchyceni. Evoluéni vyhody a

postaveni polyploidie jsou tak stale pfedmétem diskuze, a ne zcela objasnénym tématem.

8. Polypoloidie a gynodioecie

Polyploidizace a posuny sexuality se fadi mezi vyznamné hnaci sily v evoluci rostlin a na
jejich moznou provazanost poprvé poukazal Baker (1984). Pozdéji se mozné asociaci mezi
témito dvéma fenomény vénovali i Miller a Venable (2000). Polyploidie miize byt podle nich
spoustécem piechodu z hermafroditismu k sexualnimu dimorfismu vzhledem k tomu, ze nové
vznikly polyploid je reprodukéné izolovany od diploidniho ptedka a tim padem mulzZe sndze
dojit v malé populaci nového cytotypu k inbredni depresi. Aby k inbredni depresi nedoslo,
muze dojit k pfechodu od hermafroditismu k sexualnimu dimorfismu. V praci se zaroven
zabyvali vztahem sexualnich dimorfismi a schopnosti samoopyleni. Miller a Venable

prezentovali n€kolik roda, ve kterych se nachazeli polyploidni sexuadlné dimorfni jedinci se
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schopnosti samoopyleni, ktefi zaroven méli diploidni hermafroditni pfedky, ktefi samosprasni
nejsou. U polyploidit dochézi k rozvoji schopnosti samoopyleni z divodu zajisténi vlastni
reprodukce, protoze polyploidni cytotyp se po svém vzniku neméd s kym kfizit (Richards 1997).
Miller a Venable (2000), ale také Ashman et al. (2013) ve svych studiich demonstruji, ze
polyploidie nemusi nutn¢ vést k sexualnimu dimorfismu a mizeme se setkat i s opatnym
trendem, tedy ze diploid je dimorfni a polyploid hermafroditni nebo se lze setkat i s riznymi
variantami, naptiklad ze oba, diploid i polyploid, jsou dimorfni. V druhém piipad¢ je obtizné
definovat evoluc¢ni trajektorie vzniku sexudlniho polymorfismu u jednotlivych cytotypu a
k vyteSeni jsou potiebna fylogeneticka data a evolu¢ni rekonstrukce (Ashman et al. 2013).
Vyzkumy zaméfené na asociaci mezi polyploidii a posuny sexuality ukazaly, ze
monomorfismus (hermafroditismus) je Castéj$i u diploidi a zaroven polyploidi jsou casté&ji
sexudlné dimorfni (Ashman et al. 2013). Tyto vysledky jsou v souladu s doposud zjisténymi
vztahy mezi polyploidii a gynodioecii, coz je také jeden z dimorfnich systéml. Vamosi et al.
(2006) ve své praci podotykaji, ze vztah téchto dvou fenoménid mohou ovliviiovat rizné
faktory, jako je napfiklad ristova forma a zivotni cyklus a muze se liit napfi¢ riznymi
celedémi, nicméné jista provazanost s polyploidii nalezena byla. V praci byly zkoumany
obecné trendy této asociace napii¢ né€kolika rody v rizném prostiedi. Vysledky mohou byt
zkresleny, protoze v praci se neuvazuje puivod predki, ktery miize byt pro nékteré rody
spolecny a také se pracovalo pouze s rody, kde byl prokazan vyskyt polyploidie i rGznych
sexualnich systémi. Pozorovani v§ak ukazalo, Ze polyploidie je spojovana spiSe se sexudlnim
dimorfismem neZ hermafroditismem, nikoli v§ak pfimo s dvoudomosti. Vice neZ polovina
polyploidnich taxonii byla sexualné dimorfni, nicméné z toho byla jen neceld Ctvrtina Cisté

dioeticka.

9. Charakteristika modelového druhu Stellaria graminea L.

9.1. Caryophyllaceae

Celed Caryophyllaceae (hvozdikovité) patii do fadu Caryophyllales (hvozdikotvaré) a do
ttidy Rosopsida (vyssi dvoudé€lozné rostliny). Zahrnuje 93 rodt a ptiblizné 2395 druhti (Singh
2010). Celed je rozsifena po celém svété, zejména v mirném pasmu s pfevahou na severni

polokouli (Simpson 2006).

9.2. Stellaria
Rod Stellaria L. se fadi mezi jedny z nejpocetngjSich rodii celedi Caryophyllaceae (Singh

2010). Rizné zdroje uvadi rozdilny pocet zastupcti, ktery se 1isi v zavislosti od taxonomického

konceptu. Kuptikladu Sharples (2019) uvadi 112 druhti, zatimco pocet taxonti v jinich studiich
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piesahuje Cislo 150 druhti (Singh 2010, Mahdavi et al. 2012). Nejnovéjsi fylogenetické studie
zalozené¢ na RAD sekvenovani prokazali, ze rod je parafyleticky a v ramci takzvané ,,core
group® zahrnuje pét zakladnich evolu¢nich monofyletickych linii (Sharples 2019; Sharples a
Tripp 2019). Nejobsahlejsi a nejheterogennejsi je skupina Labreae, kterd zahrnuje 75 druhii,
druhou nejpocetnéjsi skupinou je se 14 druhy skupina Petiolares. Zbyl¢ tti skupiny Insignes,
Nitentes a Plettkeae zahrnuji pouze jednotky druhi (Sharples a Tripp 2019). Taxonomicka
pozice nékterych taxonu je stile problematicka a k findlnimu dofeSeni dané problematiky
budou nutné dalsi taxonomicko-evoluéni studie.

Rod Stellaria zahrnuje jednoleté, dvouleté nebo trvalé byliny. Kofeny jsou vléknité, husté
vétvené, oddenky jsou stihlé. Stonek je ¢tyrhranny a lysy, mize byt poléhavy, vystoupavy nebo
vzpiimeny. Listy jsou jednoduché a vstficné, maji rozmanity tvar i velikost, pficemz nejcastéji
jsou kopinaté az ¢arkovité, mohou byt ale také naptiklad vejcité, sdr€ité nebo eliptické. Listy
jsou celistvé, mohou byt hladké i1 chlupaté. Listeny jsou bud’ blanité a bélavé se stfednim
prouzkem, ktery ma zelenou az hnédou barvu nebo se podobaji hornim stonkovym listm.
Kvétenstvi je vidlan, kde dvé boc¢ni vétve vyrazné pievysuji poctem kvéti vétev hlavni. Kvéty
jsou drobné a maji zpravidla bilou barvu. Kalich sestava z péti (méné Casto ze Ctyt) volnych
listii. Pravé korunni listky chybi a jsou nahrazeny listky staminodialniho piivodu, které jsou pro
usnadnéni oznacovany jako koruna. Ta se sklada z péti (fid¢eji Ctyt) okvétnich listki, které jsou
zcela nebo minimalné do poloviny okvétniho listu rozstépen, ale mizou uplné chybét. Pocet
tyCinek v kvétu je Ctyfi az deset. Semenik je svrchni a vystupuji z néj vétSinou tfi, vzcné pét
¢nélek. Plodem je tobolka otevirajici se pomoci Sesti zublim, vyjime¢né i nazka nebo bobule.

Zastupci rodu Stellaria se rozmnozuji vegetativné 1 generativné. B&zné je vegetativni
rozmnozovani pomoci oddenktli, vyhonki a kofenujicich lodyh. Opyleni je pievazné
entomogamni, pficemZ druhy mohou byt jak autogamni, tak 1 alogamni (Kurtto 2001; Morton
2005; Dang a Chinnappa 2006). U né¢kterych alogamnich druhdl jsou zéaroveil rozvinuty
mechanismy branici samoopyleni, pfi¢emZ majoritni zastoupeni ma proterandrie, ktera je bézna
zaroven 1 pro celou celed’ (Bittrich 1993; Kurtto 2001). V rodu Stellaria se s proterandrii
setkame naptiklad u druhii S. holostea L., S. longipes Goldie nebo S. longifolia Muhl. ex Willd.
(Kurtto 2001). Nekteré druhy tvoii vedle chasmogamnich kvétt také kvéty kleistogamni (S.
pallida (Dumort.) Piré, S. media (L.) Vill.) (Richards 1997; Kurtto 2001; Weekley a Brothers
2006). Chasmogamni kvéty jsou béZné oteviené kvéty, které umoznuji opyleni diky odhalenym
reprodukénim organiim (Schoen a Lloyd 1984; Simpson 2006; Koontz et al. 2017). Mohou se
vyskytovat spolecné s kleistogamnimi nebo jsou tyto typy kvéth oddéleny (Lord 1981). U
kleistogamnich kvétti dochéazi k samoopyleni v uzavieném kvétu (Culley a Klooster 2007).

Ptacinec je jednim z 228 rodi, u kterych se kleistogamie vyskytuje (Culley a Klooster 2007).
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U rodu Stellaria se setkame se sexudlnimi polymorfismy, znichz nejbéznéjsi je
gynodioecie, ktera byla zjiSténa u 12,4 % druhd, naptiklad u S. graminea, S. palustris Ehrh. ex
Retz. nebo S. longipes (Kurtto 2001; Dang a Chinnappa 2006; Godin 2020). Podil
gynodioetickych druht v rodé je tedy vyssi nez procentudlni zastoupeni gynodioecie v celé
¢eledi, kde to ¢ini 10,3 % (Godin 2020).

Mezidruhova hybridizace byla zjiS§téna mezi riznymi zastupci rodu Stellaria, avSak
potomstvo hybridizace vétSinou nevykazuje piiliS vysoké fitness (Chinnappa 1985; Kurtto
2001). Piirozena hybridizace byla pozorovana naptiklad mezi S. longipes a S. borealis Bigelow
(Morton a Rabeler 1989; Emery a Chinnappa 1992).

U S. longipes byl proveden experiment, kdy doslo k hybridizaci tohoto druhu s péti dal§imi
pribuznymi druhy rodu Stellaria (S. graminea, S. longifolia, S. crassifolia Ehrh., S. calycantha
(Ledeb.) Bong. a S. crispa Cham. & Schltdl.) a ukazalo se, Ze pouze kiizeni s druhem
S. longifolia vedlo k produkci Zivotaschopnych semen a F1 generace. Ostatni kiiZzeni vedlo
k produkci nekvalitnich ¢i deformovanych semen, kterd nebyla schopna vykli¢it (Chinnappa

1985).

9.2.1. Geografické rozsiteni a ekologie

Rod Stellaria je rozsiten na obou polokoulich s pfevahou na severni polokouli (Morton
ekosystémt, od tropickych oblasti po vysoké nadmoiské vysky (Kurtto 2001; Morton 2005;
Sharples a Tripp 2019).

Vzhledem ke kosmopolitnimu rozsifeni a zdroven vysSimu poctu druhti tohoto rodu, jsou 1
mista vyskytu velice rozmanitd. Nekteré druhy jsou vazané na vlh¢i a stinnd mista (S. nemorum
L., S. neglecta Weihe, S. palustris), jiné naopak na sussi stanovisté (S. pallida, S. holostea).
Riizné druhy mohou také vyhledavat naptiklad pldy s vysokym obsahem Zivin (S. palustris)
nebo tieba ruderdlni stanoviste (S. media, S. hebecalyx Fenzl) (Kurtto 2001).

U druhti s rozsdhlym aredlem byla Casto pozorovana fenotypova plasticita, kterd také
vyrazné prispiva ke schopnosti adaptace na rizné stanovisté¢ (Macdonald et al. 1988; Emery et
al. 1994a). Fenotypova plasticita se projevuje promeénlivosti morfologie v zavislosti na
zménach environmentalnich faktorii, jako je teplota nebo fotoperioda. Jedinec pak muze
vykazovat variabilitu ve tvaru listi, vzristu, kvétenstvi ¢i riznym habitatem, ktery obyva
(Chinnappa et al. 2005). Ucebnicovym ptikladem fenotypové plasticity je druh S. longipes s
cirkumpolarnim ro$ifenim (Chinnappa et al. 2005). Vyskytuje se na mnoha stanovistich a diky
schopnosti adaptace na specifické environmentalni podminky vznikly dva ekologické fenotypy

tohoto druhu, a to alpinsky a prérijni (Emery et al. 1994b; Chinnappa et al. 2005). Alpinsky
28



druh je adaptovan na stresujici podminky, které jsou ale pfedvidatelné a dlouhodobé;jsi. Jedna
se napiiklad o silny vitr, nizké teploty a zvySené mnozstvi UV zéafeni (Emery et al. 1994b;
Chinnappa et al. 2005). V disledku toho je obecné nizsi, nese mensi mnozstvi kvéti a ma silnou
vrstvu voskové kutikuly (Kathiresan et al. 1998; Chinnappa et al. 2005). Naopak prérijni typ je
et al. 1994a; Emery et al. 1994b; Kathiresan et al. 1998; Chinnappa et al. 2005). Casto dochézi
ke kompetici o svétlo, proto je oproti alpinskému typu vyrazné vyssi (Kathiresan et al. 1998;

Chinnappa et al. 2005).

9.3. Stellaria graminea

Stellaria graminea (ptaCinec travovity) je viceleta, oddenkata a trsnatd bylina. Kofeny
rostliny jsou §tihlé a protahlé. Stonek je Stihly, vystoupavy, ¢tythranny, rozvétveny a lysy. Na
u zakladny a postupné se smérem od baze stonku nahoru zuzuji. U baze jsou brvité, jinak
hladké. Listeny v kvétenstvi jsou blanité, bélavé, Casto s hnédavym nebo zelenavym prouzkem,
na okrajich jsou alespon v dolni tetin€ brvité. Kvétenstvim je vidlan a pocet kvéti je variabilni,
jedné se o jednotky az desitky. Kalich tvoii pét kopinatych listki a je vétSinou mensi nez
koruna. Vn¢jsi kali$ni platky jsou brvité. Koruna je sloZena z péti listki, které jsou rozstépeny
témer az k bazi. Kvéty jsou bilé a proterandricke. Tycinek je v kvétu deset, pfi€emz mohou byt
vyvinuté a fertilni vSechny, nebo jen nékteré¢ nebo zadné (Horne 1914; Kurtto 2001; Morton
2005). Ze svrchniho semeniku vystupuji tfi ¢nélky. Plodem je vej¢itd tobolka, kterd ma v plné
zralosti svétle hnédou barvu. Semena jsou kulatd a tmave hnéda. Zacina kvést od kvétna a kvete
do konce fijna (Kurtto 2001; Morton 2005; Kucera et al. 2012).

Opylovani je entomogamni, nejb&éznéjsi opylovaci jsou mouchy a drobny dvoukiidly hmyz,
mén¢ ¢astou drobni brouci ¢i vcely.

S. graminea ma zékladni chromozomalni ¢islo x = 13. U druhu byly zjiStény tf1 ploidni
urovné (diploidni 2n = 2x = 26, triploidni 2n = 2x = 39, tetraploidni 2n = 2x = 52) (Gadella
1977; Harmaja 1992; Kurtto 2001; Morton 2005; Kucera et al. 2012; Kucera et al. 2021),
pficemz v Evropé se bézn¢ vyskytuji diploidni a tetraploidni formy, méné Casto triploidni
(Gadella 1977; Morton 2005). U druhu se setkdme i s aneuploidii, kdy byla zjisténa
chromozomalni ¢isla blizka triploidnimu stupni majici 2n = 40-44 (Harmaja 1992; Keshavarzi
a Bozchaloyi 2014).

Z fylogentického hlediska patii do skupiny Labreae, kde tvoii monofyletickou vétev spolu
s morfologicky podobnymi S. palustris a S. persica (Sharples a Tripp 2019).
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U S graminae L. také Casto dochéazi k mezidruhovému kiizeni. Hybridizace je znama
s druhy S. borealis, S fennica (Murb.) Perf., S. longifolia, S. palustris a S. uliginosa Murray
(Kurtto 2001; Kucera et al. 2012). Hybridni potomstvo ma ale ¢asto vyrazné zhorSenou kvalitu
semen a pylu jako je tomu naptiklad u hybridu s druhy S. fennica nebo S. palustris (Kurtto
2001). Jak jsem zminovala vyse, experimentaln¢ bylo zkoumano i1 kiizeni se S. longipes,

nevedlo to vSak ke vzniku zivotaschopného potomstva (Chinnappa 1985).

9.3.1. Geografické rozsireni a ekologie

S. graminea je puvodnim druhem v Evropé a Zapadni a Centralni Asii, zaroven byla
zavlecena a roz$ifila se také do Severni Ameriky a na Novy Zéland (Kurtto 2001; Morton 2005;
Kucera et al. 2012).

Roste na prosvétlenych stanovistich, kterd nejsou pfili§ bohatd na ziviny. Upfednostiuje
sus§i pis¢ité az hlinité ptidy, kde nedochazi k dlouhodobgjsimu zamokieni. Casto se vyskytuje
na loukach ¢i pastvinach v ptitomnosti dal§ich druht bylin. Bézné€ ji najdeme také na okraji cest
a poli nebo na ruderalnich podkladech (Horne 1914; Kurtto 2001; Morton 2005; Kucera et al.
2012). Stellaria graminea je druh, ktery je siln¢ morfologicky proménlivy v zavislosti na
environmentalnich faktorech. Naptiklad vlhkost piidy a mnozstvi dopadajiciho zatfeni vyrazné

ovliviiuje vyvoj a podobu vegetativnich organu, tedy kotent, stonku a listi (Kurtto 2001).

10.Gynodioecie a polyploidie v rodu Stellaria

Jak jsem jiZ vySe zminiovala, gynodioecie je sexudlni systém, ktery byl zjistén u 12,4 %
druhti rodu Stellaria (Godin 2020). Jednim ze zéstupcti, u kterého byla gynodioecie prokézana
je vyse popsany a pro tuto praci kliCovy druh S. graminea (Kucera et al. 2021). U zminéného
druhu byla zjiS§téna morfologicka variabilita souvisejici s pohlavim kvéti, jinymi slovy, byly
pozorovany kvéty hermafroditni s plné vyvinutymi ty€inkami, ale také kvéty s tyCinkami
¢astecné nebo uplné nevyvinutymi (rudimentdlnimi) (Horne 1914; Kurtto 2001). Predmétem
spekulace bylo také to, jestli jedinci se sam¢i sterilitou jsou sterilni triploidni hybridi nebo zda
se skutecné jedna o samice a systém je gynodioeticky, pfi¢emz vysledky nedavno publikované
studie vedly k jasnému zavéru, ze jde o samici jedince (Kucera et al. 2021). V praci byla
definitivn€ potvrzena pfitomnost gynodioecie a byl studovan vztah mezi gynodioecii, ploidii a
ekologickymi faktory u populaci S. graminea z Karpat. Piekvapivym zjist€énim bylo, Ze
gynodioecie u S. graminea byla prokazana jak u diploidnich, tak u tetraploidnich populaci.
Ukazalo se také, Ze pohlavi ma vliv jak na morfologii kvétu, coZ se projevuje vyrazné¢ mensi
korunou a zaroven delsi ¢nélkou u samic, tak na velikost genomu, kdy samice maji genom veétsi.

Organy, které se nepodilely na reprodukci nebo na interakci s opylova¢em projevovaly veEtsi
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asociaci s ploidii nez s pohlavim a zvétSovaly se s vyss$i ploidni urovni. Diploidni a tetraploidni
samice vSak nevykazovaly témér zadny rozdil ve velikosti, coz muze byt vysvétleno
konvergentnim vyvojem téchto dvou cytotypti nebo zdédénim gynodioecie. Tyto vysledky
naznacuji, ze velikost organii podléha polyploidii, nicméné pro reprodukcni organy je
nadfazenéj$i a urcujici sexualni systém.

Ekologie se lisila mezi cytotypy, méné vSak mezi pohlavimi a vazba na ekologické faktory
byla u cytotypli znacnd, ackoli zhruba ttetina populaci byla smiSena. Jejich frekvence se ménila
s prumérnou roc¢ni teplotou, dopadajicim fotosynteticky aktivnim zafenim, thrnem srazek a
sklonem terénu. Pii vyssi teploté a vysSich srazkach se zvySoval podil tetraploidii a zaroven
klesal s vy$Sim zafenim a sklonem. Pohlavnost se ménila vyrazné pouze s teplotou. U
tetraploidd s vyssi teplotou rostl podil samic, u diploidii nikoliv. Pravé vyraznéjsi reakce
sexuality na teplotu pouze u jednoho cytotypu by mohla znacit, Ze jistd provazanost sexudlniho
systému s ploidni trovni existuje, protoze kdyby $lo pouze o vztah mezi sexualitou a teplotou,
dalo by se ptedpokléadat, ze diploidni populace bude mit stejny trend.

V ptipad¢é nekolika populaci byli pozorovéni jedinci s ¢astecnou samci fertilitou, tedy
gynomonoetické formy (Kucera et al. 2021).

Z rodu Stellaria je nejvice prostudovan gynodioeticky druh Stellaria longipes. Tento druh
je Siroce rozsSifeny, ma velkou ekologickou amplitudu, coz se zrcadli v nemalé fenotypové
plasticité. Je to polyploidni druh a bylo u néj zjisténo nékolik ploidnich urovni (Dang a
Chinnappa 2006).

V predchozi kapitole vénované gynodioecii jsem se vénovala vlivu environmentalnich
faktori na expresi sexuality, ktery je predpokladany také u druhu S. longipes (Dang a
Chinnappa 2006). V praci, kde se zabyvali kiizenim a reprodukéni biologii tohoto druhu
pozorovali v experimentalnich podminkach rostliny sesbirané z riznych stanovist' v Severni
Americe a pomoci skleniku a teplotnich komor zajistili simulované podminky jednotlivych
roc¢nich obdobi. V prabehu roku se ménila 1 mira sam¢i sterility a fertility, coz by podle autorii
mohlo byt podminéno teplotou a ekologickymi faktory (Dang a Chinnappa 2006).

Vjiné praci (Philipp 1980) byly v kultivaénim experimentu S. longipes v Kodani
napé¢stovany rostliny ze semen odebranych ze samicich a hermafroditnich volné rostoucich
jedinc v Gronsku. Semenacky byly pifesazeny do samostatnych nadob a byly sledovany
nejprve na experimentdlnim poli, pozdé&ji v komorach s kontrolovanou teplotou. Mezi
napé¢stovanymi rostlinami se nachéazely také pfechodni jedinci s hermafroditnimi a sami¢imi
kvéty zaroven, coz znamend, Ze se jednalo o gynomonoeticky systém. V praci se sledovala
asociace mezi sexualitou rostlin a riznymi znaky, které mohou mit vazbu na pohlavi jedince.

Nejvétsi rozdily mezi pohlavimi se ukazaly byt v poctu kvétl, poctu semen v plodu a mnozstvi
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vyprodukovanych semen v ramci reprodukéniho cyklu. Co do poctu kvéth, byly u vSech tfech
forem nejbeznéjsi jedinci s poctem kveth v fadu jednotek. U samicich a pfechodnych forem byl
pak jesté jeden vyznamny pik u vyssiho poctu kvéta na rostlinu. Hermafroditi tak vykazovali
v prumeéru vyssi u hermafroditnich kvéth nez u samicich. Navzdory tomu vSak v reprodukénim
cyklu vyprodukovaly vice semen samice. Je tedy mozné, Ze nevyhodu samic v poctu semen
v plodu vyvazuje pravé tvorba vétsiho mnozstvi kvétl, jak jsem zminovala vyse. Zjisténi, ze
hermafroditi nesou vétsi pocet semen v plodu, ale zaroven nejsou schopni konkurovat samicim
v jejich produkci, mize vysvétlovat fakt, ze samice investuji vice zdroji do kvality a
zivotaschopnosti semen spiSe nez do jejich vysokého poctu. Naproti tomu se neprokazal
signifikantni rozdil v kli¢eni semen hermafroditnich a samicich rostlin. Také nebyla zjisténa
spojitost mezi pohlavim rostliny a velikosti jejich vegetativnich ¢asti. Navic se ukézalo, Ze
v obdobi kveteni pfechodna forma postupné prechéazela v Cist¢ hermafroditni (Philipp 1980). Z
uvedenych zjisténi Ize usuzovat, ze co se ty¢e sexualnich polymorfismil, nemaji jednotlivé

druhy uniformni odpovéd’ na vnéjsi vlivy.

11.Zavér

VysSe prezentovand bakaldiska prace piindsi teoreticky ramec vlivu environmentéalnich
faktorii a zejména teploty na posuny sexuality gynodioetického systému polyploidnich druhd.
Hlavni néplni bylo pfedstaveni vybranych kli¢ovych fenoménti v evoluci rostlin, a to sexualnich
polymorfismii s diirazem na gynodioecii a piechodnou gynomonoecii, ale také na
celogenomovou duplikaci (polyploidie). Ziskané informace jasné ukazuji, jak komplikované
sexualni polymorfismy u rostlin jsou, a také poodhalily faktory, které maji vliv na jejich evoluci
a expresi u jednotlivych druht a jejich populaci.

Co se tyce asociace mezi gynodiecii a ekologickymi faktory, u gynodioetickych systémil
lze pozorovat vieobecny trend ndrtstu po¢tu samic na susSich a teplejSich stanovistich. Jaky
dopad by ale mély, nebo maji, globalni zmény na populace gynodioetickych druht a jejich
dlouhodobé piezivani, je doposud neprozkoumdno a my jenom mizeme hypotetizovat o
potencidlnich scénétich. Z hlediska celkové pocetnosti a prezivani druhu je mozné na tento
trend nahliZet jako na evolu¢né pozitivni, protoze umoziuje druhu obyvat $irsi Skalu stanovist’.
Z hlediska reprodukce a popula¢ni dynamiky se vSak o tak pozitivni trend jednat nemusi,
protoze hermafroditi se na téchto extrémnéjSich stanovistich vyskytuji v mensi mife, a mize
pak dochézet k limitaci pylu. Vlivem limitace pak muze dojit k obnové samci fertility, coz
povede k posunu smérem k hermafroditim, ktefi ale pravé zminéna extrémnéjsi stanovisté

obyvat nemohou nebo se snizuje jejich fitness a dojde ke snizeni poCetnosti populace a jejimu
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ohroZeni. Nicmén¢ jak jsem jiz zminila vySe, jedna se jen o jeden z potenciadlnich scénait, ktery
pfichazi v tivahu.

Polyploidie patii k nejvyznamnéjsim fenomentim formujicich evoluci cévnatych rostlin, a i
kdyz byla této tématice v navaznosti na sexudlni polymorfismy vénovana nemald pozornost,
mnohé a Casto i1 klicové mechanismy jeji interakce zlistaly neobjasnény. Polyploidie je ale
vSeobecné povazovand za jeden z faktorii hrajicich roli v pfechodu od hermafroditismu
k polymorfnimu sexualnimu systému. Nové vznikly cytotyp se nemd s kym kiizit a ackoli
inbredni depresi muze odolavat snaze nez diploid, protoze ma vyssi pocet kopii gentl, je i piesto
vytvatren tlak na tvorbu sexudlniho polymorfismu kvili zvySovani genetické variability a
polyploidie se tak ukazuje jako spoustéc tohoto prechodu. Tento model neni ptipadem Stellaria
graminea, protoze gynodioecie byla u tohoto druhu prokézana v obou ploidnich urovnich.
Ptestoze tedy neni polyploidie spoustééem rozvoje sexualniho dimorfismu, vykazuji tyto dva
fenomény provazanost, protoze nartist samic je teplotné zavisly pouze u polyploidi, z cehoz 1ze
vyvodit, ze polyploidni cytotyp ma pozitivni vliv na rozsiteni samic do teplejsich extrémné;jSich
stanovist. Na zaklad¢ toho lze fici, ze polyploidni cytotyp ma vzhledem k vlastni schopnosti
adaptace a zarovenl i k vyhodé samic nejvétsi potencidl k nejlepSimu pfizplsobeni se na
extrémnejs$i podminky charakteristické vys$simi teplotami. Jednim z moznych scénata by tedy
mohlo byt rozsifovani tetraploidniho cytotypu na tkor diploidniho, ¢imz by mohlo dochazet
k vyznamng&jSimu potlaceni ptivodniho diploidniho cytotypu.

Zhodnotime-li celkovy kontext globalniho oteplovani a posunti sexuality, je vSak nutné fici,
ze vzhledem k rychlosti oteplovani se i pfes schopnost adaptace druhy nemusi stihnout
prizptsobit. Fluktuace v sexudlnim systému vlivem teploty probihd, nicméné jedna se o velice
poozvolné posuny, které zaroven nedeterminuji pohlavi, jak je tomu u zvifat, a vykazuji mnoho
pfechodnych forem. Adaptace a posun sexudlniho systému probihd na podstatné $ir$i asové
Skale nez soucasnd zména klimatu, kterou lze pozorovat v fadech let aZ desetileti. Navzdory
tomu je vSak, 1 vzhledem k malému poctu studii na téma teplotni zavislosti sexuéalniho systému,
zadouci tyto posuny objasnit. Mlize to pak predstavovat vyznamny faktor adaptivniho chovani

a kolonizace druhu v reakci na klimatickou zménu s moznym dopadem na cely ekosystém.

12.Napln navazujici diplomové prace

Na zaklad¢ informaci ziskanych v bakaldiské praci bude v navazujici diplomové praci
testovana hypotéza, zda se zvySujici teplotou skutecné stoupd podil samic u druhu Stellaria
graminea a zda ma na tento posun vliv ploidni urovei jedince.

Testovani bude probihat na deseti samicich a deseti hermafroditnich jedincich v ramci

diploidni i tetraploidni trovng, ktetfi budou ziskani terénnim sbérem z izemi Zapadnich Karpat,
33



kde probihala také predesla studie. U kazdého jedince bude zaznamenano misto a datum sbéru,
sexualita a ploidie, kterou uréime pomoci prutokové cytometrie.

Praktickd c¢ast prace bude spocivat v monitorovani pitipadnych posun sexuality
v teplotnich komorach. Ty budou pouzity zejména kvuli kontrolované regulaci teploty a
zaroven z divodu co nejvétsiho omezeni vlivu ostatnich biotickych a abiotickych faktord.
Monitoring bude probihat pod tfemi teplotnimi rezimy pfedbézné ur¢enymi na 10, 20 a 30°C.
Diky ziskanym naméfenym datim bude nasledné mozné vyvodit zavér, zde k posuniim
skutecné dochazi, s jakou dynamikou se to déje a jaké jsou fenotypové projevy. Piedpokladame,
ze s rostouci teplotou bude dochéazet k posuniim sexuality smérem k samic¢imu pohlavi a Zze u

tetraploidniho cytotyp budou posuny sexuality rychlejsi a zieteln&jsi.
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