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Abstrakt

Tato bakalaiska prace se zabyva fenoménem heterostylie, coz je zvlaStni vlastnost nékterych
zastupcu krytosemennych rostlin, napiiklad prvosenek /Primula/ zalozena na dvou nebo tiech
soucasn¢ se vyskytujicich forméach jednoho druhu a projevuje se opaénym vysSkovym
postavenim prasnikii a blizen, coz podporuje reciproké opylovani a snizuje riziko samoopyleni.
Uvod na zaGatku prace porovnava heterostylii s riznymi dal§imi adaptacemi, kterymi se
krytosemenné rostliny brani samoopyleni. Déle je prace rozd¢€lena na jednotlivé tematické
kapitoly, naptiklad vyskyt a typy heterostylie (distylie, tristylie), jsou zde také cetné zminky o
historii zkoumani tohoto jevu a o moznostech, na zdklad& kterych se heterostylie mohla
vyvinout. V praci jsou také zminény dal$i dodatec¢né vlastnosti heterostylnich rostlin, napiiklad
rozdily v pylovych zrnech. Tato prace se také zabyva interakcemi heterostylnich rostlin s
opylovaci a struéné i genetickou podstatou heterostylie, coz je pro vysvétleni vSech téchto
vlastnosti velmi dulezité téma. V zavéru je zminén projekt “Honba za Petrkli¢i!”, ktery v
soucasné dob¢ mapuje populace prvosenky jarni /Primula veris/ v ptirod¢ fady evropskych

zemi a pomér vyskytu jednotlivych kvétovych morf.

Kli¢ova slova: heterostylie, opylovani, evoluce, reciproké kiizeni, ¢nélka, blizna, prasnik, L-

typ, S-typ, herkogamie, cizosprasnost, distylie, tristylie, prvosenka, Charles Darwin



Abstract

This bachelor’s theses focuses on the phenomenon of heterostyly, which is an extraordinary
feature of several representatives of plants from Angiosperm group like primroses /Primulal,
based on two or three simultaneously occuring forms of one species, and expresses itself by
opposite height configuration of anthers and stigmas, and that supports a reciprocal pollination
and decreases a risk of self-pollination. The introduction in the beginning of the theses
compares heterostyly with another various adaptations, which Angiosperms use them to avoid
self-pollination. Further, the theses is divided to topical chapters, such as occurence and types
of heterostyly (distyly, tristyly), and there are also many mentions about history of research of
this phenomenon and about possibilities, according to which the heterostyly could have been
evolved. In the theses there are mentioned other supplementary features, such as pollen grain
differences as well. Also, this theses dedicates to interactions between heterostylous plants and
pollinators and even to a brief genetic basis of heterostyly, which is a very important topic for
explaining all these features. In the conclusion, there is mentioned a project named “The chase
for cowslips”, which is mapping populations of primroses - cowslips /Primula veris/ in recent
years in the nature of various European countries, including the occurence of individual flower

morphs.

Key words: heterostyly, pollination, evolution, reciprocal crossing, style (part of a flower),
stigma, anther, L-type, S-type, herkogamy, allogamy, distyly, tristyly, primrose, Charles

Darwin
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1 Uvod

wewr

poctem popsanych druhti prekonavaji zbytek zastupci rostlin az 250krat [De Vos a kol.,
2014]. Vzhledem k tomu, ze rostliny a jejich fotosyntetizujici pfedchidci Ziji na Zemi jako
jedni z prvnich Zivych organismi, kterym vdécime za kyslikatou atmosféru uz 3,5 miliardy let
[Kalina a kol., 2005], tak pravé skupina krytosemennych rostlin (lat. Magnoliophyta) je ze
vSech evolu¢né nejlspésnéjsi. Piitom prvni kvetouci rostliny se objevily na Zemi az
v druhohorach, pfed cca. 125 miliony lety [Gomez a kol., 2015], a pravé ony jsou
pravdépodobné predky vSech recentnich krytosemennych rostlin, jichz dnes zname okolo 350
tisic druhti [De Vos a kol., 2014]. Jejich absolutni dominance v pokryvnosti, pfitomna
ptedevsim v terestrickych ekosystémech, a stejné tak i jejich druhova rozmanitost, jsou dany
interakcemi s opylovaci. Diky témto interakcim se b&hem poslednich dvou geologickych
obdobi vyvinuly rozmanité evolu¢ni strategie umoznujici efektivni pienos pylu mezi kvéty.
Rozmanitost téchto symbiotickych strategii tak vedla ke zrychlené speciaci kvetoucich rostlin
jdouci ruku v ruce s evoluci hmyzu a dalSich opylovact. Pravé skupina hmyzu je i druhové
nejbohatsi skupinou z celé zivocisné fise, kdy jejich evoluce byla rovnéz ¢asteéné utvarena
interakcemi s rostlinami jakoZto primarnimi producenty. To je davod, pro¢ jsou ekologické
interakce mezi rostlinami a zivoCichy velmi dulezitym tématem i v moderni biologii. V této
oblasti nas navic také ceka jeSté mnoho nepoznaného, zejména v oblastech evolu¢ni biologie

a genetiky [De Vos a kol., 2014].

Dulezitou strategii rostlin, umoznujicich genovy tok, a tim tedy i samotnou evoluci a
prizpisobovani se zménam prostiedi, je snaha zabranit samoopyleni. K opyleni blizny pylem
geneticky totozné rostliny v piirodé Casto dochazi, a tento zplisob ma vyhodu zejména v
pripad¢€, ze se rostlina vyskytuje v krajiné, kde je nizkd pravdépodobnost navstiveni kvétu
opylovacem. Existuje mnoho druh krytosemennych rostlin, které jsou z vétSi cCasti
autogamni. VétSinou se jedna o prizplisobeni se jedné z podminek prostredi. Napiiklad
husenic¢ek rolni /Arabidopsis thaliana/ je typickou jarni efemérou. To znamend, Ze takovy
jedinec vegetativné zije v piirod¢ jen nékolik tydnt. Za tu dobu musi stihnout vyrist do urcité
vysky, vykvést a vyrobit semena. Pokud by se spoléhal jen na cizospraSnost, nemohl by se tak
rychle §ifit a brzy by vyhynul. Jiné rostliny zase v piipad¢é nenavstiveni opylovace uzaviou
své kvéty, pficemz se ty€inkami dotknou blizen a dojde tak k opyleni. To je v§ak mozné jen
pokud jsou tyCinky a pestiky stejné¢ dlouhé. Autogamie tak ma vyhodu ptedevSim u
jednoletych ¢i jingych monokarpickych rostlin, u kterych se vyskytuje nejcastéji. Na druhou
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stranu samoopylovani po mnoho generaci ma nevyhodu v tom, ze vyrazné€ snizuje genetickou
rozmanitost v dané populaci a mize vést k inbredni depresi [Begon a kol., 2006]. Zejména
vytrvalé rostliny a rostliny se schopnosti vegetativniho mnozeni, které nemusi pro preziti

svého druhu vytvaret semena kazdy rok, se snazi samoopyleni riiznymi zplsoby zabranit.

Pravé kvili zabranéni samoopyleni se u rostlin vyvinuly takové tvary kvétd, které se snazi
znemoznit kontaktu mezi ty¢inkami a bliznou. Reseni, které je v tomto ohledu zcela dokonalé,
je tzv. dioecie, neboli cCesky dvoudomost. Dioecie je v podstaté rostlinnou obdobou
gonochorismu u vétsiny znamych zivoc€ichi, ktefi maji oddélené pohlavi na samce a samice a
pro jejich rozmnoZovéani je nutné jejich vzajemné spafeni. Zivo¢ichové oviem maji tento
zpusob rozmnozovani snazsi v tom, Ze se na rozdil od rostlin mohou pohybovat, a samec tak
mize aktivn¢ vyhledat samici a spafit se s ni. Rostliny jsou vSak vazany na dané stanovisté,
na kterém se v pfipad¢é populace dvoudomych rostlin musi vyskytovat blizko sebe zastupci
obou pohlavi. Dioecii dnes miizeme nalézt napiiklad u kopftiv /Urtica/, konopi /Cannabis/ a u
evoluéné prastarych dfevin jako je jinan /Ginkgo/ nebo tis /Taxus/. Jedna se tedy spiSe o
primitivni znak, ktery byl béhem evoluce rostlin nékolikrat nahrazen oboupohlavnosti

(jednodomosti), coz je prave vlastnosti naprosté vétSiny krytosemennych rostlin [Mauseth,
2014].

Jednou z vlastnosti, kterd u oboupohlavnych rostlin riziko samoopyleni snizuje, je prostorové
oddéleni samcich reprodukénich organt od samiCich. Tim se vyrazné¢ zvySuje pomer
potomkui, ktefi maji dva geneticky rizné rodiCe. Toto prostorové oddéleni muize byt
realizovano tvorbou dvou typa kvéti oddéleného pohlavi, tedy naptiklad u lisky /Corylus/,
kde na jednom strom¢ mame od sebe oddélené samci a samiCi jehnédy, ale jesté lepsi
prostorové oddéleni existuje naptiklad u smrku /Picea/, kde jsou samci SiStice soustiedény ve
spodnich patrech koruny, a naopak samici SiStice nahote - i zde se jedna o adaptaci snizujici

miru samoopyleni.

Vétsina druhit krytosemennych ma ale oboupohlavné kvéty. Jak tedy mohou rostliny s
oboupohlavnymi kvéty zabraniovat riziku samospraSeni? I v tomto pfipadé existuje nékolik
strategii - bud’ nestejnym casové ladénym dozravanim pylu a vaji¢ek (dichogamie), a nebo
prostorovym oddélenim samcich a samicich pohlavnich organi (herkogamie). Na obrazku €. 1
muzeme vidét kvét ibisku, ktery ma na hornim konci kvétu blizny a pod nimi tycinky.
Anatomie kvétu je konstruovana tak, aby se prasniky a blizny vzajemné nedotykaly. V tomto

piipad¢ jsou vSak vysSkové poméry u vsSech jedincl stejného druhu viceméné stejné, coz



nazyvame jako homostylie (Cesky “stejnocnélecnost™). To ma vSak dvé nevyhody. Tou prvni
je to, Ze ptipadny opylovac se musi otfit o ob& ¢asti kvetu, a to idedln€ u nekolika kvéth za let.
Druhou nevyhodou je stale pomérmé velké riziko opyleni pylem z geneticky totozné rostliny,

tfebaze 1 pylem z jiného kvétu.

U né&kolika druhii krytosemennych rostlin se vyvinula jesté lepsi a dimysIngjsi vlastnost, ktera
vySe zminéné problémy fesi co mozna nejdokonaleji. Tou vlastnosti je pravé heterostylie
(Cesky: “rGznocnélecnost”), ktera je zvlaStnim typem herkogamie. U téchto rostlinnych druht
se tak vyvinuly dvé (a vzacnéji dokonce 1 tfi) v jedné populaci soucasné se vyskytujici formy,
které se vzajemné lisi kvétni morfologii s opacnymi vysSkovymi poméry tyCinek a pestika.
Navic pro heterostylni druhy je vétSinove typicky systém autoinkompatibility, kdy dokaze

sama rostlina rozeznat sviij vlastni pyl - vice v kapitole 4.

2 Funkce a vyskyt heterostylie

Vsechny heterostylni rostliny maji vzdy oboupohlavné kvéty, ovsem tyto kveéty maji opacné
tvarované usporadani, které ma podobnou funkci jako oddélend pohlavi pfi pohlavnim
rozmnozovani. Pro opyleni je v tomto pfipadé nutny kiizovy ptfenos pylu z jednoho typu

kvétu na opaény typ [De Vos a kol., 2014; UEB AV CR]. Rozdily mezi uniformni herkogamii

recipro¢ni herkogamii prezentuji obrazky 1 a 2.
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Obrazek €. 1 — Piiklad uniformni herkogamie [© Naiki, 2012] u kvétu ibisku [© Pxhere.com, upraveno] - zde
mizeme vidét rozdilné postaveni blizen a prasnikii v rdimci jednoho oboupohlavného kvétu (herkogamii) - u
ptikladu tohoto druhu jsou poméry ty¢inek a pestikti u vSech kvétl stejné - jedna se tedy o homostylii.



Obrazek ¢. 2 - Piiklad recipro¢ni herkogamie [© Naiki, 2012] u kvétl prvosenky druhu Primula farinosa [© De
Vos a kol., 2014] - zde jsou zobrazeny oba typy uspofadani blizen a prasiku, které se v populacitohoto druhu
vyskytuji - jedna se tedy o heterostylii.

Kftizovy (neboli reciproky - vzdjemny) prenos pylu je usnadiiovan piesné¢ inverznimi tvary
pohlavnich organti, které do sebe zapadaji jako dva (a n¢kdy i tii) dily sklddanky a Casto je i
ovlivnén produkci rozdilného pylu, ktery byva pro opyleni stejného typu rostliny
nekompatibilni a tim rostlina snizuje riziko vlastniho samoopyleni. Pyl je také diky odlisnému

postaveni tyCinek pfendsen na riznych Castech téla opylovace, coz usnadiuje jeho pfenos na

kyzené misto. Vice detailii je zminéno v kapitolach evoluce a opylovani.

Heterostylie je fenomén, ktery se u krytosemennych rostlin béhem evoluce vyvinul minimalné
20krat nezévisle na sobé [De Vos a kol., 2014]. Z recentnich druhti krytosemennych rostlin se
heterostylie prokazateln¢ vyskytuje az u 28 celedi, které Casto ani nejsou spolu pfili§
fylogeneticky piibuzné. Heterostylie je vétSinou typicka pro urCité rody a témét nikdy
nezahrnuje celou celed’ [Naiki, 2012]. Vyskyt distylie a tristylie u fylogenetického stromu
krytosemennych zobrazuji obrazky 4 a 6.

Vyskyt dané kvétni morfy je dan geneticky, a tudiz jeden rostlinny jedinec (nebo obecné
vzato rostliny se zcela totoznou DNA) milze nést pouze kvéty jedné kvétni morfy
[Dvotakova, 1997]. Neni tudiZ mozné to, aby na jedné rostlin¢ byly zaroven kvéty s kratkymi

a dlouhymi ¢nélkami, protoZe to by praveé zhatilo samotny tcel této unikatni vlastnosti.

2.1 Distylie

Vyskytuji-li se u jednoho druhu pravé dva typy kvétnich morf, nazyvame tuto vlastnost jako
distylie. Jedna se o nejcast&jSi formu heterostylie. U distylnich druht tak rozliSujeme tyto

nasledujici kvétni morfy [Darwin, 1862, 1877]: - nakresy na obrazku ¢. 3

- L-typ (long-style), dlouho¢néle¢ny, oznacovany jako “pin” - pro tento typ je

charakteristickd vysoko postavena blizna a nizko postavené prasniky



- S-typ (short-style), kratko¢n€leény, oznacovany jako “thrum” - pro tento typ je

charakteristick4 nizko postavend blizna a vysoko postavené prasniky

bliznag-e—— prasniky

prasniky .——m= hlizna

Typ L Typ 5
(dlouhoénéleény) (kratkofnélecny)

Obrazek ¢. 3 - Nakresy obou kvétnich morf u ptikladu prvosenky /Primula/ a rozdili mezi nimi se Sipkami
znac¢icimikiizové opyleni [© Web 2, upraveno]

Vyskyt distylie je dokdzan u zastupcii nasledujicich celedi [Naiki, 2012]:

- Acanthaceae (paznehtikovité)
- Amarylidaceae (amarylkovité)
- Boraginaceae (brutnakovité)

- Connaraceae

- Erythroxylaceae (rudodievovité)
- Fabaceae (bobovit¢)

- Gelsemiaceae (jasminovcovité)
- Gentianaceae (hotfcovité)

- Hypericaceae (ttezalkovité)

- Iridaceae (kosatcovité)

- Lamiaceae (hluchavkovité)

- Linaceae (Inovité)

- Lythraceae (kyprejovité)

- Malvaceae (slézovit¢)

- Menyanthaceae (vachtovité)

- Oleaceae (olivovnikovité)

- Oxalidaceae (Stavelovité)

- Passifloraceae (mucenkovité)



- Plumbaginaceae (olovéncovité)
- Polemoniaceae (jirnicovité)

- Polygonaceae (rdesnovité)

- Pontederiaceae (modraskovité)
- Primulaceae (prvosenkovité)

- Rubiaceae (mofenovité)

- Santalaceae (santalovit¢)

- Saxifragaceae (lomikamenovité)
- Schoepfiaceae

- Thymeleaceae (vrabe¢nicovité)
- Verbenaceae (sporySovité)

Typickymi zéastupci distylntho druhu rostliny jsou prvosenky (rod Primula), u kterych se
distylie vyskytuje prakticky u vSech zndmych druhli, a proto pravé prvosenky hraly
nejdulezitéjsi roli 1 v samotném vyzkumu heterostylie [Barrett a Shore, 2008; Darwin, 1877].

V nasi piirodé mizeme distylii pozorovat naptiklad u prvosenky jarni /Primula veris/,

prvosenky vyssi /Primula elatior/ ¢i nepivodni prvosenky bezlodyzné /Primula vulgaris/.
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3 Non-heterostylous
I Distylous
Equivocal

Obrazek ¢. 4 - Vyskyt distylie u fa4di vyznacenych ¢emé na evoluénim stromé krytosemennych rostlin
(monocots =jednod¢lozné, eudicots = dvoudélozné) [© Naiki, 2012]

2.2 Tristylie

U né&kterych rostlin se mohou vyskytnout az tfi rlizné typy kvétnich morf — tzv. tristylie. Zde
krom¢ kratkocnélecnych (S — short) a dlouhoénéle¢nych (L — long) rozliSujeme jesté tzv.

“sttedni” typ (M — mid) - ndkresy téchto kvétl zobrazeny na obrazku €. 3. Prasniky a blizny



jsou tak obvykle uspofadany v celkem tfech trovnich (patrech) - dlouhé, stiedni a kratké.
Znamend to napiiklad, ze u S-typu je pestik nejkratsi, a ve stejném kvétu se kromé toho
vyskytuji jesté dve velikosti tyCinek - stfedné dlouhé a dlouhé, které jej prevysSuji. Zvlastnim
typem herkogamie je pravé zminovany M-typ, kdy vedle pestiku se v kvétu vyskytuji tyCinky
s prasniky nad a pod urovni blizny. U L-typu je tak pestik nejdelsi a oba typy ty¢inek, kratké a
sttedni, maji prasniky umisténé pod urovni blizny [Barrett a Cruzan, 1994; Dvotdkova, 1997]

- viz obrazek ¢. 5.

Dlouhoénéleény
typ - "long" (L)

Kratkocnélecny
typ - "short" (S)

"Stredni” typ
- "mid" (M)

Obrazek ¢. 5 - Nakresy rozdilnych tristylnich kvétd tokozelky Eichhornia paniculata s vyznacenymi genotypy
[© Web 3, upraveno]

Tristylie je o trochu vzacnéjSim jevem, kterd se z celkovych 28 celedi, u kterych byla

prokazana heterostylie, vyskytuje jen u zastupct nasledujicich Sesti ¢eledi [Barrett, 1993]:

- Amaryllidaceae (amarylkovité)
- Connaraceae

- Linaceae (Inovité)

- Lythraceae (kyprejovité)

- Oxalidaceae (Stavelovité)

- Pontederiaceae (modraskovité)



Z druhtt rostlin b&Zné znamych z kvéteny Ceské republiky se tristylie vyskytuje napiiklad u
kypreje vrbice /Lythrumsalicaria/, kdy pro tuto vlastnost byla tato rostlina hojné studovana a
u nas ji mizeme Casto potkat v blizkosti vod a na podmacenych loukach predevsim v
teplejSich oblastech jako je Polabi a jizni Morava [Dvorakova, 1997]. Morfologie jejich kvéta

je podobna jako na obrazku €. 5 u zminéné tokozelky [Darwin, 1877].
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B Tristylous

Obrazek ¢. 6 - Vyskyt tristylie u fadt vyznacenych ¢erné na evolu¢nim stromé krytosemennych rostlin. Bile jsou
vyznaceny tady, kde tristylie nebyla prokazana, ale distylie se zde vyskytovat miize - viz obrazek ¢. 4 [© Naiki,
2012]

Existuje 1 par taxonomickych skupin krytosemennych, ve kterych se vyskytuje zéaroven
tristylie 1 distylie. To je typické napiiklad pro Celed” Pontederiaceae, kde napiiklad tokozelka
Eichhornia crassipes je tristylni, zatimco jiny druh tokozelky, Eichhornia azurea, je distylni

[Mulcahy, 1975]. Slozité zptisoby opylovani u tristylnich rostlin zobrazuje obrazek ¢. 7.
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Obrazek ¢. 7 — Cesty reciprokého opyleni u tristylnich rostlin, ke kterym v pfirodé bézné dochazi [© Barlow,
1913]

3 Historie zkoumani heterostylie

Prvni zminky o riznych kvétech stejnych druhi rostlin pochazi jiz z 16. stoleti z riznych
herbaii, které popisovaly byliny, jejich tvary a jejich 1éCivé a magické vlastnosti. Tehdejsi
botanici vSak neméli piili§ tuSeni o tom, co piesné¢ dokumentovali, a jaky to ma pro rostlinu

vyznam [Web 4].

Jeden z téchto herbait, vydany v roce 1583 zndmym vldmskym botanikem Carolusem

Clusiem, obsahoval zminku o riznych tvarech kvéta prvosenek [Ganders, 1979; Van Dijk,
1943; Gilmartin, 2015].

V knize Flora Londinensis, vydané pravdépodobné nékdy kolem roku 1777, se britsky
botanik William Curtis o heterostylii u rodu Primula poprvé zmiiuje uZitim slov ,,pin-eyed* a
,thrum-eyed* odlisujici jednotlivé kvétni morfy [Curtis, 1777; Web 4]. Tyto vyrazy posléze

pouzil Charles Darwin v nésledujicim stoleti.



Obrazek ¢. 8 - Ilustrace z dila Flora Londinensis Williama Curtise zobrazujici prvosenku bezlodyZznou
/Primulaacaulis(L.)/ véetn¢€ detailu anatomie jejich kvéti [© Curtis, 1777]

Podle zndmého Svédského biologa Carla Linného byly vSak rozdily v kvétech u prvosenek
,drobnym detailem®, ktery pro botanika nema pfili§ zasadni vyznam. Pravé Linného postoj
vedl k neschopnosti pochopit vyznam téchto diilezitych kvétovych morfologii [University of
East Anglia, 2015]. V 19. stoleti byl hlavni osobnosti, jenz se heterostylii zabyval, pravé
Charles Darwin. V roce 1862 publikoval Darwin svou ptfelomovou studii nazvanou On the
Two Forms, or Dimorphic Condition, in the Species of Primula, and on their remarkable

Sexual Relations (Cesky: “O dvou formach, dimorfnich podminkich a pozoruhodnych
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rozmnozovacich vztazich druhtt rodu Primula”) o riznych formach kvétu prvosenky
/Primula/, vymyslel termin distylie, a nasledné¢ rozsitil sva studia na dalsi druhy, véetné téch
s tristylii. Charles Darwin je Siroce uznavan jako prvni, kdo poskytl vysvétleni funkéniho
vyznamu dvou kvétovych morf, jejichz rozdil mezi nimi ma podobny princip jako pohlavni
rozdéleni na sam¢i a sami¢i kvéty, ale nejednd se o totéz. OvSem nebyl prvni, kdo tuto
vlastnost n&kterych kvetoucich rostlin pozoroval a objevil, je zndm spiSe jako objevitel jeji
funkce. Ve své autobiografii z roku 1887 Darwin napsal, Ze ,,zZadny mij maly objev mi nikdy

nepiinesl tolik radosti, jako kdyZ jsem pochopil vyznam heterostylnich kvétin® [Gilmartin,
2015; Web 4].

Darwinovy poznatky o prvosenkach byly pro botaniku kliCové v tom, ze zahgjily dalsi
zkoumani této pozoruhodné vlastnosti, kterd, jak se pozd¢ji ukazalo, se vyskytuje u celé fady
krytosemennych rostlin, nejen u prvosenek. Termin “heterostylie” pouzil poprvé némecky
botanik Friedrich Hildebrand v roce 1867, ktery se o Darwinovy nové vyzkumy velmi zajimal
[Vuilleumier, 1967; Hildebrand, 1867; Ganders, 1979]. V roce 1877 Charles Darwin
publikoval dilo The different forms of flowers on plants of the same species (CesKy:
“Rozdilné formy kvéti u rostlin stejnych druht”), kde dale popsal vyznam a vyskyt
heterostylie u mnoha dalSich rostlinnych druhii, napiiklad u severoamerické byliny micely
plazivé /Mitchella repens/, Inu vytrvalého /Linum perenne/ ¢i u tristylni kypreje vrbice

/Lythrum salicaria/ [Darwin, 1877].

Studiu heterostylie se vyznamné vénovala i Darwinova vnucka Emma Nora Barlowova, ktera
pfispéla botanice zejména svymi poznatky o tristylii [Barlow, 1913, 1923]. Rada dalsich

vyzkumti zabyvajicich se heterostylii po Darwinovi je zminéna v nasledujicich kapitolach.

Nejnovejsi objevy heterostylie v poslednich letech se tykaji distylie u rodt Aliciella, ¢eled
Polemoniaceae, Salvia (3alv§)), celed’ Lamiaceae, a Tylosema, Celed’ Fabaceae. Tristylie byla
zase nov€é popsdna u rodu Hugonia, Celed Linaceae [Barrett a Shore, 2008]. To nam
dokazuje, ze se stale v biologii jedna o Zivé téma a 1 po vice nez 150 letech po Darwinovi se v

tomto ohledu stale ziskavaji nové poznatky.

4 Evoluce heterostylnich znaki

Charlesovi Darwinovi, ktery jako prvni provedl studii o heterostylii na ptikladu prvosenek, se

podafilo popsat jeji funkci, ale bohuzel nebyl schopen vysvétlit problém jeji evoluce, a
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dokonce ani systém jeji nekompatibility, o némz uvazoval takto: “Ackoli mize byt pro
jednotlivou rostlinu vyhodné, aby byla sterilni s vlastnim pylem, kiizové oplodnéni je tak
zajisténo. Jakym zptisobem mize byt pro rostlinu vyhodou to, Ze je sterilni s polovinou svych
bratrd, tedy se vSemi jedinci patficimi do stejné morfy?” [Darwin, 1877, str. 265]. Darwin
dochazi k zavéru, ze sterilita mezi jedinci stejné morfy je “nahodna a Gcelova”, coz dnes nelze
povaZzovat za Uplny zavér, jelikoZ je nutné pravé pochopit podstatu nekompatibility. Darwin si
uvédomil, ze jestlize existuji u jednoho druhu rostliny dva typy pylovych zrn, které jsou mezi
jedinci stejné kvétni morfy pro oplodnéni neschopné a jsou kompatibilni pouze reciprocné,
pak by tolik nezilezelo na tom, jaké tvarové usporadani pohlavnich organt se v kvétech

nachdazi [Charlesworth a Charlesworth, 1979a].

Ohledné popisu evoluce heterostylie nas zajimaji celkem tfi kategorie znaki, podle kterych

muzeme evoluci posuzovat [Lloyd a Webb, 1992]:

1) Vlastnosti, které se podileji na recipro¢ni herkogamii pozic blizen a prasnikd,
piedevsim co se tyce jejich vysky nad bazi kvétu

2) Vlastnosti, které zptsobuji pylovou nekompatibilitu jednak v rdmci jednoho kvétu, a
jednak v ramci celé poloviny rostlinné populace se stejnymi kveétnimi morfami — viz

kapitola 5

3) Ostatni vlastnosti, které se oznacuji jako “pomocné rysy” heterostylie.

U vétsSiny heterostylnich druhti je pfitomna tzv. dialelicka sebe-nekompatibilita [Lloyd a
Webb, 1992]. Ta spociva v tom, ze samici pohlavni organ je schopen poznat pyl pochazejici z
vlastniho jedince, a riznymi zplsoby mohou rostliny zabranit oplodnéni, napiiklad inhibici
rastu pylové lacky, jestlize rozpoznaji vyskyt urcité alely nebo genotypu [Ganders, 1979].
Podobny systém upiednostiiujici allogamii se vyskytuje u celé¢ fady krytosemennych a je

jednim z vyhod, které zptisobily jejich vyjime¢nou evolu¢ni Gspésnost [Mariotti a kol., 2021].

Mather a De Winton (1941) navrhli, ze dialelickd sebe-nekompatibita a morfologické znaky
heterostylie se vyvinuly soucasné, ovSem vétSina pozdéjSich vyzkumi [Vuilleumier, 1967;
Charlesworth a Charlesworth, 1979a,b] pfisla na to, Ze jako prvni se vyvinula molekuldrné-
biologicky ovlivnéna sebe-nekompatibita a az poté tvarové rozdily uvnitt kvéti. Baker ve
studii z roku 1966 uvedl, Ze u jim zkoumané celedi Plumbaginaceae bylo toto potadi vyskytu

vlastnosti nejvyse pravdépodobné [Baker, 1966].
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Teorii o morfologickém vzniku heterostylie z pivodné homostylnich druhii prezentovali
Lloyd a Webb (1992) na dvou krocich. Nejprve muselo dojit k mutaci, kterd zptsobila vyskyt
thrum kvétu - tedy k pouhému snizeni vysky blizny, a tato mutace se v populaci dale Sifila a
mutantni jedinci se kiizili s ostatnimi rostlinami. Pozd¢ji doslo 1 ke zménam ve vyvoji délky
tyCinek, coz postupné vedlo ke zdokonalovani recipro¢ni herkogamie. Jako posledni se
nejspiS vyvinuly doplikové rozdily, jako naptiklad velikostni a barevné rozdily v pylu [Naiki,
2012; Lloyd a Webb; 1992].

1) Uniformni herkogamie 2) Polymorfismus vysky énélky

Pin Thrum

Obrazek €. 9 - Naért znakd charakterizujicich pravdépodobny zplisob evoluce sméfujici od homostylniho
kvétniho uspofadani k heterostylnimu [© Lloyd a Webb, 1992, upraveno]

Lloyd a Webb tuto teorii potvrzuji tim, ze i v recentni flofe existuji druhy, napiiklad jeden
druh péniSniku /Rhododendron/, australska viesovcovita bylina Epacris impressa a
kalifornska agavovita bylina Chlorogaluni angustifolium, u kterych se vyskytuji herkogamni
polymorfismy dané vyskou stigmatu, ale pfitom tyto rody nejsou heterostylni. Podle nich se
jednalo o diikkaz dulezité evolu¢ni mezifaze mezi homostylii a heterostylii [Lloyd a Webb,

1992].

Stejn¢ jako timto zplisobem pravdépodobné doslo u mnoha rostlinnych rodd k vytvoreni
heterostylie z homostylie, tak dochazelo i k opatnému procesu - druhotnému vzniku
homostylie z heterostylie. Jelikoz heterostylni druhy se mohou stat homostylnimi na zaklad¢
rekombinace lokust v supergenu S — viz kapitola 6. vyskyt rekombinantnich jedincti miize byt
nejspiS vysvéetlenim pro vznik sekundarni homostylie z distylie [Naiki, 2012; Charlesworth a

Charlesworth, 1979b]. Jestlize homostylni jedinci maji v populaci néjaké vyhody, které u nich
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zpusobuji vyssi fitness oproti tém heterostylnim (naptiklad v ptipad¢ nedostatku nebo nizké
diverzity opylovact v lokalit€), je zptisobeno to, Ze se zatnou v ramci populace vice Sifit a
dominovat. Mnoho sekundarné homostylnich druhti se tak vyvinulo touto cestou, coz je prave
jednou z moznych teorii, kterd miize pomoci pochopit onen “mozaikovity” vyskyt heterostylie

u rostlinnych druhti napfic ¢eledémi krytosemennych [Naiki, 2012].

V piipadé rodu stavel /Oxalis/ zase doslo k sekundarnimu vyskytu distylie z ptivodni tristylie.

Geneticka vysvétleni této zmény zatim nebyla prokdzana [Vuilleumier, 1967].

5 Pylovy dimorfismus a interakce heterostylnich rostlin s
opylovaci

Pro vétsinu heterostylnich druht je ¢asté opylovani vice druhy opylovact. To méd mimo jiné
vyhodu v tom, Ze nejsou tolik zavislé na vyskytu konkrétnich druht opylovact v dané
lokalité. Kratké a dlouhé tycinky ptenaseji pyl na rozdilné casti téla opylovaci a i samotny
pyl produkovany rozdilnymi kvétovymi morfami se lisi ve velikosti pylovych zrn [Keller a
kol., 2014]. Zaroven se také 1isi i morfologie blizny, kdy dlouho¢nélecny typ ma Casto delsi
papily, coz znesnadiiuje uchyceni nerecipro¢niho pylu na blizn¢ [Vuilleumier, 1967; Lloyd a
Webb, 1992]. Pylova zrna se mezi sebou mohou dokonce v nékterych piipadech lisit i barvou
[Charlesworth a Charlesworth, 1979a]. Barevné rozdily mezi pylovymi zrnami riiznych
heterostylnich forem jsou zaznamenany napiiklad u kypreje Lythrum salicaria, kdy pyl

dlouhych ty¢inek ma zelenou barvu, kdezto pyl kratkych a stiednich ty¢inek ma barvu Zlutou
[Barlow, 1923].

Nizké prasSniky produkuji vEétSi mnozstvi menSich pylovych zrn, a vysoké prasSniky zase
naopak produkuji mensi mnozstvi vétsich pylovych zrn [Dulberger, 1992]. Prakticky u vSech
znamych druha rostlin s distylnimi kvéty existuje rozdil ve velikosti pylovych zrn u obou
kvétnich morf, kdy kratkocnélecné (thrum) kveéty maji vétsi pylova zrna nez dlouhocnélecné
(pin). Podil velikosti pylovych zrm mezi thrum a pin kvéty zobrazuje tabulka €. 1, kterd

zohlediiuje jejich primérné naméiené délky.
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Druh Pomer délek (Ip) Reference
pylového zrna:
lp(thrum)
Lp(pin)
Cratoxylum formosum 1,29 Lewis, 1982
Fagopyrum esculentum 1,68 Dulberger, 1992
Hedyotis caerulea 1,20 Ordnuff, 1977
Jepsonia parryi 1,47 Ordnuff, 1970a
Lithospermum caroliniense 1,41 Levin, 1968
Lythrum californicum 1,51 Ordnuft, 1978
Nivenia binata 1,30 Mulcahy, 1965
Oldenlandia scopulorum 1,06 BirBahadur, 1966
Oldenlandia umbellata 1,14 BirBahadur, 1964
Primula auricula 1,30 Schill a kol., 1985
Primula elatior 1,63 Schou, 1983
Primula farinosa 1,80 Schill a kol., 1985
Primula malacoides 1,41 Pandey a Troughton, 1974
Primula veris 1,62 Ordnuff, 1980b
Primula vulgaris 1,43 Ordnuff, 1979a
Pulmonaria obscula 1,22 Olesen, 1979
Psychotria vogeliana 1,29 Baker, 1958
Rudgea jasminoides 1,43 Baker, 1956
Turnera hermannioides 1,14 Barrett a Shore, 1985
Uragoga nimbana 1,17 Baker, 1958
Villarsia congestiflora 1,23 Ordnuff, 1988a
Waltheria viscossisima 1,23 Kohler, 1973

Tabulka €. 1: Piiklady distylnich rostlin a poméry pramérnych velikosti pylovych zrn mezi thrum kvéty a pin
kvéty [© Dulberger, 1992]

Rozdil ve velikosti pylu logicky souvisi pravé se samotnou rozmnozovaci strategii vSech
uvedenych distylnich rostlin a jednd se o doplikovou vlastnost, kterd snizuje miru

nelegitimniho opyleni (tzv. opyleni mezi jedinci stejné kvétové morty). Thrum kvéty maji
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vysoko postavené prasniky, a tento pyl musi vytvofit mnohem delsi pylovou la¢ku u dlouhé
¢nélky pin kvétl, na coz potfebuje veétsi mnozstvi zdsobnich latek. Naopak maléd pylova zrna
produkovana pin kvéty maji vyhodu v tom, Ze jich rostlina miize vyprodukovat vice a snaze
ulpi na povrchu téla opylovace, ktery musi dostat sosak az dovnitf trubky kvétu, kde se dotkne
“spodniho patra” obsahujicitho prasniky u pin kvéti a bliznu u thrum kvétt [Keller a kol.,
2014]. Ruznd velikost pylovych zrn je jednou z evolu¢nich adaptaci zpusobujicich
nekompatibilitu pylu pfendseného mezi pohlavnimi organy populace slozené z jedinct
nesoucich stejnou kvétovou morfu, ovSem tato adaptace neni dokonald a k intramorfnimu
ktizeni v nékolika piipadech stale dojit mize. OvSem v pfirozeném prostiedi, kde jsou kvéty
navstévovany velkym mnozstvim opylovacu a kde je celkova cirkulace pylu velkd, maji prave
pylova zrna z opaénych kvétnich morf daleko vétsi Sanci na oplozeni vajicek. To je 1 jeden z
dlvodi, pro¢ v ptfirod¢ nachazime témét pouze kiiZzence S-morfy a L-morfy [Barrett a Shore,
2008]. Potomci stejnomorfnich rodi¢t popsani v kapitole 6, ktefi slouzili ke zkoumani
riznych moznosti kiizeni [Bateson a Gregory, 1905; Ernst, 1936] tak byly vétSinou vytvoreni

umélym opylenim bez pfistupu hmyzu.

Pylovy polymorfismus je jesté zajimavéjsi u tristylnich druhfi. Napiiklad kyprej vrbice
/Lythrum salicaria/ produkuje odlisnd pylova zrna na jednom jediném kvétu. Je to proto, ze u
klasické tristylie se vyskytuji dva typy ty€inek, kdy jedny musi byt vzdy delsi a jedny kratsi.
Funkce je podobna - ke kazdé tycince existuje na jiném kvétu vhodna kompatibilni ¢nélka. U
kypreje jako druhu se tak vyskytuji celkem tii velikostni typy pylovych zm a u jedné z

morfologickych forem je pfitomna vzdy kombinace dvou z nich [Barlow, 1923].

Barbara Kellerova v roce 2014 publikovala studii, ve které tuto teorii potvrdila na zédklad¢
poméru poctu jednotlivych typd pylovych zm prvosenek Primula elatior (L.) a Primula
vulgaris nalezenych na chycenych jedincich samotdiské vcely Anthrophora plumipes
(pelonoska hluchavkova), které patii mezi zastupce vcel s dlouhym sosdkem, jenz je nutny
pro dosahnuti kalichu u hlubokych kvétnich korun prvosenek. Tyto vcely pravé na sobé nesly
vetsi mnozstvi malych pylovych zm z pin kvétt. Studie také dale dokéazala rozlozeni pylu na
sosaku vcel, ktery byl rozliSen na proximalni ¢ast - misto, kde sosak vyriista z hlavy, sttedni
Cast a distalni ¢ast - koncové Casti sosaku (zobrazeno na obrazku €. 10). Vysledky pocitani
pylovych zrn jsou zobrazeny na obrazku €. 11, z ¢ehoz je patrné, Ze pyl z ulpival na vSech
castech téla vcely, nejméné vSak na distalni ¢asti. Studie potvrdila predpokladanou teorii, ze

nizko polozené prasniky u L-kvéth pfendsi vétSinove pyl na stfedni ¢asti sosaku vcel a naopak
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pyl z vysoko polozenych prasnikti S-kvétii vcely nejvice nesou na proximalni casti (blizko
hlavy) [Keller a kol., 2014].

Obrazek ¢. 10 — Samotaiskad vcela pelonoska hluchavkova /Anthrophora plumipes/ se sosdkem rozliSenym na
proximalni, stfedni a distalni cast [Keller a kol., 2014]

Obrazek ¢. 11 (vlevo) — Graf znazomujici primérnou

poskytly daleko mensi mnoZzstvi semen nez
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8000 | 7ZzZ2 Pyl z L-kvétd distribuci pylu z rozliSenych kvétnich morf na
C— Pyl z S-kvéta jednotlivych ¢astech sosdku véel [Keller a kol., 2014,
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znéazoriuje obrazek ¢. 12. U nelegitimniho

opyleni tak nejspi§ Casto ani nedochazelo k

samotnému oplodnéni [Keller a kol., 2014].
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Obrazek ¢. 12 — Graf znazorfujici pocet vyvijejicich se semen u prvosenek opylenych riznymi zpisoby (vCetné

jejich kombinaci) u L-typu a S-typu zvlast’ [© Keller a kol., 2014, upraveno]

6 Genetické aspekty heterostylie

Pro pochopeni evoluce heterostylie je nezbytné objasnit jeji genetickou podstatu, pravé proto
byla genetika heterostylie jednim z prvnich a nejdilezitéjSich témat, kterym se védci pii
zkoumani heterostylie zabyvali. Jiz v roce 1905 panové William Bateson a R. P. Gregory
publikovali studii, ve které zkoumali dédi¢nost kvétnich morf pomoci kiiZzeni a sledovani
Stépnych poméra vzniklych potomkii na zdkladé Mendelovych zdkont, které byly jako novy
védecky objev v té dobé popularni. Dospéli k zavéru, ze u jimi zkoumaného druhu, Primula
sinensis, je genova exprese téchto znakli kodovana dvéma alelami — dominantni S a recesivni
s. Pritomnost alely S koéduje kratkocnélecny typ, z cehoz vyplyva, ze dlouhoénélecnost je
vlastnosti recesivnich homozygotii — ss. V ptirod¢ se tedy nejcastéji vyskytuji genotypy Ss
(heterozygotni, kratky pestik) a ss (recesivné homozygotni, dlouhy pestik). To pravé zarucuje
pii reciprokém kiizeni pravé v priméru 50-ti procentni zastoupeni obou kvétnich morf u
divokych rostlin. Idealni $tépny pomér tedy logicky vychazi 1:1 [Bateson a Gregory, 1905].
Pravé diky zplsobu reciprokého kiizeni, kdy zpravidla dochazi ke kiiZeni opac¢nych kvétnich
morf, je genotyp SS (dominantni homozygot) v pfirod¢ jen velmi vzacny a fenotypoveé

odpovida kratko¢néleénému (thrum) typu stejné jako heterozygotni typ Ss [Viulleumier,
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1967]. Z tohoto pravidla tvoii vyjimku pouze néktefi zéastupci Celedi Plumbaginaceae

(olovéncovité), u kterych se zda, ze dlouhocnélecny typ je homozygot [Baker, 1966].

Pozdéjsi podrobnéjsi genetické analyzy dokazaly, Ze alela S je supergen, ktery je v DNA
koédovan vice geny. Priilomovou studii v tomto ohledu byla prace Alfreda Emsta z roku 1936,
ktery spolu kiizil druhy Primula hortensis a Primula viscosa a popsal jedince heterostylnich
rostlin s neobvyklymi kombinacemi znakt, jako jsou dlouhé pestiky a dlouhé tyCinky u L-
typu a kratké pestiky a kratké ty¢inky u S-typu. Bylo také zjisténo, Ze i velikost pylu, kterd v
tomto ohledu hraje roli, je geneticky oddélitelna od délky ¢nélky. Vznikaly totiz i rostliny s
nekompatibilnim pylem, kdy pylova zrna po opyleni nedokazala prorist pylovou lackou az k
vajecnym buikam. Na zéklad¢ dédi¢nosti znakt, popsanych u rostlin s neobvyklymi fenotypy
bylo zjisténo, ze nové morfy jsou koédovany novymi alelami v lokusu S, coz vedlo k
domnénce, ze plvodné popsana alela S piedstavuje alespont 3 odlisné, avSak velmi tésné
spojené geny, které jsou zodpovédné za jednotlivé rysy heterostylie. Kiizenim bylo vytvoieno
8 moznych kombinaci téchto tii sad charakterovych rozdili [Ernst, 1936], ale nikdy nebyly
pozorovany zadné jiné kombinace [Ernst, 1955; Charlesworth a Charlesworth, 1979a].

D. Lewis ve své studii z roku 1954 tyto genové formy oznacil jako G, S, I¢, I, P a A.

(3 (X3

Pismeno G zna¢i délku ¢nélky, S povrch stigmatu, [° nekompatibilitu ¢nélky, I
nekompatibilitu pylu, P velikost nebo tvar pylu a A délku nitky [Lewis, 1954]. Existovaly
navrhy, Zze u rodu Primula by mohl byt supergen pro heterostylii kddovan az deviti riznymi
lokusy, ovSem rekombinovatelnost byla dosud zjisténa pouze u lokust G, P a A popsanych

(1936) Alfredem Ernstem [Lewis a Jones, 1992; Charlesworth a Charlesworth, 1979a].

Tyto genové formy jsou mezi sebou v tésné vazbe, diky cemuz se dédi jako jeden znak se
vSemi funkcemi umoznujicimi pohlavni rozmozovéani [Lewis, 1954]. U rostlin v pfirodé se
zfeymé vSechny tyto alely vyskytuji jako kombinace vSech dominantnich nebo vSech
recesivnich, tedy gamety vétSinou nesou kombinaci GAP nebo gap. U jedinci popsanych
Alfredem Ernstem tedy nejspis muselo dojit k mutaci jedné z alel, jak se pivodn¢ sam Ernst
domnival, ovSem pozdé&jsi zkoumani Pamely a Dowricka z roku 1956 dospély k zavéru, ze
neobvyklé homostylni znaky u heterostylnich rostlin vznikly pravdépodobné rekombinaci alel
v lokusu S, jak bylo dokézano na ptikladu Primula obconica [Pamela a Dowrick, 1956;

Kappel a kol. 2017].

U vziacného druhu prvosenky Primula oreodoxa, kterd je endemitickda pro horské oblasti
zapadniho Secuanu v Cing, se homostylni jedinci vyskytuji i v divoké populaci — viz obrazek
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¢. 13. Zde byla kromé& dvou mendelovskych alel “S a ““s” popsana jesté alela oznacend “Sh”,
kterd je subdominantni - je tedy dominantni oproti alele s a recesivni oproti alele S. Posledni
vyzkumy o molekularni genetice distylie u prvosenek tedy spiSe naznacuji hemizygotni
povahu genii na S-lokusu a zvySuji pravdépodobnost, ze homostylie je spiSe vysledkem

mutace nez rekombinace [Yuan a kol., 2019]

S-morph

Homostyle

Obrazek €. 13: Kvéty u Primula oreodoxa znazomujici L-typ, S-typ a homostylni typy v riznych trovnich
herkogamie [© Yuan a kol., 2019, upraveno]

Jiz ptedchozi prace ShuaieYuana z roku 2017 mimo jiné dokézala, Ze pravé vyskyt
homostylnich jedinct této prvosenky je Castéjsi v oblastech s niz§im vyskytem opylovact. U
homostylnich rostlin tak dochdzi k castéjSimu samoopyleni, diky ¢emuz mohou rostliny

prezivat i v oblastech, kde je hmyzu malo, a tudiz nemohou spoléhat na cizosprasnost [Yuan a
kol., 2017].

6.1 Molekularné-biologické vysvétleni heterostylie
Vysvétleni projevu danych znakii spociva ve zplisobu jejich genové exprese. Gen S by mél
mimo jiné kédovat syntézu enzymu, oznaCovaného jako CYP734A50, ktery rozklada hormon

- brassinosteroid zodpovédny za elongacni riist bunek ve specifickém misté kvétu, a zabranuje

tak vzniku dlouhé ¢nélky — to by vysvétlovalo, pro€ je pravé kratkocnéle¢nost dominantni

vlastnosti, a ne dlouho¢nélec¢nost [McClure, 2016].
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Osetteni rostliny s kratkocnélecnou kvétni morfou brassinosteroidy ma za nasledek vytvofeni
kvétth podobnych dlouhocnéleéné morfe. Zamérné potlaceni exprese enzymu CYP734A50 u
prikladu kratko¢néleénych rostlin druhu Primula forbesii vede k vyskytu dlouhoénéleénych
kvéth. V pfirozené dlouhych ¢nélkéach byla také namétrena vyssi koncentrace brassinosteroidu
zvaného castasteron (jeho vzorec je na obrazku ¢. 14), zatimco v kvétech S-typu jsou jeho
koncentrace prakticky nedetekovatelné. Tim by se dal vysvétlit pfimy vliv castasteronu na
délku samic¢ich pohlavnich organt. Stale vSak zlistava nevysvétlena otdzka dimorfni polohy u

pohlavnich organti samcich - tedy u ty¢inek [Huu a kol., 2016; McClure, 2016].

Obrazek €. 14: Chemicky vzorek castasteronu — jednoho z brassinosteroidi (= fytohormont podporujicich

dlouzivy rust stonku), ktery ma prokazatelné Gi¢inky na délku ¢nélky u prvosenek [© PubChem]

Teorie o vlivu castasteronu na rist ¢nélky by mohla vysvétlovat i samotny evolucni vyvoj
heterostylie v pftipadé€, ze by pfedkové rodu Primula byly homostylni. Mutace, ktera je
zminovand Lloydem a Webbem (1992), by mohla souviset prav€é s timto rostlinnym

hormonem, a tedy samotna dominantni alela S mohla takto vzniknout mutacni cestou.

6.2 Geneticka podstata tristylie

Genetické podstata znak u tristylnich druhti byla dlouho opomijenym a malo prozkoumanym
tématem [Vuilleumier, 1967]. Dédi¢nosti znakl u tristylnich druhti se zabyvala Darwinova
vnu¢ka Emma Nora Barlow, ktera v letech 1913 a 1923 publikovala pozorovani dédi¢nosti
znaki u tristylnich druhG Lythrum salicaria a Oxalis valvidiensis [Barlow, 1913, 1923]. Zde
byla stejné jako v ptipadé genetiky distylie popsané Batesonem a Gregorym (1905) zezacatku

proklamovana hypotéza, ze by L-typ byl recesivné homozygotni a S-typ nesl ve svém
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genotypu epistaticky faktor uréujici krdkou ¢Enélku. Zahadou, kterd se vSak vymykala
poznanym zasadam jednoduché genetiky bylo vysvétleni M-typu [Fisher, 1941]. Zk{izenim S-
typu nebo M-typu s L-typem vznika v nasledném potomstvu stejny pocet L-typti a M-typd.
Fisher (1941) jako prvni pfisel na to, ze mize existovat hypostaticky faktor pro mid typ, a
tento gen oznacil pismenem M. Epistaze genu S spociva v tom, Ze piitomnost dominantni
alely S zptisobi vzdy S-typ, bez ohledu na ostatni geny. Gen pro mid typ je maskovan a
projevi se pouze, je-li pfitomen ss genotyp. Na obrazku ¢. 5 v kapitole o tristylii jsou tyto
genotypy vyznaceny na piikladu tristylni tokozelky /Eichhornia/. Vsechny teoretické

genotypy a jim urcené genotypy véetné moznosti kiizeni gamet jsou zobrazeny v tabulce €. 2.

gamety Q /o": sm Sm sM SM

Sm

Sm

sM

SM

Tabulka ¢. 2 - Moznosti mendelovského ktizeni jednotlivych gamet s barevné oznadenymi fenotypy: zelend =L -
typ, modra = M-typ, ¢ervena = S-typ

Soucasné genetické poznatky uvadi S a M jako supergeny, které maji mezi sebou volnou
rekombinovatelnost [Barrett a Shore, 2008; Cruzan, 2018]. V pfirodé se vSak bézné vyskytuji
kombinace ssmm (L-typ), Ssmm (S-typ), ssMm (M-typ) a SsMm (S-typ).

7 Projekt “Honba za petrklici”

V soucasné dobé se vyzkumu heterostylie vénuje celoevropsky projekt Honba za pektrlici!,
ktery koordinuji védci z Univerzity v Tartu a z nevladni organizace na ochranu pfirody
Estonian Fund of Nature. Princip tohoto projektu spoc¢ivd v mapovani populace volné Zijicich
rostlin prvosenky jarni /Primulaveris/ a zaznamendvani ¢etnosti vyskytu jejich kvétnich morf.
Projekt byl poprvé spustén v Estonsku roce 2019 a od roku 2021 b&Zi i v Ceské republice a
dalSich evropskych zemich. Projekt ma za cil zjistit vliv zmén v krajiné, jako napiiklad ubytek
tradicné obhospodafovanych luk, na populaci volné Zijicich petrklicti, zda doslo ke zménam
poméru obou forem v piirod¢é. Data posbirand v Estonsku odhalovaly systematicky vyssi
vyskyt jedinci s kratko¢nélecnou (S-typ) formou [Web 6; Web 7]. Tyto odchylky v
populacnim sloZeni se vyskytovaly Castéji v mensSich populacich prvosenek a také v krajin€ s

vys$$i hustotou lidského osidleni. Do projektu Honba za petrklici! se muze zapojit kazdy
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dobrovolnik, u n¢hoz ani neni potieba mit velké znalosti o biologii prvosenek, staci

nasledovat instrukce zvefejnéné na webu honbazapetrklici.cz.

8 Shrnuti a zavér

Ze soucasnych znamych faktti o heterostylii, kterym se tato prace vénuje, by se na zavér daly

shrnout nésledujici body:

1)

2)

3)

4)

S)
6)

7)

Heterostylie je pifirodni fenomén vyskytujici se roztrousené u mnoha Ccasto
neptibuznych rodi rostlin, a béhem evoluce vznikala 1 zanikala.

Heterostylie vznikla za uc¢elem vyhnuti se samoopyleni a tento tcel podporuje fada
dalSich pomocnych vlastnosti, jako je naptiklad rozdilné velikost pylovych zrn.
Heterostylie pravdépodobné vznikla nahodou pfi mutaéné ovlivnéném vyskytu jedincti
s odlisnou délkou ¢nélek a jejich dal$im kiiZzenim s ostatnimi jedinci.

Dlouhoé¢néleény fenotyp (L-typ, pin) je podminén recesivné homozygotnimu (ss)
genotypu, a kratko¢nélecny fenotyp (S-typ, thrum) je naopak podminén
heterozygotnimu (Ss) a ve zcela ojedinélych piipadech dominantné homozygotnimu
(SS) genotypu.

Distylni morfy se v ptirodé vyskytuji ¢asto v poméru 1:1.

Pyl z heterostylnich rostlin je pfendSen na odliSnych c¢éastech téla opylovacl, coz
podporuje reciproké oplodnéni.

Pfi intra-morfnim ptfenosu pylu ¢asto nedochazi k oplozeni
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