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Abstrakt

Polyploidie je jednim z klicovych faktorti v evoluci cévnatych rostlin. Polyploidni cytotypy
jsou od svych diploidnich protéjska vétsinou reprodukéné izolované, existuje vSak moznost
vymény genl mezi raznymi ploidiemi/druhy prostiednictvim heteroploidniho toku gent. Tato
vymeéna muze byt zprosttedkovana pomoci lichych a aneuploidnich cytotypt, které se vyvinuly
hybridizaci, ale také de novo, fuzi redukovanych a neredukovanych gamet. Primarnim
zameienim prace je zhodnotit poznatky o vzniku lichych cytotypii v heteroploidnich systémech
a zhodnotit jejich ptispévek k vymeéné genli mezi danymi ploidiemi. Zvlastni diiraz je kladen
na tok genli mezi vy$$imi Grovnémi ploidie v komplexech vytrvalych invaznich druht,
mechanismy umoziujici jejich udrzeni v populaci a dasledky jejich dlouhodobého pretrvavani

mezi ploidnimi (druhovymi) hybridizacemi na jejich invazni potencial.
Kli¢ova slova: liché ploidni uroveni, invazni rostliny, hybridizace, zivotni formy
Abstract

Polyploidy is one of the crucial evolutionary factors in the evolution of vascular plants.
Polyploid cytotypes are mostly reproductively isolated from their diploid counterparts;
however, there exists the possibility of gene exchange between different ploidies/species via
heteroploid geneflow. The heteroploid gene exchange might be mediated through the odd and
aneuploid cytotypes, which evolved via hybridisation but also de novo via the fusion of reduced
and unreduced gametes. The primary focus of the thesis will be to review knowledge about the
formation of odd cytotypes in heteroploid systems and evaluate their contribution to gene
exchange between given ploidies. The particular focus will be on gene flow between higher
ploidy levels in perennial invasive species complexes. Attention will also be paid to
mechanisms enabling their maintenance in the population and the consequence of their long

term persistence on between ploidy (species) hybridisation on their invasive potential.

Key words: odd ploidy level, invasive plants, hybridization, life strategy
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1. Uvod

Polyploidie, tedy znasobeni genetického materidlu, je fenomén tuzce propojen s evoluci
a speciaci krytosemennych rostlin. Rostliny s vice nez dvéma chromozomovymi sadami
mohou byt oproti diploidnim protéjskiim zvyhodnény a jsou s nimi spojovany vyrazy jako lepsi
kolonizace ¢i vétsi schopnost adaptace (P. S. Soltis & Soltis, 2000). Pravé na pozadi
polyploidie stoji velké mnozstvi provazejicich genetickych zmén, jez mohou zasadné€ ovlivnit
fenotyp dané rostliny. V nékterych oblastech projevi polyploidie ve fenotypu jsou stale
nejasnosti, avSak je dobré uvazit, ze okamzité zmény, jako je naptiklad zvétSeni rostlinnych
organt, jsou pouze uritym zlomkem zmén, ke kterym ve skutecnosti dochazi. Polyploidni
rostliny maji totiz vétsi mnozstvi alel, které mohou vyuzit a ¢ast z nich tedy mtze pouze cekat

na vhodnou pfilezitost, kdy budou pozitivné selektovany (Nieto Feliner et al., 2020).

Ptilezitosti pro vyuziti lepsi kolonizace ¢i adaptace jsou vyhodné za kazdych okolnosti, av§ak
specialné by se mohly hodit rostlinam, které vstupuji do novych ekosystému. Ty zde uspésné
pretrvavaji, a dokonce se mizou stat invazivnimi, vytlacujicimi ptivodni druhy a ohrozujicimi
mistni biodiverzitu. Usp&$nost téchto invaznich rostlin Ize &asto propojit s polyploidii (Pandit

et al., 2011), avSak neni to vS§eobecny a jednoznaény trend.

Mnohé rostlinné druhy, vcetné téch invaznich, jsou z hlediska ploidni Grovné variabilngjsi
a tvofi vice nez jeden stabilni cytotyp. Takové druhy lze tedy povazovat za polyploidni druhové
komplexy s vét§im poctem dominantnich cytotypt (Kolaf et al., 2017). V ramci polyploidnich
druhovych komplexti, ale také mezi nimi, mize dochazet ke splyvani redukovanych
a neredukovanych gamet nebo k hybridizaci mezi jednotlivymi cytotypy (heteroploidni
hybridizace) jejiz vysledkem je vznik cytotypt s lichou ploidii. Jedn4 se o zvlastni jev, jelikoz
lichy pocet chromozomovych sad je standardné problematicky na udrzeni kvili
nerovhomérnému parovani chromozomi pii meiéze a vzniku nefunkénich dcetfinych bunck
(Ramsey & Schemske, 1998). Polyploidie mlze ale byt propojena s apomixii, tedy schopnosti
tvofit semena bez oplozeni a danym druhtim je tak dovolena reprodukce nezavisla na
pohlavnim rozmnozovéni v¢etné meidzy. Kombinace apomixie a polyploidie tedy umoziuje
efektivni pfezivani nejen polyploidim se sudym poctem chromozomovych sad, ale také
cytotyptim s poctem chromozomovych sad lichym. Lichy pocet chromozomovych sad navic
nemusi znamenat Uplnou sterilitu ani u sexualnich druhti. Liché cytotypy si ¢asto zachovavaji
alespoft minimalni fertilitu, a mohou tak v populacich zprostfedkovavat genovy tok mezi

ploidiemi a vést k opakovanému vzniku novych diploidnich ¢i polyploidnich cytotypti.



U rostlin se tfemi chromozomovymi sadami je role ditkladné sledovana (Husband, 2004), avSak
méné se vi o roli lichého poc¢tu chromozomovych sad u vyssich ploidnich urovni, u kterych
muze byt kiizeni mezi jednotlivymi ploidiemi jednodussi (Sutherland & Galloway, 2017).
Cilem této bakaldiské prace tedy neni pouze zhodnotit relevanci vztahu mezi polyploidii
a schopnosti invaze a vyhody jez maji pii invazi polyploidni rostliny oproti diploidnim. Ale
piredevSim se zaméfit na vymezeni moznych roli lichych ploidii v rdmci populaci s vétsi

pozornosti na vyssi liché ploidie invaznich rostlin.



2. Polyploidie

wewvr

cely genom daného organizmu a patii mezi klicové mechanizmy diverzifikace a vzniku novych
druhti pti sympatrické speciaci (Otto & Whitton, 2000; Sobel et al., 2010). Dochazi pfi ni ke
znasobeni poctu chromozomovych sad, jejichz pocet piekro¢i zakladni Cislo dvé a vznikly
jedinec s alesponi tfemi chromozomovymi sadami se nazyva polyploid. Tradi¢né€ jsou
polyploidi oznaCovani na zéklad¢ poctu sad 3x — triploid, 4x — tetraploid, 5x — pentaploid
a analogicky dale. Podle pivodu chromozomovych sad mizeme navic také rozliSovat
autopolyploidy, ktefi maji obé chromozomové sady vzniklé duplikaci v ramci jednoho druhu
a alopolyploidy, u nichz duplikace genomu nasleduje po hybridizaci dvou odlisnych druht

(Parisod et al., 2010; Ramsey & Schemske, 1998).

Krytosemenné rostliny prosly v minulosti mnoha evolu¢nimi kroky a jednim z nich je prave
vznik polyploidie (D. E. Soltis et al., 2008). Nedavné studie prokazaly, ze genom modelového
druhu rostlinné genetiky Arabidopsis thaliana (L.) Heynh. (Brassicaceae) a jeho ptibuznych,
prosel ve své evoluci genomovou duplikaci nejen jednou, nybrz tikrat (Franzke et al., 2011;
Simillion et al., 2002). Detekce téchto duplikaci je pomérné slozitd, protoze pii zpétné
diploidizaci je procento duplikovanych genti ztraceno a znac¢na ¢ast diikazi lezi v tzv. skrytych
duplikacich (Simillion et al., 2002). Polyploidizace a poc¢et chromozomovych sad tedy nemusi
byt zcela jednoznacny jev, jez by zanechal rostlinu ve stoprocentné polyploidnim stavu. Dnes
je znamo, Ze celogenomové duplikace mély v evoluci vyznamny vliv na vyvoj genomu

krytosemennych rostlin (Jiao & Paterson, 2014).

2.1. Vznik polyploidie
Polyploid mize vzniknout dvéma zplsoby. Prvni je prostfednictvim neredukovanych gamet,
jez jsou produktem chybného meiotického déleni, pti kterém nedojde k oddéleni homolognich
chromozomti, a dcefiné bunky (tedy gamety) jsou tim padem diploidni. Produkeci
neredukovanych gamet u ptivodné diploidnich rostlin (standardné tvoii redukované haploidni
gamety) muze dojit ke splynuti diploidni a haploidni gamety, coz povede ke vzniku triploidnich
(3x), a vptipad¢é dvou neredukovanych gamet, tetraploidnich (4x) potomkl

(Ramsey & Schemske, 1998).

Frekvence produkce téchto neredukovanych gamet je u jednotlivych rostlin pomérné mala, ale
za to velice Siroce rozsifena a souvisi s mirou kompatibility rodi€ovskych genomt (Sora et al.,

2016). Bylo naptiklad zjiSténo, Zze hybridni rostliny maji vySs$i frekvenci tvorby



neredukovanych gamet. To miize souviset s tim, Ze je u nich pfitomen geneticky material ze
dvou odlisnych druhti, a snaz tedy dojde k porucham pii meiéze (Ramsey & Schemske, 1998;
Sora et al., 2016). Vice neredukovanych gamet bylo také nalezeno u vegetativné se
rozmnozujicich zastupct rodu Cardamine, coz muize ale souviset s tim, ze neredukované
gamety mohou byt Skodlivé, a tudiz nejsou pii nepohlavnim rozmnozovani vystaveny negativni
selekci (Kreiner et al., 2017). Produkce téchto gamet tedy zavisi na vice faktorech a frekvence

neni zcela nahodna.

Druhy zptsob vniku polyploidnich rostlin je nasledek chybného mitotického déleni
v somatickych bunkéch, tedy somaticka polyploidie. Misto vzniku klonu s identickym poctem
sad chromozomu vznikne dcefina bunka s dvojnasobnym mnozstvim chromozomu. Touto
somatickou duplikaci v meristematickém pletivua diploidni rostliny mutze vzniknout
tetraploidni ¢ast (napf. celd vedlejsi vétev) a celou rostlinu lze oznacit jako mixoploidni
chiméru (Ramsey & Schemske, 1998). Analogicky, somatickou duplikaci v zygoté ¢i embryu
dojde ke znasobeni chromozomovych sad v celé rostling. Celogenomovou duplikaci vedouci
ke vzniku polyploidi lze indukovat také v laboratornich podminkach, pomoci plisobeni

specifickych chemickych latek, jako je napft. kolchicin (Blakeslee, 1939; Dhooghe et al., 2011).

Obdobné jako u produkce neredukovanych gamet, i v pfipad€é spontdnnich somatickych
duplikaci dochazi ke zvySeni frekvence jejich vzniku u hybrida. Polyploidie je nékdy dokonce
jedinym moznym vychodiskem, jak obejit nekompatibilnost gent pfi generativnim
rozmnozovani (Ramsey & Schemske, 1998; Simpson, 2006). To znamena, Ze se do jisté¢ miry
musi jednat o vyhodny mechanismus, aby proti polyploidnim rostlindm neprobihala negativni

selekce.

2.2. Polyploidii provazi zmény nejen v poctu chromozomu
Zachovani heterozygozyty a stim spojend polyploidie jsou mechanismy, jeZ pomadhaji
udrZzovat vé&tsi variabilitu v genomu organismi. U diploidni rostliny je jedna polovina
Fi generace homozygotni a druha polovina heterozygotni, takze se s postupem casu miize
heterozygozita snizovat. Ke snizovani mize pfispivat napiiklad pfibuzenské kiizeni
(inbreeding) nebo vliv genetického driftu. Naopak, heterozygozita je zvySovana vznikem
a akumulaci novych mutaci. Po alopolyploidizaci dochazi k fixaci heterozygozity diisledkem
parovani homolognich chromozomul, které jsou intragenomové, takze nedojde
k intergenomové rekombinaci a pomér heterozygoti/homozygotli v Fi generaci zlstane
zachovan (Comai, 2005). Naptiklad Tragopogon miscellus a Tragopogon mirus (Apiaceae)

jsou alotetraploidi, majici heterozygotnich 33 % a 43 % z 21 studovanych genti, a vykazovali
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tak vySs$i polymorfismus nez jejich diploidni protéjSky (Roose & Gottlieb, 1976). Ke genetické
variabilité téchto tetraploidii vSak pfispiva i skutecnost, ze k alopolyploidizaci u nich doslo

nezavisle vicekrat, takze vzniklo vice alopolyploidnich linii (P. S. Soltis et al., 1995).

Polyploid tedy mtze mit vétsi rozsah gent, které exprimuje, ale mnozstvi nové genetické
variability se vyrazné liSi v zavislosti na mechanismu duplikace genomu (resp. pivodu
rodicovskych alel). Ackoliv nelze jednozna¢né fici, Ze autopolyploidni rostliny jsou
v pfirozenych populacich méné casté (Parisod et al., 2010), v minulosti bylo s takovou
myslenkou pracovéano (Richards, 1997). A také u autopolyploidnich rostlin dochazi k delsimu
pretrvani heterozygozity (Mahy et al., 2000) nez u jejich diploidnich protéjski, a to sice
dasledkem polysomie (Moody et al., 1993). Polysomie je u nich vysledkem multivalentniho
parovani a jeji detekce je dobrou strategii pii rozpoznavani alopolyploidi a autopolyploidi
(Parisod et al., 2010; P. S. Soltis & Soltis, 2000), ackoliv to neni jediné kritérium pro jejich
odliSeni (porovnavano je vice parametrli, pravé i napf. mira fixace heterozygozity) (ElidSova

etal., 2014).

2.2.1. Vyhody a nevyhody na genomov¢ trovni
S vyhodami spolu polyploidie pfinasi i nékteré nevyhody. Vedle problému pii meidze a tim
zpusobenych reprodukénich bariér mize ndsobnd velikost genomu pfinést 1 nestechiometricky
pomér mezi objemem a povrchem buiiky, coz skutecné plsobi problémy pii interakcich
chromatinu s proteiny jaderné laminy. AvSak 1 pocet jinych bunéénych komponent, jako
napft. kinetochorti, mikrotobuli, se nemusi pfesné¢ zdvojnasobit, potom tedy dochazi
k nepoméru vychdzejici v problémy s transportem ¢i mit6zou, jejiz vysledkem mohou byt napf.
aneuploidni (n€které chromozomy jim chybi nebo ptebyvaji) somatické bunky atd. (Comai,

2005).

Genom noveé vzniklych polyploidi je navic sdm o sob&é pomérné nestabilni. V duplikovaném
genomu miize dojit napf. k aktivaci transponovatelnych elementii (transpozont), sekvenci
DNA, které mohou byt pfesouvany z jedné casti genomu do druhé. Ty pak mohou zpisobit
dalsi komplikace pfi rekombinaci, napfiklad i1 deleci nckterych gent (pokud se pfii
crossing-overu sparuji homologni transpozony, muze byt c¢ast genu vystfiZena
(Simmons & Snustad, 2017). K delecim gent dochazi v pomérné velkém méfitku, ale jsou
mnohem rozsdhlejsi u alopolyploidii. U autopolyploidii pfi meiéze dochazi spis
k multivalentnimu péarovani (Sybenga, 1996), coz by znamenalo, Ze u nich nebude takovy tlak
na deleci genti kvili zachovani bivalentniho parovani (Parisod et al., 2010; Te Beest et al.,

2012). Tyto delece byly potvrzeny napf. ve studii sledujici zmény v mnozZstvi metylované DNA
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od Wang et al. (2015). Rozdily v obsahu DNA mezi ploidiemi jednotlivych druht z rodu
Chrysathemum nebyly nijak zavratné (variace v rozmezi 10 % mezi dekaploidy azZ diploidy),
ale ve studii bylo potvrzeno, ze nasobek obsahu DNA neodpovida ptimo nésobku ploidie, tedy,

ze v genomu dochdzi k ptestavbam, inzercim, delecim apod. (Wang et al., 2015).

Dalsi zmény nastavaji 1 vexpresi genl a epigenetickych modifikacich zahrnujicich
napf. zmény v metylaci DNA, coz bylo ukdzano na hybridnich druzich rodu Spartina, jez
prosly genomovou duplikaci a nésledn¢ byly testovany pro zmény v metylacich oproti
rodiovskym rostlindm. Zmény v metylaci byly prokézany ve 30 % fragmentli metylované
DNA a zéaroven byly prokazany i dalsi delece a zmény v genomu, provazejici alopolyploidizaci
(Salmon et al., 2005). Tyto zmény by mohly byt pouze produktem hybridizace, ale pfi testovani
zmén v metylaci DNA u triploida vzniklych kiizenim diploidi a triploidi byly také evidovany
alternace, coz by podpofilo mySlenku, Ze variace v metylaci neprovazi jen hybridizaci, ale
1 samotné znasobeni genomu (Verhoeven et al., 2010).

Vsemi témito zménami v genomu dochdzi ke zvétSeni genetické variability. Pokud tedy
polyploidni rostliny v malé, nové utvorené populaci pteziji a nasledky mutaci nejsou letalni,
muze jim polyploidizace skute¢né¢ pomoci v evoluci (Otto, 2007). Kdyz se vytvoii stabilni
polyploid, mohl by mit oproti svym diploidnim protéjskiim genetické novinky, jez ho

zvyhodnuji ve fenotypu.

2.3. Projev ve fenotypu

Jak uZ bylo naznaceno, zmény provazejici polyploidii nejsou limitované pouze na genomovou
uroven, ale mohou se vyrazné manifestovat i v morfologii, fyziologii a ekologii rostlin. Jednim
z fenomén, jez Ize u polyploidnich rostlin pozorovat je heteroze. Termin byl piivodné pouzit
pro robustni a fenotypové zvyhodnéné jedince vzniklé kiiZenim (outbreedingem)
(Simmons & Snustad, 2017). Jedna z nov¢jSich teorii o mechanismu heteroze, zaloZené prave
na studiu alopolyploidii, upozoriiuje na roli metylovanych transpozont (Hollister & Gaut,
2009; Washburn & Birchler, 2014). Vliv vSak mize mit i samotné mnozstvi genetického
materidlu, coZ bylo ukézano na studii triploidi (Yao et al., 2013) a je dobré brat v potaz i fixaci
heteroze, k niZ dochazi u alopolyploidii obdobné jako k fixaci heterozygozity (Comai, 2005).
Piivod heteroze neni jeste zcela objasnén, ale studium mechanismu pravé u polyploidi by
mohlo mit diky unikatnim a komplexnim projeviim ve fenotypu polyploidi vyznam (Washburn
& Birchler, 2014). Také nékteré vyznamné zemédé€lské plodiny, jako napt. nékteré druhy
pSenice, jsou alopolyploidni (Dubcovsky & Dvorak, 2007) a heteroze je u nich tedy pomérné
dobfte pozorovéana (Chen, 2010).



Ve zménach nékterych konkrétnich znakti 1ze nalézt relativné platné trendy a mezi takové patii
pomérn¢ dobie sledovany morfologicky znak, velikost rostlinnych orgéanti. Polyploidni rostliny
mohou byt celkové vétsi nez jejich diploidni protéjsky, coz je zplsobeno zvétSenim
somatickych bun¢k (Levin, 2002). Konkrétné bylo zvétSeni pozorovano ve stoncich a listech
— listy Casto provazi i zvétSeni praduchti a jejich fids$i rozmisténi na listu (Guerra et al., 2014;
Zhang & Gao, 2021), kotenech, semenech (Bretagnolle, 1995) a kvétenstvich (Trojak-Goluch
& Skomra, 2013). Ke zvétseni vSak nedochazi po vSech strankach — naopak napft. fapiky mohou
byt delsi u diploidnich rostlin (Guerra et al., 2014) a tetraploidni rostlina miize mit napft. kratsi,
ale Sirsi stonek, a celkové mize byt tak kompaktné€jsi, coz je mimo jiné ovlivnéno i rychlosti
rustu, jez muze byt u polyploidii snizena (Levin, 2002; Trojak-Goluch & Skomra, 2013; Zhang
& Gao, 2020).

Pomalejsi rast mize ovlivitovat i dobu kveteni, jez mlze byt posunuta na pozdéjsi dobu
a celkové muze trvat déle (Levin, 2002). AvSak dochazet k posuniim v dobé kveteni mtze
1 diky genetickym modifikacim pfimo v genech regulujici kveteni. Doba kveteni je regulovana
represivnimi kvetoucimi lokusy FL (flowering locus), takze jejich modifikaci dochazi
k variabilit¢ v dob& kveteni (Pires et al., 2004). Samy FL jsou vsak regulovany epigeneticky
(metylaci), a jak bylo zminéno v pfedchozich kapitolach, po polyploidizaci dochézi ke
znaénym zmeénam v epigenetice, a tak dochazi 1 ke zménadm v expresi FL a k rozchézeni v dobé

kveteni 1 v ramci jednoho cytotypu (Cheng et al., 2022).

U kvétenstvi pak dale dochézi k dalsim morfologickym zménam, jako jsou zména barvy nebo
tvaru kvétnich obali (Rezende et al., 2020). Samy o sobé& tyto morfologické posuny nemusi
pusobit az tak zasadné, ale ve spojeni s fenologickymi zménami, zvétSenim kvétl, zménou
v jejich Cetnosti (polyploidni rostliny mohou mit kvéti méné (Levin, 2002)) a zménou jejich
ving, jez je disledkem zmény v produkei sekundarnich metabolitii (Chen et al., 2021) mohou
vést, zvlasté po hybridizaci, k posunu ve skladbé opylovact a vzniku reprodukénich bariér

mezi diploidy a polyploidy (Rezende et al., 2020).

Polyploidi obecné €eli vétSim problémiim pii rozmnozovani a vzniku reprodukénich bariér,
jejichz mechanismy jsou rozebrany v nasledujicich kapitolach. S polyploidy tak mlze Casto
souviset 1 posun ve zplusobu rozmnozovani — konkrétné mens$i spoléhdni na generativni
rozmnozovani (Kolar et al, 2017; Levin, 2002). Muze tak dochéizet k apomixii
(= agamospermie; semena vznikaji nepohlavn¢), klondlnimu rastu (vytrvalé, klondlné se
mnozici rostliny jsou polyploidni mnohem c¢astéji (Husband et al., 2013)) a k zastaveni bariér,

které brani samoopyleni (Comai, 2005). Ve vysledku je tedy samoopyleni polyploidim
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umoznéno, a mohou napt. prechazet i na kleistogamii (tvorba neotevirajicich se kvéta
— k samoopyleni dochazi uvnitf), jez miize provazet napi. nevhodné nebo stresové
abiotické/biotické faktory prostfedi (Te Beest et al., 2012). AvSak zda-li je napt. konkrétné
klonalni rast skute¢né nasledkem polyploidie neni zcela jasné. Mohlo by tomu totiz byt
inaopak, tedy, ze k polyploidizaci dojde spi§ u vegetativné se rozmnozujicich druht

a polyploidizace tak nemusi byt pfi¢inou, nybrz nasledkem (Herben et al., 2017).

2.3.1. Zéasadni zmény ve fyziologii rostlin a posun ekologické niky
Polyploidni rostliny mohou byt oproti svym diploidnim protéjskiim zvyhodnény nejen ve
znacich pozorovatelnych prakticky ihned po polyploidizaci. Se znasobenim genetického
materidlu a zvySenou heterozygozitou ptichazi i zmény ekologické, kdy jsou polyploidi napf.
lepsi kolonizatofi a mohou Iépe snaSet extrémni klimatické podminky (Parisod et al., 2010;
Soltis & Soltis, 2000). Avsak pfi polozeni otazky, jak souvisi polyploidizace s toleranci
a adaptabilitou je dobré podivat se do zmén ve fyziologii polyploidnich rostlin, které nemusi
byt na prvni pohled tak patrné jako zmény v morfologii. Mohou vS8ak s pfezivanim rostlin,

morfologii a pfizpiisobenim vnéj§im podminkam tzce souviset.

Zasadnim fyziologickym procesem u rostlin je fotosyntéza, jez jim umoziuje preménovat
energii z dopadajiciho slune¢niho zafeni na energii v chemickych vazbach a jeji rychlost je
ovliviiovana riznymi faktory. Rychlost mtze byt vztazena na buiiku, a v tomto piipad€ dochazi
ke korelaci s mnozstvim genetického materialu, tedy s polyploidii se rychlost fotosyntézy na
buiiku zvySuje (Warner & Edwards, 1993). Lze ji vSak méfit 1 na jednotku plochy listu a zde
uz to neni tak jednoduché. Vedle dalsich faktort je rychlost vyrazné ovlivnéna napt. schopnosti
difuze oxidu uhlic¢itého, jez souvisi i se stavbou listu (Taiz et al., 2014; Warner & Edwards,
1993). Jinymi slovy, rychlost fotosyntézy mize byt ovlivnéna i stavbou listu, jeZ miize byt diky
polyploidizaci zménéna, k cemuz také dochazi, ale neni to pravidlem — rychlost fotosyntézy na
jednotku plochu listu miize byt u polyploidl zvySena, sniZzena, ale mize zustat i beze zmény
(Levin, 2002; Warner & Edwards, 1993). Navic tyto zmény nemusi byt stabilni v case.
Rychlost fotosyntézy na jednotku plochy listu se mize v pozd¢jSich generacich zvedat, coz
naznacuje, ze béhem stabilizace genomu muze dojit 1 ke stabilizaci samotné bunky pro
navyseni schopnosti fotosyntézy (Vyas et al., 2007). Tento fenomén byl ukédzan na 11. generaci
autopolyploidi (Vyas et al., 2007), ale na rozdil bylo pouk4dzéno i mezi nové vzniklymi

polyploidy a pfirozené se vyskytujicimi polyploidy (Warner & Edwards, 1993).

Dal$im fyziologickym znakem, jeZ lze sledovat a souvisi se zménami v anatomii listu je

transpirace (Levin, 2002). Transpirace je déjem, jez umoznuje transport vody rostlinou, tedy
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gradient vodniho potencialu (Taiz et al., 2014) a jakékoliv zmény souvisejici s transportem
vody a vodnim potencidlem mohou mit na rostlinu a jeji ekologicky vztah k vodé pomérné
rozséahly vliv. Jiz bylo zminéno, Ze pti polyploidizaci dochazi ke zméndm v rozmisténi a stavbé
praducht, konkrétnéji, ze se zvétSenim bunék muze dojit k celkovému zvétSeni praduchd,
vysSimu mnozstvi obsazenych chloroplastii a fidSimu rozmisténi praduchii na spodni stran¢
listu (Zhang & Gao, 2021). Diky fidSimu rozmisténi nemusi mit zvétSeni takovy vliv a Stérbina
mezi svéracimi buitkami nemusi byt u polyploidi ve skute¢nosti vétsi nez u diploidi (vztaZzeno
opé€t na jednotku plochy listu). Tudiz nemusi dojit ke zvySeni transpirace, ale naopak, diky

zmeénam v anatomii listu miize dojit k jejimu snizeni (Levin, 2002).

Pti porovnavani vodniho potencialu polyploidnich zéastupcti rodu Cenchrus L. byly rostliny
postupné vystavovany nedostatku vody. Voda proudi od mist s vy$§im vodnim potencidlem do
mist s niz§im vodnim potencidlem, takze ¢im nizsi vodni potencial rostlina ma, tim 1épe mize
natahnout vodu z ptidy (Taiz et al., 2014). Pfi prvotnim méfeni, pfed vlivem vodniho stresu,
nebyly rozdily ve vodnim potencialu nijak signifikantni, kdezto po osmém dni vodniho stresu
doslo u vSech rostlin ke snizeni primérného vodniho potencidlu s jasnou diferenciaci dle
cytotypové urovné (Chandra & Dubey, 2009). Pro snizeni vodniho potencialu u polyploida
vSak nemusi dochézet k plisobeni vodniho stresu, nizsi vodni potencidl mohou mit polyploidni
rostliny 1 pfi normalni zélivce (Levin, 2002; Li et al., 1996). A vzhledem k tomu, Ze fotosyntéza
je vazana na pruduchy a stav vody, u polyploidnich rostlin mize dochazet k celkovému
zvednuti tolerance vodniho stresu, k ¢emuz mohou piispivat prave i #ids$i rozmisténi pruducht
a tloustka epidermis listi (Li et al., 1996). Pii takovém srovnéni diploida a polyploidil by se
tedy mohlo zdat, Ze by mohly diploidni rostliny preferovat spiSe vlh¢i pady, kdezto
u polyploidii by mohla byt moznost posunu smérem k sussim a teplej$im habitatim. K témto
posuntim skute¢né dochazet mtize a zména ve fyziologii a anatomii vliv do jisté miry ma (Li

et al., 1996; Thompson et al., 2014), ale nemusi se jednat o vSeobecné platny trend.

Ve studii zamétujici se na vrbovku tuzkolistou (Chamerion angustifolium (L.) Holub,
Onagraceae) byli porovnavani diploidi, autotetraploidi a neotetraploidi (synteticky vytvofeni
tetraploidi). Nejlepsi schopnost vést vodu stonkem méli skute¢né etablovani autotetraploidi,
kteti zdroveil prokdzali lepsi Zivotaschopnost pfi indukovaném vodnim stresu, ackoliv zlepSeni
v reakci na vodni stres bylo zna¢n€é mensi nez zlepSeni ve schopnosti vést vodu (Maherali et
al., 2009). A 1 rozdily mezi etablovanymi a syntetickymi tetraploidy naznacovaly, Ze ackoliv
primarnim krokem pfi vzniku zvySené tolerance mohla skute¢né byt polyploidizace, zasadni

jsou 1 navazujici procesy, jako napt. selekce ve prospéch vétsi tolerance sucha, tedy



v hypotetické populaci etablovanych tetraploidii v habitatu s odliSnymi abiotickymi
podminkami by byli selektovani tetraploidi s jinymi vlastnostmi (Maherali et al., 2009).

Posuny v ekologické nice navic nemusi byt tak jednoznaéné ve prospech tolerance u polyploida
a nemusi byt vysledkem pouze fyziologickych zmén po polyploidizaci. Zména obyvané niky
byla zaznamenéna napt. u rodu Tolmiea Hook. (Saxifragaceae) v S. Americe, kde se vyrazné
diferencovala nika autotetraploidnich a diploidnich rostlin bez vztahu na zmény vodniho
potencialu, a diploid mél dokonce vyssi toleranci vodniho stresu (Visger et al., 2016). Nelze
tedy délat obecné zavéry, jez by jednoznacné obhajovaly trendy v posunu niky u polyploida
smerem k vEtsi toleranci sucha. Reakce rostlin na polyploidizaci jsou z hlediska posunu niky
pon¢kud rtznorodé (Li et al., 1996; Theodoridis et al., 2013; Visger et al., 2016) a ackoliv
nelze najit zcela jasny trend, je vhodné uvazit moznost zvySeni tolerance néckterych
polyploidnich druhti a moznosti jejich adaptace. ZvySena tolerance stresovych faktort
u nékterych polyploidnich druht mohla totiz vyznamné ovlivnit evoluci kvetoucich rostlin a
jejich adaptaci na zmény abiotickych podminek (Fawcett et al., 2009). Celkové je dobré si
uvédomit, Zze nékteré nasledky genomové duplikace jsou az evolu¢niho razu, kdy jsou rtizné

alely prakticky latentni a projevi se az ve vhodny okamzik (Nieto Feliner et al., 2020).

2.3.2. Muze byt polyploidie invazni vyhodou?
Uz bylo zminéno, ze pfi polyploidizaci se zveda genova variabilita. Je dobré zdiiraznit, ze prave
ona variabilita je spojovana s uspeéSnosti pii kompetici a tim provazanou lepSi schopnosti

kolonizovat novéa uzemi, ¢ehoz by mohly vyuzivat invazni rostliny (Moura et al., 2021).

Analyza od Pandit et al. (2011) se pokusila dat polyploidii do spojitosti s invaznimi rostlinami
a jejich prot&jSkem, ohroZenymi rostlinami, pomoci biologickych databazi. Polyploidni
cytotypy jednotlivych druhil byly vybirany ndhodné a bylo zahrnuto 81 druhti invaznich rostlin
(ze 70 rodt a 40 Celedi). Potvrdili, Ze s polyploidii roste pravdépodobnost invazniho chovani
0 20 % (Pandit et al., 2011). Také studie uzce zaméfend na invazni druhy Singapuru obdobné
ukdzala, Ze vSechny studované druhy (5) byly polyploidni a vykazovaly vyraznou genomovou
plasticitu (Pandit et al., 2006), jeZ je ve shodé¢ s teorii, Ze pro invazni rostliny neni dileZita jen
uz predem ziskana velika tolerance podminek apod. (uz jen z toho divodu, Ze se lisi
u individualnich rostlin), ale opravdu podstatnd je 1 geneticka vybava, dovolujici rostling

reagovat na selekéni tlaky (Lee, 2002).

Ucebnicovym piikladem, ktery propojuje polyploidii a invazivni chovani je chrpa latnata

(Centaurea stoebe L., Asteraceae). Tento druh je ptivodni v Evropé, avSak byl introdukovan
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v Severni Americe, kde se nekontrolovatelné §ifi a je povazovan za invazni rostlinu (Sheley
et al., 1998). Ve studii Treier et al. (2009), jez analyzovala ploidni trovné 48 invaznich a 93
nativnich populaci bylo dokdzano, ze mezi invaznimi populacemi drtivé pifevazovali
tetraploidni zastupci (vétSinou se jednalo o Cisté tetraploidni populace). Introdukovéany byly
oba cytotypy, ale v kompetici zvitézily tetraploidni rostliny, a navic dosSlo opét k posunu
obyvané niky a odliSeni zivotniho cyklu. V Evropé¢ tetraploidni rostliny inklinovaly spise
k teplejSimu klimatu a invazni tetraploidni rostliny vylozené preferovaly kontinentalné;si klima
a lokality sniz§i primarni produkci, kde rostly v hustéjSich a rozsahlejSich populacich
s tendenci k polykarpii. Je tedy mozné diskutovat o existenci jistych preadaptaci, jez umoznily

tetraploidiim Uspésné rozsiteni (Treier et al., 2009).

V dalsi studii od Schlaepfer et al. (2010), jez se zabyvala invaznim zlatobylem obrovskym
(Solidago gigantea Ait., Asteraceae) bylo sledovano nékolik znakd spojenych pifimo
s polyploidii a invaznimi rostlinami. Zlatobyl obrovsky je pilivodni v Severni Americe,
introdukovany v Evropé v 18. stol. a v dneSni dob¢ se jednd o agresivné se S§ifici invazni
rostlinu (Weber, 1998). Ve studii bylo pouzito 24 populaci ze Severni Ameriky a 12 populaci
z introdukovaného arealu. Nativni populace jsou tvofeny cytotypy 2x, 3x, 4x, 5x a 6x, ale ve
studii byly pouzity pouze 2x a 4x a v invadovanych aredlech byly zaznameniny pouze
tetraploidni rostliny (Schlaepfer et al., 2008). Hlavni rozdil mezi tetraploidy a diploidy
v nativnim aredlu byl ve vétsi schopnosti produkce biomasy u tetraploidii z dlouhodobého
hlediska (v prvni sezoné byli vétsi diploidi, ale ve druhé uz tetraploidi) a v jejich schopnosti
klonalniho riistu. Tetraploidi méli tendenci vytvatet rozsahly rhizomovy systém s dlouhymi
vyhonky, coZ je skute¢né dobra preadaptace pro pfipadnou kolonizaci a invazi (Schlaepfer et
al., 2010). A opravdu pii porovnani invaznich a nativnich S. gigantea, invazni rostliny maji
tendenci spoléhat se hlavné na klonalni rast a upoustét od generativniho rozmnoZovani (Hull-

Sanders et al., 2009; Schlaepfer et al., 2010).

Mozny vliv preadaptaci na invazivni chovani rostlin byl nezavisle testovan na invaznich
druzich s nativnim aredlem v Evropé€ a invadovanym aredlem v Severni Americe. Jednalo se
o 14 prevazn¢ vytrvalych rostlin z riznych rodi a bylo potvrzeno, Ze invazni rostliny reagovaly
Iépe na mensi piistup svétla. Autofi studie dosli k zavéru, Ze schopnost produkce biomasy
v riznych svételnych podminkach miize opravdu byt jistou preadaptaci pro invazni rostliny,
avSak vliv polyploidie nebyl bran ve studii v potaz (Schlaepfer et al., 2011). Hypotézu
o preadaptaci ale nepodporuje napt. studie polyploidniho druhového komplexu vikve ptaci

(Vicia cracca L., Asteraceae). Jedna se o druh nativni v Eurasii, kde se vyskytuje jako diploid
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a tetraploid, avSak v invadovaném arealu, v Severni Americe, se dle ocekavani vyskytuje pouze
tetraploid. Malé rozdily ve vykonu mezi cytotypy v nativnim arealu nepodporuji myslenku, ze
by byly tetraploidni rostliny preadaptované. Tetraploidni rostliny ze Severni Ameriky se
v n¢kterych znacich pomérné odliSovaly (jak v rdmci SA, tak od Evropskych zéstupci), coz
mohlo byt zpiisobeno pravé vyvojem adaptaci az po introdukci (Liblova et al., 2017).
Preadaptace tedy muze, ale také nemusi hrat klicovou roli v invaznim chovani polyploidnich

invaznich rostlin.

Z vyse uvedeného je zjevné, Ze polyploidie s ekologickymi strategiemi rostlin souvisi, otazkou
vSak je, ve kterych konkrétnich vlastnostech se invazni rostliny shoduji? Bylo prokazano, ze
k evolucni vyhod¢ muze dojit v reakcich na stresové podminky, jez mohou mit vliv na rust,
vyvoj i rozsifeni rostlin. Vedle zminéného vodniho stresu to mtize byt naptiklad stres spojeny
se salinitou nebo teplotnimi zménami (Liu et al., 2011). Naptiklad u invaznich, polyploidnich
zastupct rodu Spartina dochazi k vysoké toleranci salinity, jeZ jim mlZe pomoci pii invazi,

jelikoz maji v urcitych nikdch kompeticni vyhodu oproti ptfitomné vegetaci (Bortolus, 2006).

Zlepsenou odpoveéd na stres vSak nelze ve vztahu k polyploidii a invaznim rostlinam aplikovat
globalng, jelikoz spojitost mlize byt pomérné specifickd v zavislosti na druhu (Te Beest et al.,
2012), tedy zlepSené reakce v jedné studii neukazuji obecny trend kvetoucich rostlin a neda se
napi. jednoznacné fict, Ze by mély polyploidni rostliny obecné vétsi ekologickou toleranci.
Napriklad ve studii, jez porovnavala invazni, hexaploidni populace zlatobylu kanadského
(Solidago canadiensis L., Asteraceae) v Ciné s diploidnimi, triploidnimi a hexaploidnimi
populacemi v Severni Americe, byl dokdzan pravy opak, tedy Ze rozpéti jejich klimatické
tolerance bylo mnohem vétsi u nativnich populaci, neZ u invaznich (v¢€. porovnani pouze
nativnich vs. invaznich hexaploidi) (Wan et al., 2020). Zaroven u zlatobylu kanadského byla
hodnocena i tolerance vici chladu, a bylo ukazano, ze k diferenciaci tolerance podminek doslo
uz v nativnim aredlu, a to tak, Ze diploidni rostliny mély vyssi toleranci neZ polyploidni (Lu et
al., 2020). Opacné tedy, nez tomu bylo v jiz zminénych studiich, kde mél pfi ekologickych

zménach zlepSenou odpovéd’ polyploid.

Ptedstavené studie skutecné naznacuji, Ze konkrétni projevy polyploidizace ve fenotypu,
morfologii a ekologii a propojeni s invaznimi rostlinami jsou druhové specifické. Komplexnost
problematiky, pfedevSim v rozsahu tolerance abiotickych faktorti a ekologické niky, kde se
studie relativné rozchazi (Lowry & Lester, 2006; Wan et al., 2020), je zjevna a najit jednotny
trend neni jednoduché. Polyploidizace vSak mulZe u nékterych druh poskytnout dané

preadaptace, vyhody, jeZ jim mohou pomoct pii kolonizaci nového prostfedi a rozhodné je tedy
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dobré brat ploidni troven pfi studiu invaznich rostlin v potaz 1 kdyZ se na tspésnosti invaznich

rostlin pravdépodobné podili vice faktorii (Te Beest et al., 2012).

3. Genovy tok na heteroploidni trovni a cytotypove smiSené populace

Druh je dle obecné ptijimanych definic chapan jako reprodukéné izolovana jednotka, v rdmci
které je mozné kiiZeni s jinymi piibuznymi taxony (Simpson, 2006). Duplikace genomu ve
vétsing piipadi vede ke vzniku okamzité reprodukcni bariéry mezi nové vzniklym
polyploidnim cytotypem a jeho diploidnim protéjskem, takze diky polyploidizaci muze
skutecn¢ dochézet ke speciacnim udalostem. V tomto ohledu je dobré zdaraznit, ze
polyploidizace patii mezi nejcastéj§i mechanismy pravé sympatrické speciace
(Otto & Whitton, 2000; Rieseberg & Willis, 2007). AvSak pro uspésné etablovani nového
polyploidniho cytotypu a také pro koexistenci vice cytotypt v jedné populaci mize byt genovy
tok mezi ploidnimi trovnémi jednim z faktort, jez ovliviiuje budoucnost daného cytotypu ¢i

cytotypové smisené populace.

3.1. Vylouc€eni minoritniho cytotypu a reprodukéni bariéry
Po vzniku polyploidni rostliny v dané populaci muze nastat nckolik riznych situaci
a stabilizace nového cytotypu neni vibec jednoduchd zaleZitost. Dany neopolyploid mize
pomémé snadno zaniknou, nedojde-li k mechanismiim vedoucim ke zmirnéni efektu
tzv. vylouceni minoritniho cytotypu (minority cytotype exclusion) (Levin, 1975; Sobel et al.,
2010). Tento handicap spoc¢ivd v ndhodném parovani gamet a skutecnosti, ze noveé utvoreny
polyploid je ve zna¢né nevyhodé oproti svym diploidnim protéjskiim, které jsou v populaci
v pievaze a frekvence jejich gamet je mnohem vyssi. V disledku by tedy mélo dojit
k vylouc¢eni onoho cytotypu, ktery je v pocetné nevyhodé, ackoliv ma zezacatku podobny
fitness jako vétSinovy cytotyp (Levin, 1975). Pro dlouhodobé¢jsi koexistenci nékolika ploidnich
urovni vedle sebe tedy musi dochdzet k prekonavani vylouceni minoritniho cytotypu, jinak
vznikaji populace cytotypoveé homogenni (Castro et al., 2012). Redlny rozsah vlivu vylouceni
minoritniho cytotypu v pfirozenych populacich je pomérné nejasny (Kolar et al., 2017) a lze
tedy tézko dokumentovat, jelikoz zdnik daného polyploida bude pravdépodobné pomérné
rychly (Sobel et al., 2010). Avsak vzhledem k vysokému poctu stabilnich smiSenych populaci
k jeho obchazeni dochazi (Certner et al., 2017; Diallo et al., 2022; Schinkel et al., 2017).
Jednim z jeho mirnéjSich nasledki mize byt 1 ustanoveni dominantnich cytotypt (Kolaf et al.,

2017)
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Pravdépodobnost vylouceni minoritniho cytotypu musi byt tedy pro stabilizaci polyploida
snizena, ¢ehoz mize byt dosazeno pomoci riznych mechanismu, které je mozné rozd¢lit na
dvé hlavni skupiny. Za prvé mechanismy, pii kterych dochézi k interakcim mezi diploidnimi
a polyploidnimi cytotypy a nasledné ke stabilizaci nového polyploidniho cytotypu, a za druhé
mechanismy branici interakcim mezi ploidiemi, ale napomahajici k uspéSnému etablovani

nového cytotypu.

Do prvni skupiny patii vznik a pfezivani tzv. lichych cytotypl, jez mohou figurovat jako
mediatory genového toku, a tim padem zvySovat pravdépodobnost vzniku daného polyploida
zvy$ovanim frekvence jeho gamet (Certner et al., 2017; Husband, 2004; Ramsey & Schemske,
1998).

Do druhé skupiny lze fadit mechanismy branici genovému toku mezi jednotlivymi cytotypy,
ale zaroven umoznujici obchdzeni vylouc¢eni minoritniho cytotypu. Ty mohou byt zplisobeny
okamzitou a zasadni zménou v morfologii ¢i fyziologii rostliny, ktera povede k tak velké
diferenciaci, ze se nové vznikly polyploidni cytotyp nebude moct kiizit s rodi¢ovskym
diploidem, ale zaroven ziskd evolu¢ni vyhodu, kterda mu umozni piezit a konkurovat
diploidnimu cytotypu. Takové mechanismy Ize nazvat jako pre-zygotické reprodukéni bariéry
a kromé& uz vySe zminénych zmén k nim patii napiiklad i posun v dobé& kveteni (fenologii)
a s tim spojeni opylovaci, jez se nasledn¢ mohou specifikovat pouze na jeden cytotyp (Husband
And & Schemske, 2000). Dale vylou¢eni minoritniho cytotypu oddaluje také samoopyleni
(Husband & Sabara, 2004; Levin, 1975), jelikoz pti tomto zplisobu opyleni nezalezi na
ndhodném potkani dalSiho individua. A v neposledni fad¢ geograficka izolace kterd umozni
prostorové oddéleni nové vzniklého polyploida, a tak zabrani potencidlnim interakcim
s diploidnim cytotypem, ktery mu jiz neni konkurenci. Takovy ptipad byl zdokumentovan
naptiklad u tetraploidnich rostlin zastupce Ranunculus adoneus A. Gray (Ranunculaceae)

(Baack, 2004).

Vyznamnym mechanismem je ale také selekce gamet (Husband & Sabara, 2004), jejiZ princip
spoc¢iva v cytotypovém slozeni pylu, jez ma rostlina k dispozici, jelikoz pii oplozeni pylem
s riznymi cytotypy dochazi k selekci ve prospéch samic¢iho cytotypu a tim padem zastaveni

heteroploidniho genového toku (Castro et al., 2020).

Tyto bariéry, zastavujici genovy tok mezi cytotypy, nejsou vysledkem snizeného fitnessu ¢i
vitality novych polyploidii, a naopak mohou polyploidim nabizet vyhody v podobé

piekonavani pocetni ptevahy ptivodniho cytotypu a jak uz bylo zminéno, v zavislosti na jejich
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sile a kombinaci mize dochazet diky polyploidizaci ke speciaci (Rieseberg & Willis, 2007;
Sobel et al., 2010). Pre-zygotické bariéry pochopitelné nejsou jediné mozné a ty u nichz
dochazi ke splynuti gamet a snizeni vitality ¢i fitnessu nové vzniklého embrya se nazyvaji post-
zygotické a patfi mezi né i sterilita heteroploidnich hybrid ¢i jev zvany triploidni blok

(Husband & Sabara, 2004; Ramsey & Schemske, 1998).

3.2.Role lichych cytotypt ve smiSenych populacich
Jak jiz bylo feceno v tivodu, cytotypy se sudym poctem chromozomovych sad samoziejmé
nejsou jediné, které mohou vznikat v populacich, a vedle nich maze vzniknout jesté mnozstvi
tzv. lichych cytotypt. Liché cytototypy, tedy cytotypy s lichym poctem chromozomovych sad,

jsou diky svému genomu pomérné specifické.

Vznikat mohou splynutim redukované a neredukované gamety (pfi vzniku triploidni rostliny)
¢i heteroploidni hybridizaci, kdy dochazi ke splyvani redukovanych gamet riiznych cytotypl
(tedy pfti vzniku triploidni rostliny dochazi ke kfiZeni tetraploidnich a diploidni rostlin). Oproti
cytotypim se sudym poctem chromozomovych sad u nich dochazi ke zvyseni ve variabilité
vznikajicich gamet, jelikoz u nich dochézi k vétSim nepravidelnostem pii meidze (Ramsey &
Schemske, 1998). V prvni profazi meiotického déleni napft. u triploidniho cytotypu dochazi
k mnohem ¢astéjSimu vzniku univalentil a trivalenti nez u tetraploidi, u kterych mohou také
vznikat, ale mnohem pravdépodobnéjsi je u nich vznik bivalentl ¢i tetravalentii (Ramsey &
Schemske, 2002). To praveé odrazi skutecnost, Ze u lichych cytotypii dochdzi k problémiim pii
meidze a rostliny s lichym poctem chromozomovych sad ¢eli pfekazkam v generativnim
rozmnozovani (Ramsey & Schemske, 1998). Navic jejich vznik zavisi na produkci
neredukovanych gamet a heteroploidnim kiiZeni, mohou byt tedy povazovany za neobvyklé
cytotypy (Husband et al., 2013) a ¢isté teoreticky by nemusely mit velkou pravdépodobnost
zakladani stabilnich populaci. Liché cytotypy obecné tvoii kolem 11,6 %, coZ je pomérné
vysoké Cislo, které ale pravdépodobné neodpovida realité. Je totiz zvedano druhy, jez si udrzuji
liché cytotypy v populaci pomoci vegetativniho rozmnoZovani (Kolaf et al., 2017). Napt. z 55
vzorkl tropického druhu Brachiaria humidicola (Rendle) Schweick (Poaceae) bylo necelych
50 % nonaploidnich, udrzujicich se v populaci pomoci apomixie (Boldrini et al., 2011). Za
jistych podminek mohou v populaci vznikat liché cytotypy opakované¢ a mohou byt tedy

v populacich pfitomny relativné dlouhodobé¢ (Kolat et al., 2017).

3.2.1. Triploidni blok jako reproduk¢ni bariéra u lichych cytotypt

cvwr

(n =2n) gamety, je triploid (2n = 3x). AvSak vznik takového jedince je provazen velice nizkou
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zivotaschopnosti (v porovnani s rodicovskymi rostlinami) (Kolaf et al., 2017; Ramsey &
Schemske, 1998). Problémy se Zzivotaschopnosti jedince s lichou ploidii vyplyvaji
z komplikaci spojenych se zménou poméru samc¢iho a samicitho materidlu v semeni
a k pochopeni daného jevu je nutné vratit se k samotné podstaté sexudlniho rozmnozovani
kvetoucich rostlin (Richards, 1997; Simpson, 2006). U vétSiny kvetoucich rostlin dochazi
ke dvojitému oplozeni, tedy k tomu, Ze pylové zrno obsahuje kromé vegetativni buiiky dvé
spermatické buniky. Jedna splyne s haploidnim vajickem, a vytvoii diploidni embryo, jez se
nasledné vyvine v diploidni rostlinu. Druhd spermatickd buiika splyva s diploidni centralni
bunikou (ta vznikla splynutim haploidnich stiedovych jader pfimo v sami¢im zarode¢ném
vaku), takze vznika triploidni endosperm, jez vyzivuje embryo (Richards, 1997; Simpson,

2006).

K problému ve vzniku a GspéSném vyvoji triploidni rostliny, jevu ktery je znamy také jako
Htriploidni blok,* vede pravé abnormalni pomér samciho a samiciho genetického materidlu
v endospermu. U oplozeni prostfednictvim normalnich gamet vzniké triploidni endosperm
s pomérem 2m/1p — 2 samici ku 1 sam¢i. Tento pomér se ale v ptipade oplozeni neredukovanou
gametou zméni (znazornéno na 1. Obr. na str. 16), coz ptsobi destabiliza¢né a vede k zaniku
embrya (Kohler et al., 2010). Dané tvrzeni vysvétluje tzv. EBN hypotéza (endosperm balance
number hypothesis), ktera tikd, Ze uspéSnost oplozeni pii kiizeni zdvisi na poméru samciho
a sami¢iho genomu v endopsermu, ktery je tedy pro vyvin embrya dilezitéjsi, nez samotna
uroven ploidie (Carputo et al., 1999). Nefunkénost endospermu souvisi s tzv. PcG proteiny
(Polycomb group proteins), které patii mezi hlavni regulatory genové exprese, jejichz vlastni
exprese je vazana na samici genom, takZe pokud je sam¢i genom v jiném poméru ku samic¢imu,

dochazi k chybam v jejich expresi (Kohler et al., 2010).

+ 2Zx sperm.
bunka

2x
centralni
buiika

4x
endosperm

(2p/2m)

1x vajetna
b.

+ 2X sperm.
buiika

1. Obr. Schematické zndzornéni oplozeni samici diploidni rostliny samci
tetraploidni rostlinou a vznik triploida. Podle (Ortiz & Ehlenfeldt, 1992).
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Na triploidnich rostlindch fefiSnicniku pisecného (Arabidopsis arenosa (L.) Lawalree,
Brassicaceae) byla ukdzéna konsekvence kiizeni tetraploidnich a diploidnich rodicovskych
rostlin s pozornosti pravé na pomér rodicovskych gamet. U tetraploidnich samicich rostlin
oplozenych diploidnimi sam¢imi rostlinami vzniklo 94 % triploidnich potomku, kdezto
v opacném piipadé, tedy u oplozeni diploidni samici rostliny tetraploidni samci rostlinou,
vzniklo necelych 29 % triploidnich rostlin (E. J. Morgan et al., 2021). Triploidni blok tedy
skute¢né¢ souvisi s nadbytkem samciho genetického materidlu a tlaci na prednostni vznik

sudych ploidii.

3.2.2. Triploidni most umoziiuje genovy tok mezi ploidiemi
Pokud triploidni rostlina vykli¢i, dochazi vétSinou ke snizeni fitnessu (Ramsey & Schemske,
1998). Lichy pocet chromozomovych sad znamena skuteCnou potiz pii rozdélovani
chromozomt do dcefinych bunék. Pfi normélni meidze dochazi pii prvnim dé¢leni
k bivalentnimu parovani homolognich chromozomi a naslednému crossing-overu. U lichych
cytotypt vSak nelze sparovat lichy poc¢et homolognich chromozomti. Meidza je z toho divodu
pomérné¢ komplikovana vznikem multivalentti a univalentd, které znemoznuji rovnomérné
rozdéleni do dcefinych bunék a zajistuji vznik velkého mnozstvi aneuploidnich gamet (gamet
s necelym chromozomovym Ccislem, tedy nékteré chromozomy jim chybi nebo piebyvaji)
(Ramsey & Schemske, 1998). Avsak gamety triploidnich rostlin maji velikou cytotypovou
variabilitu, a krom& gamet s aneuploidnim poctem chromozomul vznika i mnoZstvi gamet
euploidnich. Euploidni gamety mohou nasledné splyvat s gametami pfitomnych euploidnich
cytotyptl za vzniku novych diploidnich, ale také polyploidnich jedinct (Kolat et al., 2017,
Ramsey & Schemske, 1998). Tento triploidni most v zdvéru umoZiiuje genovy tok obéma
sméry, jelikoZ genovy tok pfimo z tetraploidii k diploidim mozny neni. Hypoteticka alela
z tetraploidni rostliny se tak miize dostat do triploidni dcefiné rostliny, jez mize produkovat
euploidni, haploidni gamety, jez daji za vznik diploidni rostling, kterd tak zdédi alelu po
puvodni tetraploidni rostling (Kolaf et al., 2017; Ramsey & Schemske, 1998). V teorii by mél
tedy triploidni most zvedat pravdépodobnost udrzeni tetraploidnich rostlin v kompetici se
svymi diploidnimi protéjSky a mize hrat klicovou roli pii pieziti a etablovani nové vzniklého
polyploidniho cytotypu v diploidni populaci, protoze mu mlZe napomoct piekonat

fenomén vylouceni minoritniho cytotypu (Husband, 2004).

Stabilizace polyploidii prostfednictvim triploidniho mostu byla prokazédna naptiklad
u diploid-tetraploid druhovych komplexti hefmankovce nevonného (Tripleurospermum

inodorum (L.) Sch. Bip.) (Certner et al, 2017) a vrbovky uzkolist¢ (Chamerion
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angustifolium (L.) Holub) (Burton & Husband, 2001). To, jak velkou roli bude mit triploid
v daném komplexu je vazano na jeho vitalitu a fekunditu (plodnost rostliny), jelikoz bez

produkce gamet pochopitelné nemize fungovat jako prostiednik mezi jednotlivymi cytotypy.

3.3. Liché cytotypy ve vysSich ploidnich Grovnich
Cytotypy s vyssi lichou ploidii (tj. pentaploidi ¢i heptaploidi) vznikaji, rovnéz jako triploidi,
pomoci neredukovanych gamet nebo heteroploidni hybridizaci (Jiajun et al., 2005; Ramsey &
Schemske, 1998). A stejné jako v pfedchozim piipadé€, celi problému s lichym poctem
chromozomovych sad, pasobici problémy pii produkci gamet (Ramsey & Schemske, 1998).
Muze u nich opét dochéazet k nerovnomérnému parovani chromozomu pti meidze, produkujici
gamety 5x/2 (Peskoller et al., 2021), ale napiiklad i k tomu, ze se budou u pentaploidni rostliny
bivalentné parovat jen nékteré chromozomy a univalentni budou u samciho rodice ztraceny.
V pylu je vzavéru mnohem méné chromozoml nez ve vajicku (u samic¢i rostliny jsou
univalenty zachovany) a v zachovanych univalentnich chromozomech nedojde k rekombinaci,
takze se postupn¢ mohou hromadit §kodlivé mutace (Lim et al., 2005). Toto samoziejm¢ neni
standard, ale jedna se o funkéni odklon od klasické meidzy, jez je dokumentovan v pfirozeném

systému.

Jiz bylo rozebrano, ze jednotlivé cytotypové urovné se od sebe mohou pomérné vyznamné lisit.
Na moznost heteroploidniho genového toku miize mit vliv pravé vyska ploidnich trovni v
ramci daného polyploidniho komplexu a kfizeni mezi pfibuznymi druhy s odliSnou ploidni
urovni. Nejsilngjsi blok je nejcastéji zaznamenavan mezi zakladnim diploidnim a tetraploidnim
stupném (Sutherland & Galloway, 2017, 2021) a heteroploidni genovy tok tak miiZze byt u
vyssich cytotypti diky snizeni efektivity reprodukénich bariér snazsi a mize tak vyraznéji
zasahovat do miry genového toku v celé populaci. Naptiklad u chrastavce rolniho (Knautia
arvensis (L.) Coulter, Caprifoliaceae) byla potvrzena koexistence diploidl a tetraploidil i bez
pfitomnosti triploidnich rostlin jako mediatord genového toku. Odlisné sloZeni bylo vSak
nalezeno u smiSenych populaci tetraploid-hexaploid (K. arvensis (4x)-K. dipsacifolia (6x)),
u kterych jiz tvotily pentaploidni rostliny zna¢nou ¢ast a mohly by tak v pfipadé produkce
euploidnich gamet opét vystupovat jako mediatory genového toku (Kolat et al., 2009).
U zvonku okrouhlolistého (Campanula rotundifolia L. subsp. rotundifolia, Campanulaceae)
byl pozorovan snizeny vliv post-zygotickych bariér na heteroploidnim hybridu v ramci
kombinaci tetraploid-hexaploid oproti tetraploid-diploid. Vzniklé cytotypy byly u hybridi
tetraploid-diploid mnohem variabilnéj$i — vznikaly hlavné triploidni a tetraploidni rostliny,

avSak 1 diploidni a malé mnoZstvi pentaploidnich. Hybridi tetraploid-hexaploid byli oproti
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tomu zcela uniformni — pentaploidni, ale vykazovali lepsi fitness (Sutherland & Galloway,
2017). Se zvedajici se ploidii mohou mit tedy reprodukéni bariéry mensi vliv
a k heteroploidnimu genovému toku dochazi s vétsi pravdépodobnosti (Hersch-Green, 2012;

Sutherland & Galloway, 2017).

Experimentalné bylo prokédzano, Ze cytotypy s vyssi lichou ploidii mohou efektivné umoznovat
heteroploidni genovy tok prostiednictvim introgrese — zpétného kiizeni s rodiCovskymi
cytotypy se sudou ploidii. Naptiklad studie zaméfend na polyploidni druhovy komplex starcku
Sedého kranského (Senecio incanus subsp. Carniolicus (Willd.) Braun-Blang., Asteraceae)
ukazala, ze semena vznikla zpétnym heteroploidnim kiiZenim s rodi¢ovskymi cytotypy méla
relativné vysokou viabilitu. Homoploidni hybridizaci dvou pentaploidii sice také vznikala
vysledky tedy naznacuji, ze také pentaploidi mohou hrat dualezitou roli jako medidtory
genového toku, avSak jejich schopnost vytvofit stabilni pentaploidni populaci je vyrazné
omezena (Peskoller et al., 2021). To dokazuji 1 detekce téchto vyssich, lichych ploidii v rdmci
populaci, jelikoz jejich Cetnost byva spi§ mensi (Chehregani & Hajisadeghian, 2009; Olanj et
al., 2015; Suda et al., 2007).

3.3.1. Role lichych cytotypl u invaznich rostlin s vyssi ploidii
Neni ptekvapivé, ze vyssi liché ploidie Ize nalézt i u invaznich polyploidnich taxont, kde mize
byt jejich Cetnost analogicky pomérné nizkd. I zde mohou fungovat v rdmci smiSenych
populaci jako mediatory genového toku a prostredky heteroploidni hybridizace a celkovy
prehled vétSiny diskutovanych druhti a jejich cytotypid je shrnut v tabulce ¢. 1 na str. 25.
V ramci invazniho druhu kiidlatky japonské (Reymoutria japonica Houtt., syn. Fallopia
japonica (Houtt.) Ronse Decr., Polygonaceae) byly v nativnim aredlu v Asii zjiStény
tetraploidni, hexaploidni a oktaploidni cytotypy (Iwatsubo et al., 2004). V invadovanych
arealech v Evropé a v Severni Americe dominuje oktaploid (Gammon et al., 2010), avSak
situace je o néco komplikovangj$i, nez se mizZe na prvni pohled zdat. Spolu s kiidlatkou
japonskou totiz doSlo 1 kintrodukci kitidlatky sachalinské (Reynoutria sachalinensis
(F. Schmidt) Nakai), jez ma sice mensi schopnost invaze, ale mize se kiizit s jinak klonaln¢ se
mnozici R. japonicou a hybrid mezi témito dvéma druhy, kiidlatka ceska
(Reynoutria X bohemica Chrtek et Chrtkovd) md dokonce lepsi kompeti¢ni schopnosti nez
rodicovské rostliny a muze se kiizit zpétné¢ (Bimova et al., 2004). U kiidlatky japonské
prevlada, jak uz bylo feceno, i v S. Americe oktaploid, avSak potvrzené byly i jiné cytotypy,

ato sice tetraploidni, pentaploidni, hexaploidni a nonaploidni (Gammon et al., 2010).
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U hybrida pievlada v populacich hexaploid, ale dokumentovany byly opét i oktaploidni,
tetraploidni, heptaploidni a nonaploidni cytotypy, pficemz zminéné liché cytotypy se celkové
ve schopnosti riistu od sudych ploidii nijak zasadn¢ neliSily (Gammon et al., 2010). V Severni
Americe dochazi u kiidlatky k pomérmné velké mife hybridizace a k introgresi, ¢imz se zveda
genetickd variabilita populaci (Gammon et al., 2010; Grimsby et al., 2007) a ackoliv pfesna
role lichych cytotypii musi byt u kiidlatky ovéfena, pii nelplné sterilit¢ by Slo opét
predpokladat, ze ptispivaji ke genovému toku v rdmci populaci. Fertilita lichych cytotypt
a jejich role nebyla diikladné ovétena. Zpétné kiizeni bylo u heptaploidti a nonaploidi kiidlatky
japonské nejméné uspésné (ve srovnani se sudymi cytotypy), ale liché ploidie zcela sterilni
nebyly (Gammon et al., 2010). Dalo by se tedy pfedpokladat, ze mohou hrat roli v heteroploidni

hybridizaci jako mediatory genového toku.

K heteroploidni hybridizaci mize dochdzet 1 v pfipadé, ze se kiizi nativni a introdukované
cytotypy a pfi introgresi pak muze dochdzet ke zvySovani genetické variability v nativni
populaci. Z tohoto hlediska je tedy dobré brat v potaz nejen cytotypy invaznich rostlin, ale
i cytotypy rostlin, se kterymi se mohou invazni rostliny potenciondlné kfizit v invadovaném
prostiedi, jelikoz jak uz bylo feceno, pti efektivnosti heteroploidniho kfiZeni zalezi i na ploidni
urovni (Sutherland & Galloway, 2021). V ramci rodu Roripa Scop. dochazi ke kiiZeni
polyploidni rukve obecné (Rorippa sylvestris (L.) Besser), jeZ je v Evropé€ nativni a rukve
rakouské (R. austriaca (Crantz) Besser), coz je v Némecku invazni diploid. Pravé na tizemi
Némecka byly porovnavany dvé kontaktni zony, pfiCemz v jedné byly ptfitomné triploidni
cytotypy a v druhé byly pentaploidni cytotypy u kterych dochazi na rozdil od triploidi k vysoké
produkci semen a mohly by tak opét pfispivat k hybridizaci a introgresi, ke kterym
v kontaktnich zénach dochazi (Bleeker & Matthies, 2005). Je tedy vhodné uvazit roli
pentaploidii nejen v rdmci invaznich rostlin, ale také obecné jejich pfitomnost v kontaktnich

zOonach nativnich a invaznich druhu.

Netspésnost pii kontrole nékterych invaznich rostlin je podporovéna pravé velkou mirou
hybridizace, velkou fenotypovou variabilitou, a tudiz problémy s identifikaci invaznich rostlin
v ramci druhovych komplexii (Goyal & Sharma, 2015). Jednim z takovych komplexi je diky
introdukci ¢lovékem globalné rozsitend libora ménava (Lantana camara L., Verbenaceae, na
obr. ¢. 2), piivodni s jistou pravdépodobnosti v Jizni ¢i Stiedni Americe ¢i v Indii (Goyal &
Sharma, 2015). Jedna se o komer¢ni rostlinu, Casto unikajici z kultivart ¢i Slechtitelskych linii,
hybridizujici s nativnimi populacemi druhli rodu Lantana, oznaenou za invazni na Floridg,

v jizni Americe, Indii ¢i Australii (Czarnecki & Deng, 2009). V kultivarech i pfirozené byly
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nalezeny ploidni trovné od diploidnich az po hexaploidni véetné lichych cytotypi (Goyal &

Sharma, 2015), pfi¢emz razné cytotypy v Indii se od
sebe pomémné vyznamn& lisily, napiiklad zrovna |
pentaploidni rostliny vynikaly schopnosti rist ve
vétsich nadmotskych vyskach (Ojha & Dayal, 1992).
V produkci zivotaschopnych semen vysly pentaploidni
rostliny jako nejhor$i ve srovnani s diploidnimi az
tetraploidnimi, avSak studie nepracovala s invaznimi
populacemi, nybrz s kultivary a Slechtitelskymi liniemi

(Czarnecki & Deng, 2020).

Podobné¢ komplikovanym taxonem s polyploidnimi
zastupci a variabilnimi zdkladnimi chromozomovymi
Cisly je Symphyotrichum Neec (Asteraceae), jez je
puvodni v Americe, ale naturalizované populace druhti f{-ﬁgﬁgzgﬂa Camara; Foto: Ing. Jaromir
Symphyotrichum amerického pltvodu Ize nalézt

i v Evropé (Dirkse et al., 2014; D. R. Morgan & Holland, 2012; Semple et al., 1983). V ramci
rodi dochazi k velké morfologické variabilit¢ a rozliSovani jednotlivych druhii neni
jednoduché 1 diky vlivu vysoké miry hybridizace. Vznikaji tak kromé tetraploidnich,
oktaploidnich a hexaploidnich cytotypi také liché cytotypy (v tab. €. 1 na str. 25), které mohou
byt jak introdukovany, tak vznikat heteroploidni hybridizaci az po introdukeci, pfi¢emz pocet
zaznamenanych heptaploidnich cytotypl v Nizozemsku byl neo¢ekavané vysoky (Dirkse et al.,
2014). Pavod téchto lichych cytotypll nelze jasné pfipsat k jednomu druhu, jelikoz neni
objasnén jejich vznik z hlediska potencialnich rodi¢ovskych cytotypti a druhti. Kuptikladu
u pentaploidi mize jit o hybridy jak S. ontarionis (4x) a S. lanecolatum (6x), tak S. ontarionis
(4x) a S. aff. lateriflorum (6x) (Dirkse et al., 2014). Je vhodné uvazit moZnost introgrese,
ackoliv zpétné kiizeni nebylo testovano, a brat v potaz moznost podilu lichych cytotypli na
udrzovani smiSenych populaci. Stejné jako v predchozim ptipadé komeréni libory ménave jsou
vSak dostupné informace o lichych cytotypech v introdukovanych arealech ponékud

nedostatec¢né.

Vytrvalym druhem s velkou cytotypovou variabilitou je také v Americe, Africe, Australii a na
Novém Z¢landu introdukovana a invazni kyprej vrbice (Lythrum Salicaria L., Lythraceae).
Pivodni aredl ma v Eurasii, kde se vSak na rozdil od aredlu v Severni Americe malokdy

vyskytuje jako dominantni druh daného stanovisté. Pti sledovani cytotypové variability je mezi
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invaznimi a nativnimi populacemi jasny rozdil — v nativnim aredlu byly pfitomné populace
tvofeny diploidy, triploidy, tetraploidy a hexaploidy, pfi¢emz zaznamenany byly i smisené
populace v¢. smiSené populace 4x + 6x v Turecku. Na druhou stranu v Severni Americe byly
populace cytotypové uniformni, tvoifené pouze tetraploidnimi rostlinami (Kubatova et al.,
2008). Podobny jev, kdy rostliny cytotypovou variabilitu v invadovaném arealu naopak ztratily
byl zaznamenan i u zlatobylu obrovského (Solidago gigantea Ait., Asteraceae), ktery je
v nativnim arealu opét pomérné variabilni véetné lichych ploidii a v areadlech v Evropé byl
zatim nalezen pouze tetraploid (Schlaepfer et al., 2010). Je slozité najit jedno odiivodnéni pro
uniformitu uspesnych invaznich cytotypt, v piipad¢ zlatobylu se mize jednat o spoléhani na
vegetativni rozmnoZzovani, avsak to bylo zaznamenavano 1 u nativnich populaci (Schlaepfer et
al., 2010). Je tedy dobré stale brat v potaz nejen zvysenou variabilitu diky heteroploidnimu
ktizeni, ale kombinace vice introdukei a pre-adaptaci cytotypti uz v nativnim aredlu (Kubatova

et al., 2008; Schlaepfer et al., 2010).

Vedle minoritné se vyskytujicich lichych ploidii se miiZze za jistych okolnosti stat, ze invazni
taxon budou z vétsi ¢asti (ne-li vétSinove) tvortit praveé liché cytotypy a nebudou tak pouze
doprovazet genovy tok smisené populace. V takovém piipad¢ je nutné zaméfit se i na zptsob
rozmnozovani, jelikoz populace tvofené pievazné lichymi cytotypy jsou zpravidla
doprovazené nepohlavnim zplsobem rozmnozovani (apomixie, vegetativni rust), jez jim
umoznuje vyhnout se nékterym nevyhoddm spojenym s problematickou meidézou a nasledné

¢aste¢nou az uplnou sterilitou.

Studie zamétend na komplikovany taxon jesttabnik chlupacek (Pilosella officinarum F. W.
Schultz & Sch. Bip.; syn. Hieracium pilosella L.) (Asteraceae) s apomiktickymi populacemi
ukazala pomérné¢ Castou pritomnost pentaploidnich cytotypli. Méteny byly rostliny z 665
lokalit a z toho pentaploidni cytotypy byly detekovany na 40 % a to 1 navzdory tomu, Ze v ramci
studie bylo sbirdno vzdy méné nez 5 rostlin za populaci (Mraz et al., 2008). Na uzemi
Slovenska byly pentaploidni cytotypy dokonce nejcastéjSi a oproti svym hexaploidnim
protéjskiim se prekvapivé liSily v genetické variabilité mezi populacemi 1 kdyZ jsou oba
cytotypy apomiktické (Krahulcova & Krahulec, 2020; Mraz et al., 2008). Jednim z moznych
diivodl pro tuto variabilitu je pfetrvavajici moznost pohlavniho rozmnozovani a jesttabniky se
tedy staly fakultativné apomiktickymi. Jedna se vSak o jedno z vice vysvétleni — diivodem by

mohlo byt napf. 1 vice pocatkl pentaploidniho cytotypu (Krahulcova & Krahulec, 2020).
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Dilezité¢ vsak je, Zze se jestfabnik chlupacek Sifi invazné na Novém Zélandu, kde byl
introdukovan v 19. stol. a v soucasnosti piezily pouze apomikticky se rozmnozujici,
polyploidni populace. Dlkazy o rtznorodosti genetické variability i v téchto pfevazné
pentaploidnich populacich opét podporuji myslenku, ze do jisté miry k sexudlni reprodukci
dochazi 1 zde a je zde tedy jistd podobnost mezi nativnimi a invaznimi populacemi (Chapman
et al., 2000). K podobnému fenoménu dochazi i u stavelu
kozi nohy (Oxalis pes-caprae L., Oxalidaceae, na
obr. ¢. 3), ktery je ptivodné z Jizni Afriky. Na rozdil od
jestiabniku jsou vsSak populace v plUvodnim aredlu
prevazné diploidni ¢i  tetraploidni, kdezto do
invadovanych areéalii ve Stfedomoti, Australii a Americe
se invazn¢ roz§ifil hlavé pentaploidni cytotyp.
Pentaploidni populace se spoléhaji na klondlni rlst
pomoci hlizek, ackoliv do jist¢ miry dochazi
k pohlavnimu rozmnozovani pravdépodobné¢ také u nich,
jelikoz se nejednd o populace geneticky uniformni.

Variabilita je u nich vSak skutecné oproti tetraploidnim

rostlindm v nativnim arealu snizena (Ferrero et al., 2015).

To 1ze samoziejmé predpokladat, protoze pti spoléhdni na 3. Obr. Oxalis pes-caprae; Foto: Ing. Jaromir
Kucera, Ph.D.

nepohlavni rozmnozovani nedochazi k rekombinaci.

Avsak se sniZzenou genetickou variabilitou nepohlavné se rozmnoZujicich populaci nemusi

nutné prichazet i snizeni variability ve fenotypu.

U invazniho, dodekaploidniho druhu Spartina anglica C. E. Hubb. (Poaceae), jeZz vznikl
alopolyploidizaci na Britskych ostrovech, odkud se invazné rozsifil, je geneticka variabilita
také pomérné mald, ale kontrastuje s vyznamnou morfologickou plasticitou (Ainouche et al.,
2008; Huska et al., 2016). Ve smiSenych populacich ve Velké Britanii byly nalezeny
hexaploidni, dodekaploidni a nonaploidni cytotypy a opét je tedy dobré brat v potaz moznost
jejich vystupu jako mediatort genového toku, podilejicich se na vzniku neopolyploidd

(Renny-Byfield et al., 2010).

Z hlediska lichych ploidnich tGrovni je vSak nejzajimavéj$im velice fenotypové variabilni,
invazni druh Spartina densiflora Brongn. (Castillo et al., 2018). Jedna se o heptaploida
alopolyploidniho plivodu z Jizni Ameriky s velice dobrou schopnosti invaze (dnes rozsifen u

pobiezi v Severni Americe, Evrop¢ 1 Africe), jeZ je u né&j spojena s vyznamnou toleranci

23



rozsahlych ekologickych podminek — roste v riznych typech habitati (Ainouche et al., 2008;
Bortolus, 2006). Ackoliv se jednd o rostlinu pfirozené obyvajici zaplavovana piimoiska
slaniska, nejlepsi schopnost kolonizace prokazuje v brakickych a sladkych mokiadech
a porosty muize tvofit i v oblastech, kterych se pfiliv témét nedotkne (Bortolus, 2006).
U S. densiflory bylo zaznamendno jak pohlavni, tak nepohl. rozmnozovani, pificemz
v porovnani s ostatnimi invaznimi druhy rodu Spartina tvoii mensi mnozstvi drobnéjSich
kvéth. Sledované znaky se 1i$i nejen diky fenotypové variabilité, ale 1 v zavislosti na lokalité
pozorovani (napt. USA vs. Spanélsko). Je tedy zajimavé, Ze i pres predpokladanou netispésnost
lichych cytotypt se stal tento heptaploid siln€ invaznim a pfi introdukci v arealu spolecné
s dalSimi zéstupci rodu Spartina (S. alterniflora Loisel, S. anglica C. E. Hubb.) mize mezi
nimi dochdzet k hybridizaci a masivni kolonizaci za souc¢asného snizeni mistni biodiverzity

a ohrozeni ptislusnych ekosystému (Bortolus, 2006).

Liché cytotypy tedy nemusi byt vzdy pouze minoritni, mohou byt az majoritni, a ackoliv jsou
vazany spiSe na apomixii a vegetativni rozmnoZovani, ani to nemusi byt pravidlem. Pfi malém
vlivu reproduk¢nich bariér mize dochazet ke zvyseni heteroploidni hybridizace a genového
toku, a tim padem i vétSimu vyskytu lichych ploidii. Za ur€itych podminek se pak mohou stat
vyloZené invaznimi, nepohlavné se rozmnozujicimi cytotypy. Avsak stale nelze opominat
potize pfi parovani lichého poctu homolognich chromozomi a tim zpiisobenou skutecné
realnou nevyhodu v pohlavnim rozmnozovani. I pfes tento handicap vsak maji liché cytotypy
vyznam ve smiSenych populacich 1 jako nedominantni cytotypy podporujici koexistenci vicero

ploidii.
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4. Zaveér

Polyploidie je komplikovany fenomén doprovazeny mnoha zménami, z cehoz nékteré nemusi
byt na prvni pohled u neopolyploidi tak zietelné. Se zdvojnasobenim genetického materidlu
ptichazi i velké mnozstvi epigenetickych zmén, které mohou ovliviiovat naptiklad fenologii,
ekologii ¢i rozmnoZovaci strategie, a tim padem dochazi k posunim ve fenotypu, jeZ mohou
nov¢ vzniklé polyploidy reprodukéné izolovat od svych diploidnich protéjskt. Tato izolace
muze byt dobrym mechanismem piedchédzeni jevu vylouceni minoritniho cytotypu, jez ma za
nasledek, Ze noveé vzniklé cytotypy jsou oproti diploidim v pocetni nevyhod¢ co se produkce
gamet tyCe, a muze tedy dojit k jejich vylouceni. Nejsou to vSak jediné mechanismy, které
podporuji udrzovani polyploidi. Druhou cestou, jez podporuje vznik a pretrvavani nove
vzniklych polyploidd, je zachovani genového toku pomoci lichych cytotypt (tj. pomoci
triploidniho mostu, ale mohou tak piisobit i vyssi liché ploidie). Dochazi tak ke zvySovani
frekvence gamet, ze kterych dany neopolyploid vznika a podporuje se tak tim jeho ptetrvani,
coz pusobi jako protivdha pocetni nevyhody v produkci gamet a vylouceni minoritniho
cytotypu.

Liché cytotypy vSak maji i své vlastni problémy, z ¢ehoz nejzésadnéj$im je jev, popsany na
triploidnich cytotypech, tzv. triploidni blok. Problém spociva ve Spatném poméru samciho
a sami¢iho genetického materidlu v endospermu, jez vyzivuje embryo a je tedy pro vznik
rostliny pomérn¢ zasadni. Pokud rostlina s lichym poctem chromozomovych sad i pies to
vykli¢i a ma normalni fitness, stdle nemusi plsobit jako medidtor genového toku. Neni-li
rostlina schopna produkce gamet, nemlze zvySovat frekvenci gamet jiného neopolyploida
atim padem ani jeho vznik. U lichych cytotypti dochdzi k problémim pii péarovani
homolognich chromozomu pti meidze a ke vzniku velkého poctu aneuploidnich dcefinych
bunck. Avsak variabilita gamet, které mohou liché cytotypy produkovat miize byt dostatecné
vysokd na to, aby dochézelo i k produkci gamet euploidnich, takZe mohou byt skutecné

mediatory genového toku podporujici vznik neopolyploidil a jejich uchovéni v populacich.

Relevance polyploidie je stile diskutovana u invaznich rostlin, které mohou vyuzivat lepsi
schopnost adaptace ¢i kolonizace, které s sebou miiZe znasobeni genetického materialu pfinést.
Prokazateln¢ mezi invaznimi rostlinami a polyploidii jisty vztah je, avSak urceni jednotnych
trendl neni jednoduché, protoZe projevy ve fenotypu se zdaji byt poméerné individualizované
viaci jednotlivym druhiim. Nasledky polyploidizace mohou byt svym zplisobem také
oportunniho charakteru, tedy ackoliv nemusi dojit k okamzitému zlepSeni konkrétniho znaku

napiiklad v toleranci klimatickych podminek, diky vétsi genetické variabilit¢ miZe ¢asem dojit
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k vyselektovani rostlin s adaptaci na dany aredl, takze v zavéru u nich ke zlepSeni dojde. Tim
padem rostliny v introdukovaném aredlu zkratka mohou pouze vyuzit jistych pre-adaptaci,
které mohly ziskat uz v nativnim arealu. Ani to ale neni jasnym trendem a stale plati, ze vztah
mezi polyploidii a invazivitou je vdzan i1 na individudlni taxony. K navySeni invazniho
potencialu u polyploidnich druhti mize dochéazet také prostfednictvim introgrese a genového
toku mezi riznymi cytotypy. Invaznich rostlin, jez maji vice nez zakladni pocet dvou
chromozomovych sad je pomérné dost a nevyhybaji se jim ani liché cytotypy, jejichz role
v ramci populaci rozhodné neni ¢ernobila. Napiiklad v Ceské republice invazni, kiidlatka
japonska ¢i naopak ptivodni v Evropé a invazni na Novém Z¢landu jestiabnik chlupacek maji
spoleény invazni charakter a existenci polyploidi, avSak role lichych cytotypii je u nich

diametralné odlisna.

Liché cytotypy se mohou v ramci invaznich polyploidnich komplexti vyskytovat pouze
minoritng€, ale 1 v takovém ptipad¢ je dobré uvazit jejich roli v genovém toku smisenych
populaci. Vezmeme-li v potaz moznost projevu néjaké skutecné vyhodné ekologické adaptace
u polyploida, pravé liché cytotypy mohou tuto vyhodu pienést z vyssSich ploidii smérem
k diploidim a tim padem by mohly teoreticky zvySovat napt. koloniza¢ni schopnosti cytotypi
napfiic celym polyploidnim komplexem. Tato moznost je pii zvySené cytotypové a genomové
variabilité jen dal§$i moZnou zbrani invaznich rostlin a pro uspéSnou kontrolu a ochranu
biodiverzity je vhodné brat takové mechanismy v potaz. Zda jsou tyto cytotypy skute¢né
mediatory genového toku je navic u nékterych taxoni stale otdzkou, naptiklad u rodu
Symphyotrichum se o jejich existenci vi, avSak jejich plivod ¢i role zcela objasnény nejsou.
Vzdy se nemusi jednat o vyznamnou roli a nelze zapominat ani na moZnost vyskytu
jednotlivych rostlin s lichym poc¢tem chromozomovych sad, které postupné vymizi bez vétsiho
vnéjsiho €i vnitiniho vlivu.

Na druhé strané navic stoji nepohlavné se rozmnoZujici invazni rostliny, u kterych miize
dochézet k naprostému obchdzeni vSech nevyhod spojenych se vznikem lichych cytotypt a
generativnim rozmnozovanim, a tim padem k ptetrvavani celych populaci, tvofenych pouze
lichymi cytotypy. OhroZené by mohly byt v tu chvili sniZenim genetické variability, avSak
u fakultativné apomiktickych druhti si mohou rostliny ob¢asnym pohlavnim rozmnoZovanim
tuto variabilitu zvedat za soucasného zachovéani pocetni pievahy pomoci nepohlavniho
rozmnozovani. Vznikaji tak stabilni, na nepohlavni rozmnozovani spoléhajici, populace, které
obchazi nejen problémy typické pro liché cytotypy, ale 1 problémy s pfili§ nizkou genetickou

variabilitou. Na vrcholku poté stoji invazni travy rodu Spartina, u kterych doslo dokonce
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k rozsifeni invazniho heptaploidniho cytotypu, jez nemusi spoléhat pouze na produkci klonii,

neni apomikticky a nese vlastni druhové jméno.

Neni tedy jednoduché urcit ¢i odhadnout roli lichych cytotypt v rdmci invaznich polyploidnich
taxonl. Pro pfesné znalosti o jejich vlivu na smiSené populace jsou vedle cytogeografickych
studii jeSté potfeba informace o moznostech heteroploidni hybridizace, pfenosu genetického
materidlu skrze funk¢ni, euploidni gamety produkované rostlinami s lichou ploidii a o zptisobu
rozmnozovani, jelikoz pfi spoléhdni na nepohlavni rozmnozovani v kombinaci s fenotypovymi
vyhodami mohou liché cytotypy své protéjsky se sudym poctem chromozomovych sad v invazi

dokonce predcit.
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