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Abstrakt

Invazni rostliny maji vyrazné negativni vliv na slozeni a strukturu rezidentnich spolecenstev.
Mohou zptisobit vyrazny pokles jejich biologické rozmanitosti, a dokonce vazné ohrozit
existenci vzacnych druhti. Jednim z faktorti, které mohou ovlivnit a zvysit invazni chovani
cizich druht, je duplikace celého genomu (polyploidie). Prostiednictvim zvySené genetické
diverzity miize polyploidie ve srovnani s jejich diploidnimi protéjsky zlepsit celkovou zdatnost,
reprodukéni schopnosti a konkurenceschopnost polyploidnich cytotypt. Tato prace vytvari
literarni prehled zaméfeny na mechanismy reprodukce invaznich druhti a evaluaci jejich role
v invaznim chovani. Rozmnozovani je dale rozebrano praveé v kontextu polyploidie, se
specidlnim zaméfenim na vlivy polyploidie na reprodukci sexudlni. Soucésti prace je
v neposledni fadé kapitola predstavujici a diskutujici pripadové studie, které se zabyvaji
vybranymi invaznimi polyploidnimi druhovymi komplexy a analyzuji tispéSnost jejich sexudlni

reprodukce v invaznim i pfirozeném arealu rozsiieni.

Kli¢ova slova: polyploidie, invazni rostliny, pohlavni rozmnoZovani
Abstract

Alien plants have a significantly negative impact on the composition and structure of resident
communities. They might cause a remarkable decrease in their biodiversity and even severely
threaten the existce of rare species. One of the factors that can accelerate invasive behaviour of
alien species is whole-genome duplication (polyploidy), which can, via increased genetic
diversity, improve overall fitness, reproduction abilities and competitiveness of polyploid
cytotypes compared to their diploid counterparts. This work represents a literature review
focused on the reproductive mechanisms of invasive species and the role they play in their
invasive behavior. Reproduction is further analyzed in the context of polyploidy, with a special
focus on the effects of polyploidy on sexual reproduction. Last but not least, the work presents
and discusses case studies that deal with selected invasive polyploid species complexes and
analyze the success of their sexual reproduction in their native as well as invaded distribution

range.
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1. Uvod

Rozmnozovani semennych rostlin skyta nescetné mnozstvi riznych mechanismii. Od jeho
zékladniho rozdéleni na pohlavni a nepohlavni reprodukeci, po jednotlivé subkategorie téchto
dvou zpiisobt a jejich rizné modifikace, rostlinné druhy maji dohromady moznost Uspésné
vytvofit své potomky téméf v kazd¢ situaci. Reprodukéni vykon jedince je jednim z ustfednich
znakl jeho celkové biologické zdatnosti, a ,,zvoleny* mechanismus rozmnozovani, spolu

s naslednym Sifenim vzniklych propaguli, ma klicovy vliv na vyvoj a pfezivani celého druhu.

Nemaly prostor pro sledovani vyhod a nevyhod danych reprodukénich strategii se naskytuje
napftiklad pii analyze mechanismi usazovani neptivodnich rostlin v novych areélech. Rostlinné
invaze jsou v dobé stale narustajici globalizace a souvisejicimi zdsahy ¢lovéka do ptirozenych
ekosystému velmi aktualnim a vaznym tématem. Introdukce neptvodnich druht mimo jejich
nativni aredly se odehravaji s ¢im dal vyssi frekvenci, piesto se vSak pro lokalni biodiverzitu
skute¢n¢ nebezpeénymi stane pouze zlomek z nich. Vlastnosti téchto invaznich druht
a potencidlni ptedpoklady, jez by mohly vysvétlovat jejich razantni uspéch v novém prostiedi,
jsou z tohoto diivodu intenzivné zkoumdany. Pravé zplsob rozmnozovani je jednim z moznych

rozhodujicich faktorti a identifikace vyuzivaného mechanismu ¢i evaluace jeho vlivu na

reprodukéni zdatnost je proto soucasti mnoha studii zkoumajicich invazni druhy.

Dilezitou roli v rostlinnych invazich ma bezesporu také polyploidie, ktera je Castym znakem
invaznich druht (Pandit et al., 2011). Polyploidie mtze v rostlinaich navodit mnohé
morfologické, fyziologické ¢i ekologické zmény a ve srovnani s jejich diploidnimi protéjSky
tak zvysit jejich celkovou biologickou zdatnost. Rozsahly vliv tohoto jevu se samoziejmé miize
dotknout i rozmnoZovacich strategii a v n€kterych ptipadech tak i pfispét k invazivité ¢i

invaznimu potencidlu dané¢ho druhu.

V této literarni reSerSi jsou proto v prvni fadé rozebrany a posouzeny reprodukéni strategie
vyuzivané invaznimi rostlinami, se zvla$tnim ddrazem na mozZnosti a vyhody plynouci
z pohlavniho rozmnoZzovéni. Nasleduje iivod do problematiky polyploidie, v némz jsou shrnuty
informace o vzniku tohoto jevu a vlastnostech pozorovanych u polyploidnich rostlin opét se
zamé&fenim na zpusob rozmnoZovani. V zavéru prace je poté na piikladech nékolika studii
diskutovano pohlavni rozmnozovani u invaznich polyploidnich rostlin, jak z hlediska
potencialnich kompeti¢nich vyhod, jez polyploidie mize v tomto sméru piinasSet, tak z uhlu

neopominutelné role generativni reprodukce v invazich jinak siln€ klonélnich rostlin.



2. Reprodukéni strategie invaznich rostlin

Mnoho lidskych ¢innosti, at’ uz se jedna o zahradniceni, zeméd€lstvi ¢i dopravu, napomaha
zavlékani neptivodnich druhii na nova uzemi. Obzvlasté s rostouci globalizaci se pocet téchto
druhti dramaticky navySil a mnohé znich se proto staly vyznamnou soucasti globalni
biodiverzity antropocénu (Mooney & Hobbs, 2000; Seebens et al., 2017). Ackoli musi
organismy v cizim prostiedi Celit mnoha prekazkam (zakladni je napf. viilbec piesun na nové
misto prezit), skutecné uspésné druhy mohou pro piirozenou biodiverzitu, funkéni ekosystémy
a potazmo i pro ekonomiku zasazeného arealu ptredstavovat zdvaznou hrozbu (Kolar & Lodge,

2001; Moravcova et al., 2015).

Samotna definice invaze, invaznich druhii a dalSich pfibuznych pojmu byla ovSem zpocatku
predmétem diskuze. Ke sjednoceni terminologie alespon v ramci rostlinné fise doslo poprvé az
v ramci studie D.M. Richardsona a kol. v roce 2000. Richardson navrhl terminologicky systém
vychazejici z konceptu nékolika bariér, jez musi zavleCeny druh v novém prostiedi piekonat.
Cilem prace bylo ptfedev§im vyty€it rozdil mezi druhem naturalizovanym a invaznim.
Naturalizovany druh je takovy, ktery je schopen se na misté pravideln¢ a tispéSné€ rozmnozovat
(a to bez jakékoli vazby na c¢loveka). Potomci vznikaji v relativné blizké vzdalenosti od
dospélct a vzniklé populace jsou stabilni, s nizkym rizikem extinkce. Invazni druh je forma
naturalizovaného — rozdil tkvi v jeho schopnosti vytvéaret reprodukce schopné potomstvo
v arealech vzdalenych ptvodnimu mistu introdukce. Ma tedy moznost rozsahlé disperze
v rdmci dané oblasti (PySek et al., 2012; Richardson et al., 2000). Pozdé&ji vznikly aktualizovany
systém pojmul a konceptl (viz Blackburn et al., 2011) je zobecnény pro aplikaci 1 na ostatni
organismy (nejen rostliny), ovSem zékladni odliSnosti, tedy Ze ne kazdy naturalizovany druh je

také invazni v ném stéle pretrvava.

Spolu s rostoucim poctem invazi za poslednich 30 let ptirozené€ narostl i pocet studii snazicich
se mechanismy biologickych invazi vysvétlit (PySek & Richardson, 2007). Pouze pftiblizné
10 % z introdukovanych rostlin dospéje do stadia naturalizace, a z nich jen asi 1/10 ptekona
bariéru efektivniho Sifeni na velkou vzdalenost, tzv. ,long distance dispersals® a stane se
invazni (Gallagher et al., 2015; Lake & Leishman, 2004). Mnoho studii se proto zabyva
analyzou specifickych znaki, které by mohly byt zodpovédné za usnadnéni postupu nékterych
rostlin po tzv. INI kontinuu (kontinuum introdukce-naturalizace-invaze) (Divisek et al., 2018;
Richardson & Pysek, 2012). Ackoli je vyznam téchto znakil siln€ zavisly na kontextu dané

invaze (napf. zalezi na Casu od zavleCeni a na habitatu, v némz invaze probihd aj.), podafilo se



vysledovat urcité zakladni rozdily mezi vlastnostmi naturalizovanych neinvaznich a invaznich
rostlin (Divisek et al., 2018; Moravcova et al., 2015). Jako ptiklad 1ze uvést vétsi specifickou
listovou plochu (SLA), delsi dobu kveteni a vétsi velikost téla invaznich druhli v porovnéani
s jejich ptibuznymi, avSak neinvaznimi druhy v témze prostiedi (viz Divisek et al., 2018;

Gallagher et al., 2015; van Kleunen et al., 2010).

Jednim ze sledovanych faktorti je nezbytné i zpiisob rozmnozovani. Reprodukcni vlastnosti
rostlin jsou tésné propojeny s jejich celkovou biologickou zdatnosti a mohou byt jednou
z hnacich sil uspésné biologické invaze (Burns et al., 2011; PySek & Richardson, 2007).
Rozmnozovani rostlindm umoziuje vytvaiet potomstvo, a tedy zachovavat existenci svého
druhu. Charakteristika zptisobii rozmnozovani spolu s jejich roli v rdmci invazi semennych

rostlin je rozebrana v nésledujicich podkapitolach.

2.1.Nepohlavni rozmnoZovani

Pfi nepohlavnim rozmnoZovani vzniké jedinec geneticky identicky se svym ,rodicem®, tedy
jinymi slovy klon. Nepohlavni rozmnozovéani u semennych rostlin se vyskytuje ve dvou
hlavnich odlisnych formach — vegetativni a agamospermie. Vegetativni zplisob je zavisly na
tvorbé novych jedinct (tzv. ramet) ristem z vegetativnich pletiv dospélce (Silvertown, 2008;
Simpson, 2019). V tomto sméru vykazuje pomérné vysoky stupeil diverzity mechanismd.

V ramci vSech druhli semennych rostlin byl prakticky kazdy organ adaptovan pro ucel

vvvvvv

Jednim ze zakladnich zplisobl je mnozeni pomoci plazivych stonkovych vybézkl (stolont
neboli Slahounil) s vyrazné protdhlymi internodii a redukovanymi listy. Typicky jsou
nevétvené. Z jejich nodl vyrlstaji adventivni kofeny a smérem vzhiru nové riistové vrcholy
davajici zdklad novym vyhonkiim, které jsou geneticky identické s plvodni matefskou
rostlinou. Oddenky (rhizomy) jsou také stonkového ptivodu, ov§em rostou pod zemi. Vyrustaji
z axilarnich (0Zlabnich) pupenti matetskych rostlin a k tvorbé novych jedinct dochéazi bud’

v nodech, nebo zahnutim apikalniho konce nad zem (Guo et al., 2021).

Vzéajemné propojeni ramet piinasi takto rostoucim rostlinam mnohé ekologické vyhody, coz
1ze sledovat 1 na skutecnosti, Ze mnoho velmi Usp&$nych invaznich rostlin je pravé klonalnich
— jako priklad lze uvést tieba Solidago canadensis L. (Huang et al., 2007), Eichhornia
crassipes (Mart.) Solms (Zhang et al., 2010) ¢i Reynoutria japonica Houtt. (Aguilera et al.,

2010). Jednim z téchto vyhod je tzv. klonalni integrace, jinymi slovy sdileni a vzijemné



piemistovani zdroji (voda, mineraly, produkty fotosyntézy) mezi spojenymi rametami
(Song et al., 2013). Klonalni rostliny se tak uc¢innéji vyrovnavaji s heterogenitou prostiedi —
ramety v mistech spf. niz$i dostupnosti zdroji jsou zasobovdny rametami z mist
s vyhodné€jsimi podminkami. Tim se zvySuje fitness ramet-piijemct, zatimco donofi nejsou
znevyhodnéni a celkove tak dochazi k navySovani biomasy rostliny (Song et al., 2013). Mladé
vyhony jsou zaroven ucinngji podporovany v ristu, jelikoz ptisun zdroju ze zbytku klonu je
vy$si nez zasoby obsazené v semeni. Sndze se tak vyhnou kompetici v misté svého rtstu. Toto
je vyznamné napiiklad v nutricné bohatém prostiedi, kde disturbanci dojde k odhaleni novych
zdroji, jichz prave klonalné se Sifici rostliny dokazou rychleji vyuzit a novy prostor kolonizovat
(Lake & Leishman, 2004; Song et al., 2013). Klondlni integraci navysend rychlost ristu
samoziejme neni jedinecnd pro invazni rostliny a nelze ji tedy brat jako znak zvyhodnujici
pouze je. V zavislosti na prostfedi to ovS§em muZe byt jeden z faktorli podporujici jejich

dominanci (Wang et al., 2017).

Dalsim zptisobem vegetativniho rozmnozovani je tzv. pseudoviviparie. Dochazi pfi ni k rastu
rostlinek/cibulek  z vegetativnich pupentt  vzniklych na mist¢ puvodné kvétnich
pupenil (Elmqvist & Cox, 1996). Tim se liSi od tzv. pravé viviparie, jez se vyskytuje
napi. u né€kterych typid mangrovniki, kdy sexualné vzniklad semena kli¢i jest¢ na matetské
rostliné a pak jiz s kofenem odpadavaji na zem (Simpson, 2019). Pseudoviviparie je znama
napi. u Agave spp., vyraznéji se pak vyskytuje hlavné v ¢eledi Poaceae. kdy se v mladé
rostlinky pfeménuji jednotlivé klasky. Vyhodna strategie je to napf. pro arktické/alpinské travy,
jelikoz rostlinky jsou po celou dobu svého vyvoje schopné fotosyntetizovat a po odpadnuti
z mateiské rostliny dokdzou mnohem rychleji zakotenit a uspéSné rist (coz je kliCové
pfedev§im v klimaticky nepfihodnych podminkéch). Zarovenn je vhodné, Ze jako klony
matefské rostliny si zachovavaji jiz adaptovany, ,,vyhodny* genom matetské rostliny. Jako
ptiklad lze uvést napt. druh Poa alpina var. vivipara L. & Deschampsia alpina (L.)

Roemer & J. A. Schultes (Elmqvist & Cox, 1996; Steward, 2012).

U nékterych temperatnich druhli vSak pseudoviviparie mize byt také indukovana podminkami
nevhodnymi pro kveteni, ptikladem miize byt Poa bulbosa L. (Ofir & Kigel, 2014). Z hlediska
spojitosti mezi pseudoviviparii a invazivitou je navic pravé Poa bulbosa zajimavym druhem.
V Evropé (hl. zdpadni a v oblasti mediteranu) je béZnym druhem rozmnoZujicim se pievazné
sexualné. V Severni Americe, kam byla zavleCena zacatkem 20. stoleti a od té doby se tam
usnadnéno 1 zamérnou introdukci na mnoha mistech (prevence eroze), oviem roli v jejim Sifeni
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zjevne sehral také jeji reprodukeni potencial zvySeny praveé pseudoviviparii (Novak & Welfley,
1997). Potencialnim ptikladem muze byt také Pennisetum setaceum (Forssk.) Chiov., trdva
invazni v aridnich a semiaridnich oblastech napt. v Jizni Africe. Byla u ni zaregistrovana
pseudoviviparie, indukovana ndhlym zaplavenim nedozralych kvétenstvi pii periodickém
rozvodnéni feky. Autoii studie spekulovali nad moznosti vétsi intenzity Sifeni skrze disperzi
mladych rostlinek vodou (Milton et al., 2008), ov§em tato hypotéza nebyla doposud prokazana

exaktnimi védeckymi studiemi.

Agamospermie (také apomixie) je druhym typem asexudlni reprodukce, pii které dochazi
k produkci semen, avSak bez oplodnéni (a¢ u nékterych druhii je nutna pocatecni stimulace
pylem (Horandl, 2010)) Vzniklé semeno je tedy opét klonem mateiské rostliny. Pfi
gametofytické agamospermii se semeno vytvari z vajicka, v némz neprobéhlo redukéni déleni
a je tudiz diploidni, pfipadné sdili vyS$i ploidii matetské rostliny (Simpson, 2019).
Gametofyticka agamospermie je zaroven siln€ spjata s polyploidii. Moznym vysvétlenim je, Ze
polyploidie agamospermické druhy chrani pfed expresi recesivnich mutaci, které se pfi
asexudlnim rozmnozovani akumuluji (Archetti, 2004; Richards, 1997). Druhy typ,
tzv. adventivni embryonie, je méné Casty a dochézi pii ném k tvorbé embrya z podpiirného
pletiva nucellu ¢i z vajecnych obalii (integumentll). Agamospermie muze byt rostlinami
vyuZzivéana fakultativné, v ptipad¢ Ze nedojde k opyleni (pt. Poa pratensis L.). N&které rostliny
jsou vsak 1 obligdtné¢ apomiktické, jednim znejznaméjSich je napiiklad rod Taraxacum

(Simpson, 2019).

Jako rozmnozovaci mechanismus byla agamospermie prokazéna u vicero druhli invaznich
rostlin (viz pf. Rambuda & Johnson, 2004). Propojuje vyhody klondlniho Sifeni
(napf. nepotiebnost partnera, zachovani vyhodného genotypu) s pfednostmi Sifeni pomoci
semen (Sifeni na vysokou vzdalenost, velky pocet propaguli), cozZ potencialné mtize usnadnovat
invazni uspéch (Richards, 1997). Tato hypotéza byla testovdna napiiklad ve studii
Mazzolari et al. (2017), kde se autofi zaméfili na reprodukéni strategie dvou druhti razi
invaznich v Argentiné (Rosa rubiginosa L. a R. canina L.). Obé¢ jsou fakultativné apomiktické
a autofi v rozporu s vysledky ptedchozich studii zjistili, Ze timto zplisobem produkuji mensi
pocet vétSich plodi, jejichz semena jsou stejné zivotaschopna jako semena vznikld sexualné.
VéEtsi propagule 1€pe snasi rizika spojena s kolonizaci nového mista a tedy skutecnost, ze ob&
ruze apomixii velké plody vytvareji a zarovein jsou ve zkoumaném aredlu Uispésni kolonizatoti

stavi apomixii do pozice jednoho z moznych dileZitych znakt stojicim za invaznim chovanim



téchto druhi. Na druhou stranu je ovSem nutné poznamenat, ze studie se nezabyvala méfenim
pfinosu jednotlivych rozmnozovacich mechanismi (oba druhy jsou dale schopné sexudlniho i
vegetativniho rozmnozovani) na celkové rozsifeni (Mazzolari et al., 2017). Vyraznym
apomiktickym invaznim druhem je také Hieracium pilosella L., jez se siln€ rozsifil napf. na

Novém Z¢landu a v Jizni Americe (Krahulec & Krahulcova, 2011).

Jak bylo zminéno vySe, nepohlavni rozmnozovani muize byt pro rostliny vyhodné
z hlediska nezévislosti na partnerech (netfeba spoléhat na zdafily pifenos gamet) a z ditvodu
zachovani pro dané prostfedi dobie adaptovaného genomu. Zaroven ovsem absence variability
zapticinuje veétsi nachylnost vici nahlym zménam prostiedi (Niklas & Cobb, 2017). Vegetativni
reprodukce skrze oddenky ¢i stolony umoznuje spisSe lokalni (a¢ rychlou) expanzi a jedna se
o zpusob preferovany hlavné v pfiznivém prostiedi (Steward, 2012). Apomiktické druhy tuto
rozsahovou limitaci pfekondvaji tvorbou klonalnich semen, ale na druhou stranu je apomixie
pfeci jen méné Castym typem reprodukce (Silvertown, 2008). Pseudoviviparie je také spiSe
raritou, coz ovliviiuje jeji pomérné nizkou vazbu s invaznimi druhy a spiSe spekulativni
charakter uvedenych studii. Nicméné¢ vyhodou muze byt i kombinace vice zplsobl
nepohlavniho rozmnozovani, jako je tomu napt. u vySe zminéného Hieracium pilosella L., ktery
v misté svého invazniho vyskytu kombinuje apomixii zdroven s vyraznym vegetativnim ristem

(skrze stolony) (Cipriotti et al., 2010; Sailer et al., 2014).

2.2.Pohlavni rozmnozZovani

I ptes vyhody spojené s nepohlavnim rozmnoZovanim je vSak z dlouhodobého hlediska pro
pfeZivani druhu vyznamnéjsi rozmnoZovani pohlavni. Teorii vysvétlujici vyznam sexu je vice,
1ze uvést napt. ze meiotické déleni pii tvorbé gamet efektivné zajiSt'uje vznik variability v rdmci
populace, coZ druhlim umoznuje 1épe se vyrovnat se zménami podminek prostfedi a také se
napf. vyhnout efektim Mullerovy rohatky (i.e. akumulaci Skodlivych mutaci v asexualni
linii) (Horandl, 2009; Steward, 2012). Vysledkem pohlavniho rozmnozovéni tedy neni klon,
nybrz jedinec se svou vlastni specifickou genetickou informaci kombinujici genomy
rodicovské. DuleZitym faktem je hlavné to, Ze z evolu¢niho hlediska mechanismy pro sexualni
reprodukci u vétSiny druhli semennych rostlin pfetrvavaji, a to i u druhl, které se jinak

rozmnoZzuji pfevazné klonalné (Silvertown, 2008).

U semennych rostlin vznikaji separatni sam¢i a sami¢i gametofyty v ramci endospor (samci
mikrospory, sami¢i megaspory). Pylové zrna (sam¢i gametofyty) musi byt transportovana bud’

na bliznu pestiku krytosemennych, ¢i ptimo na klovy otvor vajicka (samiciho gametofytu)
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nahosemennych. Spermatickd buiika obsazend v sam¢im gametofytu eventudlné splyne
s oosférou samiciho gametofytu, ¢imz je iniciovan vznik semene s diploidnim rostlinnym
embryem uvnitf. Opyleni a nésledné oplodnéni jsou tedy dva kliCové mechanismy

generativniho rozmnozovani (Simpson, 2019).

2.2.1. Samosprasnost versus cizosprasnost

K opyleni a oplodnéni vedou v zasadé¢ dv€ zakladni strategie. Rostlina mlze byt zaprvé
samosprasna — a to bud’ autogamni (samooplozeni probihd v ramci jednoho kvétu) ¢i
geitonogamni (mezi kvéty na jedné rostlin€). Druhou moznosti je cizosprasnost — alogamie
(nebo také outcrossing ¢i outbreeding), pfi které je rostlina oplodnéna pylem z jiného jedince

(Simpson, 2019; Singh, 2019).

Samooplozeni rostliné umoziuje predat potomkovi 2 kopie svého genomu (vs. pouze 1 kopie
u cizosprasnych). Samosprasné rostliny tak v populaci jinak cizosprasnych maji 50% vyhodu
a pokud neptisobi zadné jiné selektivni faktory, dojde v dané populaci ke zvyseni frekvence
samooplozeni. Zaroven tento mechanismus rostlindm poskytuje tzv. reprodukéni jistotu —
mohou se rozmnozit 1 kdyZ je jejich populace velmi nepocetna (staci dokonce jediny exemplar)
¢i je kdispozici nedostatek opylovaci (limitace pylem). Opét také dochéazi k zachovéni
vyhodnych genovych komplexti (Barringer, 2007; Singh, 2019). Mezi faktory, které do znacné
miry zabranuji Gplnému piechodu na samooplozeni, se fadi piedev§im inbredni deprese
(i.e. snizend biologicka zdatnost inbrednich potomkl v disledku akumulace a exprese
Skodlivych recesivnich alel), celkové sniZeni variability populace a nasledna véts$i nachylnost
ke zménam prostiedi ¢i patogenim (Barringer, 2007). Navzdory témto piekazkam se vSak
samooplozeni opakované vyvinulo u mnoha skupin. V ramci kvetoucich rostlin 1ze vysledovat
korelaci samosprasnosti s zivotnosti a velikosti, kdy nejvyssi vyskyt samooplozeni sledujeme
u jednoletych rostlin (Losos et al., 2013). Tuto spojitost vysvétluje napf. skutecnost, ze
dlouholeté¢ druhy nesou vys$i genetickou zatéz, coz vede k silné selekci proti inbrednim
potomkiim. Jednoleté rostliny, jez maji jedinou Sanci na rozmnozeni vramci velmi
proménlivého prostfedi naopak na reprodukéni jistotu samooplozeni spoléhaji vice. Zaroven
maji Casto semena dobfe uzplisobena k §ifeni na velkou vzdalenost a bézné¢ zakladaji pocetné

chudsi kolonie ve kterych je samosprasnost také uptednostiiovana (Losos et al., 2013).

Z uhlu invaznich rostlin je dale podstatné zminit tzv. Bakerovo pravidlo (Baker’s law), coz je

hypotéza predpokladajici, Ze pravé druhy schopné se rozmnozit bez nutnosti kompatibilnich

vvvvvv
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napt. studie van Kleunen et al. (2008), ve kter¢ byla zkouména mira samooplozeni na
zastupcich Celedi [ridaceae introdukovanych v Jizni Africe. Druhy zcelkem 9 rtznych
rodi/podrodll byly rozdéleny do 10 part (par tvoien vzdy druhem uspésné naturalizovanym
a ptibuznym druhem, ktery v naturalizaci neuspél) a byl k nim zamezen ptistup opylovaci.
Naturalizované druhy obecné vtomto testu prokazaly vyssi zastoupeni uspéSného
samooplozeni, obzvlasté to pak platilo u druhti povazovanych za invazni (van Kleunen et al.,
2008). V jiné studii, kterd pracovala s invaznimi populacemi Datura stramonium L. v Jizni
Africe, bylo dale prokazano, ze spoleh na reprodukéni jistotu se netyka pouze malych,
pocatecnich populaci. I u velkych populaci, které uz by nemély byt pod vlivem efektt jako je
limitace pylem, byla zaznamenana vysokd samosprasnost. Moznym vysvétlenim je, ze
k samooplozeni u invazni Datura stramonium dochazi jesté pred otevienim kvéti opylovacim
(van Kleunen et al., 2007). Prace Tabassum a Leishman (2019), zaméfena na studium zmén
reprodukcnich vlastnosti v zavislosti na pozici dané invazni rostlinné populace v celém arealu
vyskytu, odhalila vétsi kapacitu k samooplozeni u populaci pii okrajich arealu. Rostliny se tak
opet vymanily z vazby na externi faktory pro zdafilé rozmnozovani (pt. opylovaci). Studie
naznacuje, ze postupnd zvysend schopnost samooplozeni smérem k hranicim vyskytu nékterym

invaznim rostlinam dodava vétsi schopnost expanze (Tabassum & Leishman, 2019).

Ptiblizné 72 % vsSech krytosemennych rostlin vytvari oboupohlavné (hermafroditické) kvéty
(Richards, 1997), coz by mohlo svadét k myslence, ze vétsina z nich bude samospraSnych.
V kontrastu s timto pfedpokladem vSak stoji vysledky studii zabyvajicich se frekvenci
reprodukénich strategii rostlin. Dle nich je pouze zhruba 10-15 % prevdzné samosprasnych,
u dalSich cca 30 % jsou pozorovany smiSené strategie (mixed mating), ovSem okolo 50 % druhti
je obligatné cizosprasnych (Goodwillie et al., 2005; Igic & Kohn, 2006; Vogler & Kalisz,
2001). Obecna vyhoda alogamie je, Ze zvySuje genotypovou a fenotypovou variabilitu v rdmci
populace. Diky tomu maji rostliny vyssi schopnost adaptovat se na SirSi rozpéti podminek
prostiedi, a tim se zvysSuje i pravdépodobnost jejich preziti. Jeden ze zakladnich nedostatkt
ovSem tkvi v logistice. Alogamie totiz vyzaduje pfenos gamet mezi jednotlivymi jedinci. Jsou-
li daleko od sebe nebo je-li varedlu nedostatek opylovacl, pfenos gamet neprobéhne a
obligatné alogamni rostlina se v takové situaci nerozmnozi (Simpson, 2019). Jinym
problémem, jezZ mlze nastat, je tzv. outbredni deprese. Jedna se o jev, pii kterém jsou jedinci
vznikli kfizenim mezi vzdalenymi populacemi méné biologicky zdatni neZ jedinci vzesli
z ktizeni mezi populacemi sousednimi. Pokud jsou populace stejného druhu vyrazné

geograficky odlehlé, jedinci v nich jsou ¢asto adaptovani jinym podminkém prostfedi. Potomek



kfizeni mezi takovymi jedinci mé pak na zakladn¢é genetické vzdalenosti rodi¢ii ve svém
prostiedi nizsi reprodukéni zdatnost (Richards, 1997). Na druhou stranu disledkem hybridizace
mezi populacemi mize také dojit k tzv. heterozi, kdy je vznikly jedinec biologicky zdatné&jsi
nez oba rodice. Jev je nejCastéji vysvétlovan tim, ze potomek je heterozygotni a Skodlivé
recesivni alely (nahromadéné u rodicll) jsou v ném maskovany (tzv. teorie dominance)
(Timberlake, 2013). Ke kterému efektu vSak pfi kiizeni dojde zatim vzhledem k slozitym
vnitinim mechanismiim neni mozné pfedem se stoprocentni jistotou urcit (Edmands &

Timmerman, 2003; Oakley et al., 2015).

Ve snaze zamezit inbreedingu a naopak zajistit cizosprasnost se u rostlin vyvinulo nékolik
ochrannych mechanismti. Ty nejzékladnéjsi budou nyni struén¢ shrnuty. Dvoudomost
(dioecie), kdy rostlina vytvaii jedince s pouze sami¢imi ¢i pouze sam¢imi kvéty, zajistuje
totalni alogamii. Zase je to ovSem mechanismus neefektivni v tom, Ze pouze zhruba polovina
jedinct je ve vysledku schopna vytvaret semena. Vyskytuje se navic pouze u piiblizné 6 %
krytosemennych (Renner & Ricklefs, 1995). Herkogamie zvySuje pravdépodobnost
outcrossingu prostorovym oddélenim samcich a samicich organu v kvétu (napt. heterostylie)
(Simpson, 2019). Dalsi mechanismus — dichogamie — spoléhd na ¢asové oddélenou maturaci
pohlavnich organti (napf. proterogynie, proterandrie). Stoprocentni outcrossing vSak tento
mechanismus zajisti pouze ve chvili, kdy kvéty v ramci jedné rostliny dozravaji vSechny stejnou
rychlosti, coz se vétSinou nestavd a tedy alesponn Cast kvétli je opylend vlastnim pylem
(Simpson, 2019; Singh, 2019). Celkové nejcastéjSim mechanismem je vSak geneticky fizena
autoinkompatibilita (Hiscock & Tabah, 2003). RozliSujeme gametofytickou inkompatibilitu
(determinovéana gametofytem), pii které pylova lacka nekompatibilniho pylového zrna typicky
vykli¢i a je matetskou rostlinou rozpoznana a inhibovdna az ve ¢nélce. Druhy zptisob je
sporofytickd inkompatibilita (determinovana sporofytem), kde je vlastni pylové zrno
rozpoznano jiz na blizné (Stone & Goring, 2001). Piesné plsobeni téchto mechanismu je
samoziejm¢ mnohem komplexnéjsi. Pro tuto praci je vSak kliCové, Ze tyto mechanismy
podobné jako dioecie vétSinou zajisti obligatni outcrossing. OvSem 1 v tomto piipadé s sebou

mohou nést znevyhodnéni v podobé produkce niz§itho mnozstvi semen (Richards, 1997).

Na poli invaznich rostlin je pozice cizospraSnosti otazkou. Jiz vySe zminénd studie
van Kleunen et al. (2008) dospé€la k zaveru, ze invazni druhy jsou s vyssi pravdépodobnosti
samosprasné. Ke stejnym vysledkim dosla i studie Rambuda a Johnson (2004), kde ze
17 zkoumanych invaznich jihoafrickych rostlin bylo 71 % pln¢ autogamnich. Paralelné ovSem
napiiklad studie od Sutherlanda (2004), ve které byli mimo jiné mezi sebou srovnavany
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naturalizované¢ a invazni druhy v USA, zjistila (v kontrastu s ptfedpoklady) vyssi pocet
autoinkompatibilnich invaznich druht. Ve studii je ovsem dale diskutovano, Ze tento vysledek
muze byt vysledkem interpretace ve spojitosti s ostatnimi znaky, kterymi se prace zabyvala.

Jako dalSi znak invaznich rostlin USA v ni totiZ bylo uvedeno, Ze se jedna spiSe o kefe a stromy

a ty jsou obecné& vice auto-inkompatibilni (Sutherland,
2004). Ve studii Ebeling et al. (2012) byla zkoumana
Buddleja davidii Franch. (viz obr. 1), kef ptivodem
z Ciny, jez byl do Evropy introdukovan jako okrasni
rostlina a je nyni na mnoha mistech invazni. Vysledky
odhalily, Ze 1 v rdmci svého invazniho areélu tento ket
spoléha predevSim na cizosprasnost. V ramci
experimentu rostliny skrze autogamii ¢i geitonogamii
vyprodukovaly pouze velmi nizky pocet tobolek
a zivotaschopnych semen, coz poukazuje na pfitomnost
mechanismii  gametofytické  autoinkompatibility.

Vysoka mira outcrossingu je kefi dale zajiSténa skrze
Obr. 1 - Buddleja davidii (Foto: Ing. Jaromir
vyraznymi kvéty, vini a nektarem. Z tohoto divodu Ize  Kucera, Ph.D.)

jeho hlavni opylovace — motyli, kteii jsou Gcinné lakéani

predpokladat, ze prave tyto znaky vyznamné podporuji invazivitu kefe. Motyli zaroven za letu
pokryji pomérné vyznamné vzdalenosti, ¢imz u populaci Buddleja davidii limituji inbredni
depresi (Ebeling et al., 2012). Témé&f kompletné zachované mechanismy autoinkompatibility
byly taktéz odhaleny u Evropskych populaci invazniho starcku Senecio inaequidens DC., druhu
puvodniho v jizni Africe. Experimentdlné¢ bylo potvrzeno, ze mira autokompatibility je
v nativni jihoafrické i1 v invaznich evropskych populacich primémé stejna — velmi nizka.
Nenaznacuje to tedy Zadny posun k zdanlivé vyhodnéjSi taktice samooplozeni, coz je
podpoieno i tim, ze v kazdé Evropské populaci bylo nékolik autokompatibilnich jedinct
nalezeno, nicméné nikde (ani ve starSich populacich) nepfevazovaly (Lafuma & Maurice,

2007).

Moznych dtvodi pro zachovani mechanismi podporujicich cizosprasnost u rostlin v invaznich
arealech lze jmenovat vice. Jedna z hlavnich pfednosti samooplozeni je, ze druh miize
potencialné zalozit populaci pouze z jednoho jedince. Na druhou stranu v souc¢asné dob¢ je
velké mnozstvi invazi zprostfedkovano ¢lovékem a vétSinou se tak jedna o introdukci vétSiho

mnozstvi propaguli. Limitace dostupnosti partnera je tak sniZzena a pokud je rostlina zaroven
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schopna ucinné lakat nativni opylovace (viz B. davidii), cizospraSnost neni ditvod potlacovat
(Lafuma & Maurice, 2007). Po Gspé$ném ustanoveni pocateni populace navic miize vysoka
mira samooplozeni vést k vySe zminéné inbredni depresi, takze budou selektovany spiSe znaky
podporujici outcrossing. Obnovenim genového toku mize byt znovu zesilena invazivita dané
populace, napi. i vlivem heteroze, jak ukazala studie zkoumajici vliv alogamie na invazni

populace Erythranthe guttata (DC.) G. L. Nesom (van Kleunen et al., 2015).

2.2.2. Produkce pylu

Pylové zrno je zodpovédné za pienos spermatickych bun¢k na samici pohlavni organy. Aby
ovSem doslo k GspéSnému oplozeni, musi byt pylové zrno funkcéni. Béhem svého vyvoje
prochazi mnoha stadii, z nichz kazdé je v uzkém vztahu s podminkami danymi sporofytem
(poskytované zdroje) a vnéjSim prostfedim. Environmentélni stres a naruseni vyvoje sam¢iho

gametofytu muze spct az k samci sterilité (Carrizo Garcia et al., 2017).

V ramci invaznich rostlin je vSak spi$ nez vliv podminek prostiedi na produkei pylu zkouman
vliv jejich pylu na okolni nativni druhy. Pfedev§im zoogamni druhy totiz mohou byt ve svém
arealu vyraznym zdrojem heterospecifického pylu (dale HP), jehoz depozice na blizny
nativnich rostlin miize postupné snizovat jejich reprodukéni uspéSnost (Brown & Mitchell,
2001). Mechanism, kterymi k tomuto efektu dochazi, je predkladano vice. Velké mnozstvi HP
napiiklad mize ,,obsadit nativni blizny a fyzicky tak branit uchyceni pylu konspecifického
(dale KP), coz je fenomén zndmy pod jménem ,,stigma clogging®. Depozice HP muze také
zpisobit ztratu receptivity blizny (,,stigma closure®) ¢i alelopaticky inhibovat kliceni pylové

lacky konspecifického pylu (Morales & Traveset, 2008).

Efekt pylu invazniho druhu na nativni druh stejného rodu zkoumala napiiklad studie
Brown & Mitchell (2001). V ramci série experimentll byl na blizny v Americe plivodniho
Lythrum alatum Pursh ruéné aplikovan pyl invazniho Lythrum salicaria L., ve smési s KP
1 samostatng. Jako kontrola byl aplikovan cisté konspecificky pyl. Smés HP a KP vedla
v porovnani s kontrolnimi rostlinami k snizeni poctu vzniklych semen L. alatum o 28,2 %.
Aplikace samotného HP vedla ktéméf nulovému poctu semen. Autofi uvadeji jako
nejpravdépodobnéjsi inhibujici mechanismus kompetici pylovych zrn na povrchu blizny
(stigma clogging) (Brown & Mitchell, 2001). Studie Bruckman & Campbell (2016b) se zase
zaméfila na vliv doby, kdy se invazni heterospecificky pyl na nativni rostliné uchyti.

Modelovymi druhy byly invazni Brassica nigra (L.) Koch a nativni Phacelia parryi Torr.,

jejichz vyskyt se v pfimofskych aredlech jizni Kalifornie piekryva a sdileji opylovace.
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Nablizny P. parryi byl ruéné aplikovan pyl B. nigra tiemi zpisoby — pied aplikaci
konspecifického, simultdnné¢ s KP a po aplikaci samotného KP (+kontrolni rostliny byly
opyleny pouze konspecifickym pylem). Nejvyssi negativni efekt na pocet vzniklych semen
m¢ela oproti studii Brown & Mitchell (2001) simultdnni depozice HP a KP, coz autory vedlo
k tivaze, Ze mechanismem bude pravdépodobné alelopatické piisobeni pylu B. nigra a ze doba
depozice heterospecifického pylu miize hrat v kone¢ném poctu semen kli¢ovou roli (Bruckman

& Campbell, 2016b).

Samoziejmé interspecificky pfenos pylu se vyskytuje i v pouze nativnich spoleCenstvech,
ovSem metaanalyza Arceo-Gomez & Ashman (2016) potvrdila, ze invazni donofi
heterospecifického pylu ptsobili na produkeci semen u nativnich druhii vice negativné nez
donofi nativni. Jako jedno z vysvétleni autoii uvadéji moznost, ze invazni HP je schopen typu
fyzické ¢i chemické inhibice na blizné, na ktery nativni druhy nejsou adaptované (Arceo-

Gomez & Ashman, 2016).

Dalo by se predpokladat, ze invazni rostliny produkujici velké mnozstvi pylu budou vykazovat
mnohem vyssi frekvence depozice svého pylu na nativni rostliny. Jednou z takovychto rostlin
je invazni Impatiens glandulifera Royle, kterou se mimo jiné v tomto kontextu zabyvala studie
Lopezaraiza-Mikel (2007). Bylo vSak zji§téno, Ze ackoli se invazni HP vyskytoval na 71 %
z 52 analyzovanych blizen nativnich druhtl, nejednalo se o piedpokladané vyrazné mnozstvi.
U dvou druht s nejvétsi mirou invazniho pylu na blizné se stale v priméru jednalo o pouze
10 % zakrytého povrchu (Lopezaraiza—Mikel et al., 2007). Podobnych vysledkii doséhla studie
zkoumajici Carpobrotus affine acinaciformis L. vjeho invaznim arealu ve Spanélsku.
Carpobrotus vytvati vyrazné, na pyl bohaté kvéty a jednim z predpokladii studie byla vysoka
depozice pylu na nativnich bliznéach, ktera ov§em nebyla pozorovana (ackoli byl Carpobrotus
v aredlu nejzastoupenéj$im druhem a sdilel opylovace s nativnimi). MoZnych vysvétleni bylo
uvedeno vice, mezi nimi napf. vérnost opylovact (zabezpecujici pfenos pouze konspecifického
pylu) ¢i rozdily v morfologii kvéth spéjici k rizné depozici pylu na téla opylovach

(Bartomeus et al., 2008).

Zda se tedy, ze vysoka produkce pylu spiSe neni specifickym znakem invazivity, jak naznacuje
napiiklad i jeji absence v review o znacich asociovanych s invazivitou od Pyska a Richardsona
(Pysek & Richardson, 2007). Nicméne vliv produkce pylu mulze razantné¢ stoupnout se
zvysenou populacni hustotou invazniho druhu, jak ukazuje napf. studie Bruckman & Campbell

(2016a) v ramci niz bylo simulovano nékolik stadii invaze B. nigra v prosttedi nativni P. parryi.
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Bylo zjisténo, Ze se u jedincii P. parryi obklopenych mnoha jedinci B. nigra zvysila frekvence
navstév opylovact (diky napadné B. nigra) a zaroven byl na jejich bliznach nalezen vysoky
podil HP predpovidajici potize s produkci funkénich semen (viz Bruckman & Campbell,
2016b) (Bruckman & Campbell, 2016a). Studie Matsumoto et al. (2010), zabyvajici se
mechanismy vytlaceni nativni Taraxacum japonicum Koidz. invaznim druhem Taraxacum
officinale, dosédhla podobnych vysledkil. Sérii experimentl s ru¢nim opylenim bylo pozorovano
vyrazné snizeni poc¢tu semen u nativnich jedinct s vysokym podilem invazniho HP na bliznach.
Podil tohoto pylu se zarovenn zvySoval se zvySujici se denzitou invazniho druhu v okoli
nativnich jedincti (Matsumoto et al., 2010). Je tedy mozné, Ze efekt invazniho pylu na nativni
druhy je do zna¢né miry korelovan s frekvenci invazniho druhu a tedy s celkovou kvantitou

produkovaného pylu (Jakobsson et al., 2008).

2.2.3. Semena v invazi — produkce, velikost, Sifeni a kli¢ivost

Semena jsou rostlinnd embrya uzaviend v ochranném obalu (osemeni), vznikajici jako vysledek
pohlavniho rozmnozovani u semennych rostlin. Primarni funkci semene je dokoncit
rozmnozovani vyvojem v dospélého jedince, coZ ovSem nemusi nutné znamenat navySovani
poctu jedincl. Pro stabilni populaci je dostacujici, je-li kazdy dospély jedinec postupné
nahrazen jinym, ¢ehoz je obecn¢ dosahovano produkci vysokého poc¢tu potomkt, z nichz pouze
nékteti preziji do dospélosti (Fenner & Thompson, 2005). K rozmnozovaci funkci méa semeno
jesté dalsi podstatné vlastnosti. UmozZiluje Sifeni rostlinného druhu na vysSi vzdalenost.
U mnoha rostlin jsou semena adaptovana pro specificky mechanismus $ifeni — napt. mize byt
osemeni diferencovano do blanitych lemu ¢i kiidel, které poté usnadiuji anemochorii, Sifeni
vétrem. Zaroven je mnoho semen schopno piestat nepfiznivé podminky mnohem lépe nez
dospélci. V takzvaném stadiu dormance tkvi napiiklad pfeZivani jednoletych rostlin, jejichz
semena preckavaji napf. sezonni zimu v pid¢ a teprve na jare klici. Ve vétSin€ piipadi je
semeno také vybaveno endospermem, specidlnim Zivnym pletivem slouZicim jako primarni
zdroj energie pro kli¢ici zarodek, ¢imZ je napomahéano uspé$né kolonizaci nového mista

(Fenner & Thompson, 2005; Simpson, 2019).

v

Klicovym faktorem ve schopnosti rostliny se uspésSné rozsitit a usadit je predevsim celkovy
pocet produkovanych semen a jejich velikost (Leishman et al., 2000). Pro invazni rostliny se
pravé tzv. prisun propaguli (pocet semen jez se dostane do lokality) povazuje za jednu
z rozhodujicich charakteristik, jeZ ovliviiuje vysledek kolonizace. Pokud by invazni rostliny

meély vyssi reprodukéni vykon (at’ uz skrze vyssi fekunditu — pocet semen, které rostlina
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vyprodukuje - nebo tvorbu vétSich semen), mohla by tato vlastnost vyznamné predurcovat
jejich invazivitu (R. A. B. Mason et al., 2008). Naptiklad ve studii Moravcové et al. (2010),
vniz byly zkoumany reprodukéni charakteristiky 93 neofyti Ceské republiky
(naturalizovanych neinvaznich i invaznich), byla odhalena vyssi fekundita invaznich druhti —
a to jak jednotlivych jedinct, tak celych populaci (Moravcova et al., 2010). Mason et al. (2008)
ve své globalni studii nepozorovali rozdil v produktivité¢ invaznich druhi v jejich nativnich
a introdukovanych areédlech, avSak ve srovnani pouze s nativnimi druhy invazni celkové
vykazovali vyssi produkci semen (R. A. B. Mason et al., 2008). ZvySeni pfisunu propaguli
muze byt také dano do spojitosti s délkou doby kvétu. Prodlouzena doba kveteni (pozorovana
u invaznich druhti napt. ve studii Cadotte & Lovett-Doust (2001) a Gallagher et al. (2015))
zvySuje pravdépodobnost opyleni a zmirfiuje vliv stochastickych jevil prostfedi, ¢imz se
v souctu navySuje celkovy pocet vyprodukovanych semen (Gallagher et al., 2015). Studie
Chrobock et al. (2013) propojila délku kveteni s invaznim Gspéchem nékterych evropskych
rostlin, uvadéjic jako hlavni diivod praveé zvysenou pravdépodobnost uspesné reprodukce. Lze
tedy usuzovat, ze vysoka fekundita skute¢né koreluje s invazivitou spiSe pozitivné (PySek &

Richardson, 2007).

Studie snazici se nalézt trend pro velikost semen invaznich rostlin vSak pfinaSeji rozporuplné
vysledky (Pysek & Richardson, 2007). Lake & Leishman (2004) srovnavali hmotnost semen
mezi nativnimi a invaznimi druhy v rznych typech prostiedi. V prostfedi bohatém na ziviny
i vodu byl pozorovan jasny trend vétSich semen invaznich druht. Ve fyzicky naruSovaném
prostiedi byl v§ak nalezen pfesny opak, kdy primérna hmotnost invaznich semen byla nizsi nez
nativnich (Lake & Leishman, 2004). Reyméanek & Richardson (1996) zase zjistili mensi velikost
semen invaznich zastupcii ve srovnani s neinvazivnimi, ovsem pouze v ramci jednoho rodu —
Pinus (Rejméanek & Richardson, 1996). Studie posuzujici rozdily v reprodukci v rdmeci
nativnich a introdukovanych arealti dvou akacii invaznich v Austrélii odhalila u obou trend
k vétsim sementim v jejich aredlech introdukce (Correia et al., 2016). Tyto protikladné néalezy
naznacuji, ze vyznam velikosti semene je ve spojeni sinvaznim chovanim relativni
a v zavislosti na dalSich faktorech miZe byt vyhodné produkovat mald, ale také velka semena.
Malych semen rostlina typicky vytvaii velky pocet, a to v kombinaci s jejich lehkou véhou
muze siln€ zvySovat pravdépodobnost tispésného rozsiteni (pi. vétrem) a usazeni. Zaroven také
mensi semena vydrzi déle v pade (v dormantnim stadiu) a pro kliceni vyzaduji kratsi chladovou
periodu. VEtSi semena zase embryu zajisti vyrazny zdroj zivin a navysi tak Sance na zdafilé

vykli¢eni v kompetitivnim prostfedi. Také jsou vice atraktivni pro Sifeni obratlovci
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(Leishman et al., 2000; PySek & Richardson, 2007; Rejmanek & Richardson, 1996). Dalsi
vysvétleni pfindsi napt. studie Gallagher et al. (2015). V ni nebyl pozorovan zadny rozdil ve
velikosti semen naturalizovanych a invaznich australskych druhli, coz pfisuzuji svému
rozhodnuti srovnavat mezi sebou vzdy rostliny stejné ristové formy. Pozorovani jinych studii
(napf. ze semena invaznich rostlin jsou spiSe mensi a pocetnéjsSi — viz Hamilton et al., 2005)
podle nich bez tohoto oSetieni reflektuji spise skute¢nost, Ze invazni rostliny jsou z velké ¢asti

tvofeny jednoletymi bylinami, jez tento typ semen typicky produkuji (Gallagher et al., 2015).

Podivame-li se na mechanismy, jez invazni rostliny vyuzivaji pro Sifeni svych semen, podobné
jako u velikosti semen z dostupnych studii zcela jasny trend nevystupuje. Lake & Leishman
(2004) sledovali u invaznich druhi na fyzicky naruSenych mistech vétsi tendenci
k anemochorii, ale na mistech s vysokym obsahem zivin bylo vice zastoupeno §ifeni obratlovci
(Lake & Leishman, 2004). Studie Lloret et al. (2005) ukazala, ze za Sifeni neptiivodnich druhii
na péti stfedomotskych ostrovech zodpovidd anemochorie a Sifeni obratlovci viceméné
vyrovnané (Lloret et al., 2005). Prace Moravcové et al. (2010) asociuje invazni druhy v Ceské
republice s Sifenim pomoci vétru, ale zaroven jejich semena shledava i dobfe uzptisobenymi
k hydrochorii (Moravcova et al., 2010). Nesrovnalost vysledkii by mohla reflektovat
skute¢nost, Ze rostliny jsou schopné sva semena §ifit skrze velky pocet riznych vektort, z nichz

kazdy je nejvice ucinny v urcitych specifickych podminkach (Pysek & Richardson, 2007).

S vétsim souladem ve vysledcich je v neposledni fadé zkoumana kliivost semen invaznich
rostlin a mechanismy s ni spojené. Studie se viceméné shoduji, Ze invazni rostliny maji tendenci
k brzkému/rychlému vykli¢eni (Funk, 2013; Gioria & Pysek, 2017), k formovani
dlouhodobych semennych bank (¢imZ mohou prodlouzit dobu kliceni, pfeckat dlouhodobé
nepiiznivé podminky a pfetrvavat v puad€) (Gioria et al., 2012, 2019;
Kotodziejek & Patykowski, 2015; Moravcova et al., 2006) a déale ke schopnosti Gspésné
vykli¢it pod Sirsi Skalou ekologickych podminek prostiedi (Cervera & Parra-Tabla, 2009;
Florentine et al., 2006; Javaid & Tanveer, 2014).

3. Polyploidie v kontextu reprodukc¢nich strategii

Polyploidie neboli stav, kdy bun&cné jadro obsahuje tfi a vice kompletnich chromozomovych
sad, se jiz dlouho povazuje za obvykly zpusob speciace rostlin a za dulezity faktor v jejich
evoluci (Otto & Whitton, 2000; Tayalé & Parisod, 2013). Ukdazalo se naptiklad, Ze vSechny

souasné  semenné  rostliny  prosly béhem své  historie alespoit  jednou
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polyploidizaci (Jiao et al., 2011), ovSem je registrovano i mnoho recentnich ptipada
genomovych duplikaci (Husband et al., 2013; Wood et al., 2009). Genomovou duplikaci
rostliny ziskavaji nadbyte¢ny geneticky materidl, jez muze slouzit k vyvoji novych adaptaci
a funkci, zatimco je zachovana funk¢nost standardnich genti. Kupiikladu bylo zjiSténo, Ze vyse
zminéné ancestralni polyploidizace vedly k rozvoji genti regulujicich vyvin kvétu a semene
a potazmo tedy mohly pfispét k nynéjSimu vedoucimu postaveni semennych rostlin (Jiao et al.,

2011).

Mechanismy vzniku polyplodie v pfirozenych podminkach lze v zdsadé rozdélit do dvou
hlavnich kategorii — somatické zdvojeni a vznik neredukovanych gamet (Ramsey & Schemske,
1998). Spontanni somatické zdvojeni mize nastat v meristematickém pletivu rostlin a vést ke
vzniku chimérického organismu s naptiklad tetraploidni ¢asti v ramci jinak diploidniho jedince.
Je-li tato polyploidni ¢ast fertilni nebo dokaZe-li se rozmnozZovat vegetativné, mize zalozit
dokonce i novou polyploidni linii (Tayalé¢ & Parisod, 2013). K somatickému zdvojeni mize
také dojit v ramci zygoty ¢i mladého embrya, ¢imz vznikd celkové polyploidni jedinec
(Ramsey & Schemske, 1998). V souctu se ovSem jevi, ze tento mechanismus neni v pfirozeném
prostiedi tolik frekventovany (Tayalé¢ & Parisod, 2013). Mnohem castéjsi je zda se tvorba
neredukovanych gamet, kterd byla pozorovana u mnoha rostlinnych taxonii a muize byt
napiiklad indukovana environmentdlnim stresem (stfidani teplot, vodni stres, herbivorie,
nedostatek zivin apod.) (Mason & Pires, 2015; Ramsey & Schemske, 1998). Splynuti dvou
neredukovanych gamet je ale statisticky malo pravdépodobné. SpiSe dojde ke splynuti
s redukovanou gametou a ke vzniku triploidniho jedince, ktery poté skrze samosprasnost nebo
outcrossing s dal$im triploidnim/diploidnim jedincem mtize zajistit vznik tetraploidt. Hypotéza
tohoto dvoustupniového mechanismu, nazyvaneho ,.triploidni most®, je podpofena relativné
vysokym vyskytem triploidnich jedinci v rostlinnych populaci (Husband, 2004;
Tayalé & Parisod, 2013). Vyssi ploidie mohou vznikat v polyploidnich populacich analogicky
v jednom kroku z neredukovanych a redukovanych gamet odliSnych cytotypl a nebo ve dvou

krocich skrz liché cytotypy (Kolafr et al., 2017; Ramsey & Schemske, 1998).

Vznikajici polyploidni jedinci se mohou dale liSit svym pivodem. Z tohoto divodu se
polyploidni zastupci vznikli v ramci populace/mezi populacemi jednoho druhu nazyvaji
autopolyploidi (zndsobeni homolognich sad chromozomil). Zastupci vzesli z mezidruhovych
hybrida (obsahujici sady chromozomt pochazejici z odliSnych druhti) se poté oznacuji jako

alopolyploidi (Ramsey & Schemske, 1998; Simpson, 2019).
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Polyploidizace mtize v rostlinach zplsobit mnohé zmény. Z morfologického hlediska maji
polyploidni druhy vétsi bunky, s ¢imz je spojena jejich celkova vétsi velikost (robustnost) —
byvaji vyssi, maji tlustsi a vetsi listy, vétsi kvéty (produkujici Casto vice nektaru) a vétsi semena
(Levin, 2002; Miintzing, 1936). Vyrazné jsou také posuny ve fenologii polyploidnich rostlin,
které jsou Casto ve sméru del§i doby kveteni (Levin, 2002). Ze zmén ve fyziologii 1ze zminit
napiiklad skute¢nost, ze polyploidni druhy maji typicky vétsi, ovSem méné nahusténé
praduchy, coz u nich ve vysledku piispivé ke snizeni rychlosti transpirace (Levin, 2002). Casto
citovand zvySena tolerance polyploidnich druht k hor§Sim podminkdm prostiedi nebo
prizptasobeni k jejich SirSimu rozpéti (z ehoz se dale usuzuji Sirsi arealy vyskytu) jsou vSak
stale pfedmétem diskuse (Husband et al., 2013; Van de Peer et al., 2017). Vyssi tolerance
k $irSimu spektru ekologickych podminek se ocekdva vzhledem k zvySené heterozygozité
a genetické variabilité¢ (Van de Peer et al., 2009). Naptiklad studie Brochmann et al. (2004),
zkoumajici frekvenci polyploidi v Arktidé ukéazala, Ze severnim smérem (tedy smérem
extrémngjSich podminek) stoupa cetnost vyskytu vylucné polyploidnich taxonti o t€émét 40 %
(Brochmann et al., 2004). Ve studii Dijk et al. (1992) byla zase studovana distribuce cytotypti
Plantago media L. a aredl tetraploidi byl v porovnani s diploidy mnohem $irsi (Dijk et al.,
1992). Je ale nutné zminit, Ze mnoho studii srovndvajicich aredly vyskytu u vyssiho poc¢tu druhit
pfimy dikaz vétstho rozSifeni polyploidi nenaslo (Martin & Husband, 2009;
Petit & Thompson, 1999). V této oblasti, ktera se zda byt spiSe druhove specificka, zatim tedy
nelze délat obecné zavéry (Husband et al., 2013).

Podivame-li se na zptsob rozmnoZovani, odhalime silnou asociaci polyploidil s nepohlavnimi
mechanismy. Jak uz bylo zminéno, polyploidni druhy jsou velmi casto apomikticti
(Archetti, 2004). Prevladajici vyskyt fakultativni ¢i obligatni apomixie u vyssich cytotypt byl
ukdzan napt. u Hieracium pilosella L. (Mraz et al., 2008) ¢i Ranunculus kuepferi Greuter &
Burdet (Schinkel et al., 2016). Toto propojeni mize byt mimo jiné dano skute¢nosti, Ze jak
apomixie, tak polyploidie vyZaduji pro svlij vznik tvorbu neredukovanych gamet
(Husband et al., 2013). Vysoce zastoupené je také vegetativni rozmnozovani (Herben et al.,
2017). Pro tuto skutecnost se nabizi vice vysvétleni, z nichz jedno miZze byt, Ze klonalita,
podobné jako apomixie, obchazi nutnost hledat kompatibilni partnery. Tim se vyhyba
tzv. principu vylouceni minoritniho cytotypu a miZze umoznit rychlej$i ustanoveni nové
polyploidni populace jest¢ vramci puavodni diploidni (Husband et al., 2013). Princip
minoritniho cytotypu popisuje na frekvenci zavislou reprodukéni nevyhodu noveé vzniklého

polyploida v jinak pfevazn¢ diploidni populaci, ktery se pii alogamii s vyssi pravdépodobnosti
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setkava s ,,normalnimi“ redukovanymi gametami diploidd. Tim je vyrazné¢ omezen vznik
jedincti s pivodnim cytotypem polyploida a ten poté mize po nckolika generacich zcela

vymizet (Husband, 2000; Levin, 1975).

Z tohoto uhlu by se tedy mohlo zdat, ze na pohlavni rozmnozovani polyploidni druhy pfili§
nespoléhaji. Skute¢né cytotypy s vyssi ploidni urovni mohou byt Casto sterilni kviili nemoznosti
soumérného rozdéleni chromozomli do gamet béhem meidzy (Kumar et al, 2014;
Otto & Whitton, 2000; Simpson, 2019). Jina linie studii vSak u polyploidii demonstruje Siroké
zastoupeni pohlavniho rozmnoZzovénia, a to konkrétné samosprasnosti. To muze byt vysvétleno
tim, Ze zména ploidie muze v rostlinach casto zpisobit rozklad autoinkompatibilnich
mechanismd, coz vede k zvySenému vyskytu samooplozeni u polyploidnich jedincii v kontrastu
s jejich diploidnimi protéjsky (Barringer, 2007; Levin, 2002). Stejn¢ jako apomixie
a vegetativni rozmnozovani, samosprasnost také snizuje nevyhodu minoritniho cytotypu
amuze napomdhat uchyceni polyploidni linie (Levin, 1975). Samotny vznik polyploidil
(a obzvlasté alopolyploidli) zaroven s vétsi pravdépodobnosti probiha skrze samooplozeni
(Ramsey & Schemske, 1998). V neposledni tadé¢ se casto usuzuje, Ze prevalence
samosprasnosti je dana niz$i nachylnosti polyploidl k jeviim jako je inbredni deprese. Tato
spojitost ovSem neplati vzdy a zjevné se jedna o komplexni vztah zavisly na mnoha faktorech
(Barringer, 2007; Husband et al., 2013). Pies jednoduchost samoopyleni vSak muze byt
u polyploidii pfitomna také alogamie. Studie Miller & Venable (2000) dokonce ukazuje u 12
rodi polyploidizaci spustény piechod z oboupohlavnych kvéti k dimorfismu v podobé
gynodioecie ¢i dioecie. To naznacuje, Ze v ramci nékterych polyploidit mize byt outcrossing
preferovanym mechanismem. Vysvétleni pro toto pozorovani se vSak opira o existenci naopak
silné¢ inbredni deprese u samosprasnych polyploidu jez vede k selekci pro cizosprasnost, coz
jen dokresluje vySe zminénou komplexitu tohoto vztahu a soucasnou nemoznost formulace

jednoznacénych zavéra (Levin, 2002; Miller & Venable, 2000).

U pohlavné se rozmnozujicich polyploidnich druhii poté genomova duplikace muize také
navysSovat Uspéch tohoto mechanismu skrze morfologické a fyziologické zmény. Studie Gross
& Schiestl (2015), srovnavajici 2 cytotypy Gymnadenia conopsea (L.) R. Brown, vypozorovala
vy$si produkci plodt u tetraploidnich jedinct v porovnani s diploidnimi (Gross & Schiestl,
2015). Ve studii Castro et al. (2012) byla zase v piirodnich populacich u hexaploidnich cytotypti
Aster amellus L. ve srovnani s diploidnimi pozorovana vyssi produkce semen a jejich zvySena
klicivost (Castro et al., 2012). Obecné vétsi velikost semen polyploidi miZe také znamenat
naslednou vétsi robustnost a rychlejsi rist jejich klickt (Levin, 2002). Studie Bretagnolle et al.
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(1995) méftila rychlost kliceni semen a rustu klickti na dvou cytotypech Dactylis glomerata L.,
pfiemz autofi registrovali vy$si miru sledovanych vlastnosti opé€t u tetraploida (ackoli nutno
zminit, ze diivod pro tento rozdil ptfisuzovali v zavéru komplexnéjSimu vztahu nez jen vétsi
velikosti semen polyploidl). Zda se tedy, Ze je-li pohlavni reprodukce pfitomna, miizou ji

polyploidii ovlivnéné znaky obohatit jistymi kompeti¢nimi vyhodami (Bretagnolle et al., 1995).

3.1.Pohlavni rozmnoZovani polyploidnich invaznich druhi — pripadové

studie

Souvislost mezi polyploidii a invazivitou je ziejma napiiklad ze studie Pandit et al. (2011),
ktera pii srovnavani ploidii vzacnych a invaznich rostlin ukazala, Ze invazni rostliny jsou
s velkou frekvenci také polyploidni (Pandit et al., 2011). Stejn¢ jako obecné polyploidni rostliny
i invazni druhy casto spoléhaji na nepohlavni rozmnozovani. Jak vSak bylo ukdzano v prvni
kapitole ani u nich to neni pravidlem, a tedy by se pohlavni rozmnozovani polyploidnich
invaznich rostlin a jeho potencialni vliv v arealech introdukce nem¢l opomijet. V nasledujicich
odstavcich proto budou rozebrany studie, které piipady pohlavniho rozmnozovani

u polyploidnich invaznich rostlin zaznamenavaji.

Jako prvni lze uvést studii Pandit et al. (2006), jez se zabyvala silné¢ invaznimi druhy
v Singapuru. VSechny ze zkoumanych druhil (Asystasia gangetica spp. micrantha (Nees)
Ensermu, Mimosa pigra L., Neptunia plena (L.) Benth., Panicum maximum Jacq., Urochloa
mutica (Forssk.) T. Q. Ng.) byly odhaleny jako polyploidni, pti¢emz od kazdého druhu se v této
oblasti vyskytoval pouze jeden cytotyp. To napovidd, Ze pouze jeden cytotyp z danych
polyploidnich linii byl uspésné selektovan pro invazivitu. U vSech studovanych rostlin byla
zaroven zjiSténa produkce vysoce fertilniho pylu a také vysokd produkce semen v pomérné
kratkych intervalech (Pandit et al., 2006). Tato studie vysokou fekunditu (coZ je jedna
z moznych uspésnych strategii invaznich rostlin) do pfimé spojitosti s ploidni Grovni rostlin
neddvala, ovSem vySe zminéné studie (napt. Castro et al. (2012)) jejich pozitivni korelaci

naznacuji. Je tedy mozné, ze invazivita cytotypu je dana spole¢nym ptisobenim téchto jevi.

Dalsim ptikladem muze byt prace Hahn et al. (2013). Na zaklad¢ ptedpokladu, Ze i nepatrné
zmény vlastnosti semene mohou mit vyrazné disledky na demografii druhu, v ni byl proSetien
potencialni vliv polyploidii indukovanych zmén semene na invazivitu Centaurea stoebe L. Tato
rostlina je obligatné cizospras$na a ve svém nativnim arealu v Evrop¢ se vyskytuje jako diploid

a tetraploid. V aredlu introdukce — v Severni Americe — se vSak vyskytuje pouze jako tetraploid.
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nativnich i invaznich tetraploidii v porovnani s diploidy, coz naznacuje ze polyploidie zde mize
mit roli ptivodce uzitecné preadaptace pro invazi. Zaroven byla opét pozorovana vyssi fekundita
americkych tetraploid. Tyto dva znaky navic dodéavaji C. stoebe L. vysoky potencial pro
dlouhodobou akumulaci semen v pid¢ (tvorbu semennych bank), coz je, jak bylo popsano
v ptedchozi kapitole, pro invazni rostliny také vyhodnd vlastnost (Hahn et al., 2013;

Hahn & Miiller-Schérer, 2013).

Studie Thébault et al. (2011) také srovnavala zdatnost nativnich a invaznich cytotypt. Jako
zastupci byli vybrani opét Centaurea stoebe L. a déle Senecio inaequidens DC., ktery ma
podobné cytotypové rozsifeni — tj. v jejich nativni oblasti se vyskytuji diploidni i tetraploidni
cytotypy, kdezto invazni jsou pouze tetraploidi. Ve sklenikovém experimentu byla v kontrastu
se studii Hahn & Miiller-Schérer (2013) zjiSténa tvorba nizS§iho poctu ubord u tetraploidnich
genotyplt C. stoebe (interpretovano jako niz$i fekundita), avSak tetraplodni jedinci
S. inaequidens do poc¢tu kvétl investovali v porovnani s diploidnimi vice. Studie usuzovala, ze
produkci vétsiho mnozstvi ubort tetraploidi S. inaequidens navysili pfisun propaguli v aredlu

introdukce, coz utvrdilo jejich usazeni a naslednou invazivitu (Thébault et al., 2011).

Dalsi studie je zamétena na invazi Solidago canadensis L. Druh je nativni v temperatnich
oblastech Severni Ameriky, rozmnoZzuje se nepohlavné (oddenky) i pohlavné a vytvaii nekolik
cytotypti — diploidni, tetraploidni a hexaploidni. Diploidni cytotyp je invazni v Evropé
a v temperatnich ¢astech Asie. Pouze polyploidni rostliny vSak byly schopné stat se invaznimi
1 v subtropickych oblastech Asie. Studie toto pozorovani pfisuzuje polyploidii navozené
zvysSené odolnosti vii¢i vysokym teplotam a posunu doby kveteni na pielom zaii a fijna, kdy
celkové nizsi teploty jiz neohrozuji vyvoj semen. Polyploidni rostliny tak vykazuji vyssi
produkci funkénich semen, coZ v kombinaci s nenarusenym klondlnim ristem (tepelna

tolerance) podporuje jejich Sifeni v invazni oblasti (Cheng et al., 2021).

Invazivita pouze polyploidnich cytotypli je také pozorovana u Vicia cracca L. Druh se
v nativnim aredlu Evropy vyskytuje jako diploid a tetraploid, v Severni Americe se vSak
invazné §ifi jenom tetraploidi. Studie Liblové et al. (2017) se zabyvala srovnanim téchto
cytotypt — hlavnim cilem préce bylo identifikovat pfipadné rozdily mezi nativnimi a invaznimi
jedinci ve schopnosti adaptovat se zménam podminek prostiedi (proveétit hypotézu zvysené
tolerance polyploidil), nicméné soucasti byly i pokusy srovnavajici miru kli¢ivosti a ristu a také

pocet kvetoucich jedincl. V rdmci invaznich tetraploidd (dale 4xN, N jelikoz se jednalo
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ojedince zoblasti New Yorku) dosdhlo bé¢hem experimentu nejvice rostlin kvétu
(63 %, v porovnani s 25 % u evropskych tetraploidii a s 19 % u diploidl). Jedinci 4xN také
produkovali nejvyssi pocet semen na rostlinu a jejich klicky dosahovali vyssiho vzrastu.
Evropsti tetraploidi produkovali semen sice mén¢ nez 4xN rostliny, ovSem stale vice nez
evropsti diploidi. Dohromady toto pozorovani podporuje tvrzeni o vyssi produkci semen
u polyploidnich rostlin a z toho plynouci moznou preadaptaci pro jejich invazivitu. Je nutno
zminit, ze u semen 4xN byla zaroven zjiSténa nejnizsi klicivost, pro coz ovSem autorky navrhly
vicero vysvétleni - naptiklad moznou ptitomnost samosprasnosti u americkych rostlin, pfi niz

muze zna¢na ¢ast semen ziistat nevyvinuta, nebo liSici se doby sbéru americkych a evropskych

semen (Liblova et al., 2017).

Uvedené studie samoziejmé nejsou pravidlem. Protichldnym piikladem mutze byt
Solidago gigantea Aiton, jeZ se v nativni oblasti Severni Ameriky vyskytuje opét v nékolika
cytotypech a rozmnoZuje se taktéz pohlavné i nepohlavné. V jeho invazni oblasti v Evropé se
vyskytuji pouze tetraploidi, coz je ovSem pfisuzovano nikoli polyploidii zvysené fekundité, ale
naopak nizsi schopnosti diploidnich jedinct vytvaiet rozsdhlé klonalni porosty. U invaznich

cvwr

a celkové nizsi pravdépodobnost kveteni (Schlaepfer et al., 2010). Jak uz bylo zminéno v prvni
kapitole, za invaznim potencidlem rostlin stoji vétSinou cela fada faktort a nelze tedy fici, ze
vSechny pohlavné se rozmnozujici invazni polyploidni rostliny jsou invazni diky napt. vyssi
produkci semen. V nékterych situacich vSak tato spojitost existovat mliZe, a proto je dulezité

brat 1 tyto mechanismy v potaz.

Zajimavym ptikladem z jiného uhlu pohledu je také studie Forman & Kesseli (2003), jez se
zabyvala invaznim druhem Reynoutria japonica Houtt. v jednom z jeho arealt introdukce
v USA. Jedna se o polyploidni rostlinu (pfedev§im se vyskytuje jako oktoploid (ovSem
identifikovani byli i tetraploidi, hexaploidi, nonaploidi a vyjimecné i pentaploid, viz Gammon
et al., 2010), kterd se ve svém nativnim prostifedi v Asii rozmnoZuje nepohlavné i pohlavng.
Jako invazni druh je vSak znama predevsim pro svij rychly vegetativni rust skrze oddenky
a naslednou tvorbu rozsahlych neprostupnych polykormonti. Autofi této studie se vSak zaméfili
1 na ur€eni miry, s jakou miize byt Sifeni R. japonica v areédlu invaze podpofeno generativni
reprodukci (Forman & Kesseli, 2003). V ramci sklenikovych experimentii bylo odhaleno, Ze
rostlina produkuje vysoce zivotna semena odolna viic¢i zim¢, ovSem zaroven nevyzadujici zimni
obdobi ¢i dormanci pro uspé$né kliceni, coz mize byt vnimano jako konkuren¢ni vyhoda.
V kontrastu s jinymi studiemi (napt. z Evropy, viz nize) autofi také registrovali mnoha kli¢ici

21



semena ptimo ve zkoumanych ptirodnich populacich. Tyto jedinci se typicky nachéazeli ve vétsi
vzdalenosti od matecného porostu (v otevienych mistech s niz§i okolni vegetaci) a jejich
zivotaschopnost byla u mnohych demonstrovéna i pfezitim zimy a obrazenim v dal$i sezon¢.
Dohromady s pozorovanim téméi nulové klicivosti (a Zivotnosti) jedinct klic¢icich pod hustym
porostem dospélcti bylo proto usouzeno, ze rozhodujici vliv na Zivotnost mladych jedincti ma
spiSe néz teplota dostupnost zdrojui (voda, svétlo), jez je mezi hustou okolni vegetaci nizka.
Z této studie je tedy patrné, ze ackoli dominantnim zpiisobem rozmnoZzovani R. japonica je
bezpochyby klonalni riist, pohlavni rozmnozovani (alespont v USA) aktivné probiha a skutecné
muze vést k dal§imu Sifeni tohoto druhu. Rekombinaci vzniklé nové fenotypy mohou byt také
invazivita druhu jesté znasobena. V neposledni fad¢€ se timto otevird moznost hybridizace
R. japonica s ptibuznymi druhy a nasledného heterozniho efektu, jak bude popsano nize

(Forman & Kesseli, 2003).

V Evropé je situace rozdilnd skuteCnosti, ze zdejsi populace R. japonica jsou vSechny
vegetativni potomci jednoho klonu. Naznacuje to vyskyt geneticky identickych, oktoploidnich
jedincii R. japonica ve velké ¢asti Evropy, u kterych je pfitomna samci sterilita (Bailey et al.,
2007; Mandak et al., 2005). Evropské studie se proto ubiraji spiSe smérem hybridizace
R. japonica a jejich nasledkt. Jako donor pylu pro R. japonica bézné slouzi naptiklad ptibuzny
druh R. sachalinensis (F. Schmidt) Nakai, pficemz vysledkem tohoto kfizeni je nejCastéji
hexaploidni R. x bohemica Chrtek & Chrtkova. Ackoli jsou kli¢ici jedinci tohoto hybrida ve
volné ptirodé malokdy pozorovani, je zdroveil R. x bohemica v severni a sttedni Evropé Siroce
rozsitena jelikoz vykazuje siln€jsi vegetativni rust a vyssi schopnost regenerace z oddenkti nez
maji oba rodic¢e (Bailey et al., 2007; Mandék et al., 2005). Vyznamna je také skutecnost, ze
R. x bohemica produkuje velké mnozstvi ¢astecné Zivotaschopného pylu a mlize byt také jeho
donorem pro R. japonica, jak demonstrovala studie Tiébré et al. (2007) zkoumajici generativni
reprodukci komplexu Reynoutria v Belgii. Autofi zjistili, Ze vétSina ze sebranych semen
R. japonica byla vysledkem tohoto zpétného kiiZeni. Semena byla schopna kli¢eni i po studené
stratifikaci a ackoli v pfirozené populaci vétSina z nich dopada v t€sné blizkosti matecného
klonu, byla autory zachycena i semena rozsifena na vzdalenost vétsi nez 16 m, ¢imz se zvySuje
pravdépodobnost jejich tispésného uchyceni. Vysoky pocet dospelych hybridii v oblasti navic
potvrzuje, ze k jejich GspéSnému piezivani a etablovani skutecné dochazi, a€ jsou klicici jedinci
malokdy pozorovani (Tiébré et al., 2007). Ve vysledku poté tato hybridizaci navozena alespon

casteCna obnova sexualni reprodukce u R. japonica v Evropé muze vést k vzniku veétsi
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genotypové variability v jinak pfevazné klonalnim druhu, a tudiz postupné napt. k zvySené
schopnosti adaptovat se novym podminkam, coz vSechno miZze jen podpofit jiz tak silnou

invazivnost této rostliny (Bailey et al., 2007; Mandak et al., 2005; Tiébr¢ et al., 2007).

Posouzenim role pohlavniho rozmnozovani v invaznim uspéchu polyploidni rostliny, ktera je
zaroven vyrazn¢ klonalni, se zabyvala také studie Nesic et al. (2013). Zkoumany byly v tomto
pripad¢ Srbské populace invazni astry Symphyotrichum lanceolatum (Willd.) G. L. Nesom.
Tento vytrvaly druh je nativni v Severni Americe,
ovSem Vv soucasné dob¢ se rychle $ifi v mnoha
evropskych zemich, vytvareje rozsahlé¢ klonalni
porosty (viz obr. 2) piedevsim v okoli velkych fek
(Jedlicka & Prach, 2006). Druh je také siln¢
morfologicky variabilni a vytvaii Siroké spektrum
cytotypi (v nativnim aredlu zaregistrovani
tetraploidi, pentaploidi, hexaploidi, heptaploidi
a oktoploidi (Chmielewski & Semple, 2001);
v invaznim prostiedi je problematika méné
zkouména, ale zjiSténi byli zatim hexaploidi
a oktoploidi (Dirkse et al., 2014)). Ve studii
Nesic et al. (2013) méfena doba kvétu

S. lanceolatum trvala od pozdniho srpna do

pozdniho listopadu, coz je potencidlni vyhodou 3 ‘ « LN
Obr. 2 — Priklad klonalniho porostu S. lanceolatum,
kvuli snizené kompetici o opylovace vzhledem  (Foto: Ing. Jaromir Kugera Ph.D.)

k obecné niz§Simu poctu kvetoucich rostlin v této dob&. Autoti dale zjistili, Ze druh produkuje
velké mnozstvi ubor(, avSak na jeden ubor bylo vyprodukovano primérné 31.50 % prazdnych
nazek. U vyvinutych semen z mnoha lokalit byla dale pozorovana pomérné nizka klicivost.
Vezme-li se vSak v uvahu rozsahlost porosti S. lanceolatum a pocet vznikajicich ubori
(u nékterych jedinct byla kvétenstvi az z 200 ubortt), je mozné povazovat celkové mnozstvi
zivotaschopnych semen za postacujici k ispéSnému Sifeni druhu na nové lokality. Diky silnému
vegetativnimu ristu je pak S. lanceolatum schopno novy areal rychle kolonizovat, coZ znovu
naznacuje diilezitou roli souhry vice znakl v tispéchu polyploidnich invaznich rostlin (Jedli¢ka
& Prach, 2006; Nesic et al., 2013). Ke stejnému zavéru navic doSla 1 diivejsi studie
Jedlicka & Prach (2006), kterd zhlediska reprodukce mezi sebou srovnavala pravé

S. lanceolatum  a  ptibuzny, taktéZ polyploidni a v Evropé¢ invazni druh
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Symphyotrichum novi-belgii (L.) GL Nesom. U obou aster autofi registrovaly vysokou
produkci lehkych, snadno vétrem Sifitelnych semen (uvadéji, ze u S. lanceolatum nebylo vzacné
najit rostliny s kvétenstvimi o 3000 uborech, a tedy s potencidlem tvorby 200 000 semen). Tato
studie navic dale provadéla testy kli¢ivosti a odhalila schopnost semen kli¢it ihned po dozrani,
bez nutnosti dormance. Je nutné zminit, ze podobn¢ jako Nesic et al. (2013) 1 autofi této studie
mezi zkoumanymi jedinci pozorovali variaci v produkci pln€é vyvinutych semen. U sedmi
z deseti zkoumanych jedincii S. lanceolatum pocet funkénich semen piesahoval 70 %, ovSem
u zbylych tii byl niz8i nez 20 %. V kontrastu s Nesic et al. (2013) ovSem studie nabidla i mozné
vysvétleni, a to skutecnost, ze méné plodni jedinci mohli byt s vysokou pravdépodobnosti
hybridi. Z cytologického hlediska totiz S. lanceolatum ani jedna studie nezkoumala (Jedlicka
& Prach, 2006). Moznost hybridizace, existujici nejen v ramci komplexu S. lanceolatum, nybrz
1 interspecificky mezi S. lanceolatum a S. novi-belgii, mize tedy 1 vyznamné zvysit genetickou
variabilitu a potazmo, podobné jako u R. japonica také posilnit invazni potencidl téchto aster

(Chmielewski & Semple, 2001).

Vyse zminéné studie se jiz nezabyvaly pifimo vztahem mezi polyploidii a sexudlnim
rozmnozovanim. Demonstruji vSak nutnost neopominout zdanlivé minoritni roli pohlavniho

rozmnozovani u invaznich polyploidnich druhi zndmych pro sviij dravy klonélni rist.
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4. 7.avér

v rw 4

Z uvedené prace je patrné, ze invazni druhy pro kolonizaci novych uzemi a své nésledné Siteni
ocekavan¢ vyuzivaji neméné Siroké spektrum mechanismi reprodukce, nez jaké je obecné
znamé u semennych rostlin. Nepohlavni rozmnozovéni, jez se vyznacuje predevsim
nezavislosti na kompatibilnich partnerech a je také prostfedkem uchovéani jiz dobie
adaptovaného matefského genomu, ma mezi invaznimi druhy Siroké zastoupeni. I pfes
oc¢ividnou koloniza¢ni vyhodu rychlého vegetativniho ristu je vSak u mnoha jinych, stejné
uspéSnych invaznich druhtt zachovdvano rozmnozovani pohlavni. Jako jedno z moznych
vysvétleni lze uvést rekombinaci navozenou potencidlné vyssi adaptabilitu (a tedy nizsi
nachylnost ke zménam prostfedi) sexualniho druhu v porovnani s asexualnim. V ramci
pohlavniho rozmnozovani vSak zminované studie také demonstruji absenci zcela
jednoznacného trendu. Bakerovo pravidlo ptredpovidd, Ze invazni druhy budou s vétsi
pravdépodobnosti samosprasné. Ackoli existuje vicero studii, které Bakerovo pravidlo
podporuji ¢i alespoil ukazuji vyraznou pifitomnost samooplozeni v invaznich populacich, neni
mozné samosprasnost povazovat za jednoznacné znameni invazniho potencialu. Jsou totiz
zaroven registrovany druhy Gspésné€ se rozmnozujici v novém aredlu predevsim skrze alogamii.
V soucasné situaci nejcastéji clovékem zptisobenych invazi totiz vétsinou dochazi k introdukei
vice nez jedné propagule, coz do znacné miry zabezpecuje Uspé$né etablovani cizosprasného
druhu a zarovenl je tak ¢astecné zastinéna koloniza¢ni vyhoda vzniku populace zjednoho
samosprasného jedince. V neposledni fadé i v pocatecné siln€ samosprasnych populacich mtze
ve snaze vyhnout se efektim inbredni deprese postupné dojit k upfednostiiovani alogamie.
At uz se ovSem jednd o druhy samosprasné ¢i cizosprasné, diskutovanymi studiemi bylo
prezentovano dulezité postaveni pohlavniho rozmnoZovéni v rostlinnych invazich. Invazni
vyznam generativni reprodukce byl dale podtrzen shrnutim studii o produkci semen, z néhoZ
vyvstala zeyména vysoka fekundita (a tedy zvySeny pfisun propaguli) jako klicovy znak
podporujici invazivitu. Produkce pylu a jeji potencidl ,,zbrané* proti nativni kompetici na
druhou stranu zase zvyraznila skute¢nost, ze dominance neptivodnich druhi nad nativnimi byva
déna souhrou vétsitho mnozstvi riznych znakd. Ac¢koli invazni rostliny mohou byt dilezitymi
zdroji ,,nevhodného* heterospecifikého pylu, zda se, ze nativni druhy jsou silnéji zasazeny az
ve chvili, kdy dany invazni druh v jejich okoli ptekro¢i ur¢itou populacni hustotu a navysi tak

frekvenci depozice svého pylu na nativni blizny.

U invaznich rostlin mizeme zaroven pozorovat silnou asociaci s polyploidizaci. Nepochybny

vyznam tohoto fenoménu, jeZ je obecné u semennych rostlin Siroce zastoupen, lezi naptiklad
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v jeho roli v rostlinné speciaci a evoluci. Intenzivni pozornost je vSak také zacilena na zmény,
jez polyploidizace v rostlindich ptsobi, pficemz na mnohé z nich Ize nahlizet pravé z uhlu
uziteCnych preadaptaci pro invazi. Posuny ekologické niky ¢i vyssi tolerance k zménam
prostiedi jsou jako stabilni vyhodny znak polyploidi stale jesté diskutovany, nicméné pro
invazni rostliny mize byt nemén¢ dulezita celkova vétsi robustnost, prodlouzend doba kvétu ¢i
vy$si produkce semen. Tyto posledni dva znaky oteviraji problematiku reprodukénich strategii
polyploidnich druhG. Nespornym faktem je, ze nepohlavni rozmnozovani v podobé¢
vegetativniho riistu ¢i apomixie je u polyploidi vysoce rozsifené. Zaprvé muze napomoci
novym polyploidim v ustanoveni stabilni populace, jelikoz obchdzi princip minoritniho
cytotypu. Za druhé u vyssich, obzvlast¢ lichych ploidii, kde pfi meidze miize dochézet
k asymetrickému déleni chromozomii a nasledné k snizené fertilit¢, mlze byt nepohlavni
rozmnozovani hlavnim principem dlouhodobého ptetrvavani jejich populaci. Na druhou stranu
alespoii principu minoritniho cytotypu se vyhyba také samosprasnost, kterd je mimo jiné diky
Castému, polyploidii navozenému rozpadu autoinkompatibility neméné zastoupenym
reprodukénim mechanismem. Zaméfime-li se v§ak v pohlavnim rozmnozovani dale na srovnani
pfitomnosti samosprasnosti a cizosprasnosti, nalezneme studie prezentujici kontrastujici
pozorovani a jeho riizné interpretace. Z toho vyplyva nepochybna komplexita ptitomnych

vztahl a v tomto sméru prozatim nerozfeSené presné zakonitosti.

Nehled¢ na presny mechanismus je vSak zfejmé, Ze pohlavni rozmnoZovani neni
u polyploidnich invaznich druhti vzacnosti. Jak uZ navic bylo naznaceno vyse, morfologické,
fyziologické a fenologické zmény jeZ polyploidie miiZze zplUsobovat zasahuji 1 pohlavni
rozmnozovani a mohou pozitivné korelovat se zvySenym invaznim potencidlem. Velmi
vyznamné jsou v tomto sméru studie srovndvajici mezi sebou jednotlivé cytotypy daného
komplexu. Neziidka totiz pozorujeme, Ze se invaznimi stavaji v rdmci druhu s vice cytotypy
zejména jedinci s vyssi ploidii. Za timto vztahem samoziejmé stoji mnoho faktort a jeden znak
nelze povazovat za jediny divod invazivity, diskutované studie vSak ukazuji, Ze polyploidizaci
podpoiené pohlavni rozmnozovani mize mit svij vliv. Zvysena fekundita, zvySend Zivotnost
semen a prodlouZena doba kvétu mohou tedy, dle prezentovanych studii, byt interpretovany
jako jedny z moznych preadaptaci polyploida pro invazi. Zaroven bylo ukazéano, Ze i zdanlivé
pouze rezidudlni ¢i nepfili§ funkéni pohlavni rozmnoZovani u pievazn€ klonalnich
polyploidnich invaznich rostlin mize celkové invazivité vyznamné€ napomahat. At uz se jedna
o snaz$i Sifeni na velké vzdalenosti (jez miize byt zajisténo drobnymi semeny) ¢i o nebezpecnou

moznost hybridizace téchto jedinct s pfibuznymi druhy, je zfejmé, Ze generativni reprodukce

26



je v invazich polyploidnich druht dillezitym hracem a vyZzaduje dalsi studium na konkrétnich

modelovych systémech.
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