Univerzita Karlova

Prirodovédecka fakulta

Studijni program: Ekologick4 a evolu¢ni biologie

Lukas Papousek

Vyznam polyploidizace v evoluci trav tribu Triticeae

The importance of polyploidization in the evolution of grasses of the tribe Triticeae

Bakalatska prace

Skolitel: Mgr. Tomas Urfus, Ph.D.


https://www.cuni.cz/UK-6450.html
https://www.cuni.cz/UK-6450.html

Podékovani

Dékuji svému skoliteli Tomasi Urfusovi za trpélivost a cenné rady, které mi daval. Déle

chci podékovat moji roding, kterda me podporovala po celou dobu studia.

Prohlaseni

Prohlasuji, Ze jsem bakalafskou praci vypracoval samostatné s uZitim uvedené

literatury.

Tato prace nebyla pfedloZena k ziskani jin¢ho akademického titulu.

V Praze dne  29.4.2024
Lukas Papousek



Abstrakt

Polyploidizace, proces znasobeni siadek chromozomu, piedstavuje jednu
z nejvyznamngjsich sil, které¢ formovaly evoluci vétSiny krytosemennych rostlin. Proto je také
dilezit¢ poznani mechanismit vzniku polyploidie. Ta nejCastéji vznikd prostfednictvim
neredukovanych gamet (méné somatickou polyploidizaci). Autopolyploidi jsou vysledkem
polyploidizace v ramci jednoho druhu, resp. populace, zatimco vzniku alopolyploidi piedchazi
mezidruhova hybridizace.

Polyploidizace hrala hlavni roli i v tribu Triticeae (Poaceae), do kterého nalezi
ekonomicky vyznamné plodiny (pSenice, zito a je¢men). Taxonomie celého tribu, zejména
rodovy koncept, stoji v poslednich desetiletich na genomickych konceptech. Taxonomie je v§ak
znaén¢ komplikovand zejména diky hybridizaci, resp. alopolyploidizaci. Disledkem
alopolyploidizace a 1 samotné hybridizace je retikulatni ,,pattern a neni vilbec snadné urcit
hranice mezi taxony, dokonce ani na rodové urovni. Za modelovy druh studia alopolyploidie
lze povazovat Triticum aestivum jednak kvili ekonomickému vyznamu, ale i kvtli jeho vzniku
n¢kolika kol hybridiza¢nich a polyploidiza¢nich udalosti. Pfestoze alopolyploidie ptevlada, 1ze
se v nékterych ,cladech® tribu setkat v men$i mife i s autopolyploidy (rody Hordeum,
Agropyron a Thinopyrum). Polyploidie je v tribu natolik ¢asta, ze se zde vyskytuji i celé vyluéné
polyploidni rody (Elymus, Douglasdeweya a Kengyilia), nicméné se lze setkat s exklusivné
diploidnim rody (Psathyrostachys, Australopyrum). Vyzkum tribu je natolik intenzivni,
ze se zde Casto rozeznava i kategorie segmentéalnich alopolyploidii, napt. v rodech Hordeum
a Pseudoroegneria. Tato prace si proto stanovila za cil identifikovat jednotlivé polyploidni linie
otazky, a to zejména nevyfeSenou rekonstrukci fylogeneze. Timto problémem se zabyvalo
mnoho odbornikil, ale stile nebyla vytvofena ucelend koncepce, a aninebyla nalezena
vSeobecnd shoda. I pfesto, Ze je alopolyploidie znamé a studovana i v fad¢ dalSich skupin Celedi
Poaceae (napt. Spartina anglica, rody Avenula, Poa ), maji Triticeae zcela vysadni pozici

pro jeji studium.
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Abstract

Polyploidization, as a process of chromosome set multiplication, represents one
of the most significant forces that shaped the evolution of angiosperms. Therefore,
understanding the mechanisms of polyploidization is also important. It most often originates
through unreduced gametes (less so through somatic polyploidization). Autopolyploids are
the result of polyploidization within one species, or population, while the formation

of allopolyploids is preceded by interspecific hybridization.

Polyploidization also played a major role in the tribe Triticeae (Poaceae),
which includes economically significant crops (wheat, rye, and barley). The taxonomy
ofthe entire tribe, especially the generic concept, has been based on genomic concepts in recent
decades. However, taxonomy is considerably complicated, particularly due to hybridization,
or allopolyploidization. The result of allopolyploidization and even hybridization itself is
areticulate pattern, and it is not at all easy to determine the boundaries between taxa,
even at the generic level. Triticum aestivum can be considered a model species for the study
of allopolyploidy, both due to its economic significance and its origin through several rounds
of hybridization events. Although allopolyploidy prevails, autopolyploidy can be encountered
to a lesser extent in some clades of the tribe (some species in the genera Hordeum, Agropyron,
Dasypyrum, and Thinopyrum). Polyploidy is so common in the tribe that there are entirely
polyploid genera (Elymus, Douglasdeweya, and Kengyilia), but exclusively diploid genera
(Psathyrostachys, Australopyrum) can also be found. Research on the tribe is so intensive
that even the category of segmental allopolyploids is often recognized, which can be
encountered, for example, in the genus Hordeum and Pseudoroegneria. This work,
therefore, aimed to identify individual polyploid lines and sort out information about
the classification of these lines. The study of the Trificeae tribe still brings unanswered
questions, especially the unresolved reconstruction of phylogeny. Many experts have dealt
with this problem, but a comprehensive concept has not yet been created, nor has a general
agreement been found. Even though allopolyploidy is known and studied in many other groups
of the Poaceae family (e.g., Spartina anglica, genera Avenula, Poa), Triticeae have a unique

position for its study.
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Uvod

Polyploidizace, proces zndsobeni sady chromozomt v buiice, patii mezi klicové
mechanismy v evoluci rostlin. Tento fenomén zésadné ovlivnil evoluci mnoha skupin

krytosemennych rostlin véetné trav tribu Triticeae.

Travy z tohoto tribu ptedstavuji jednu z ekonomicky nejvyznamnéjSich skupin Poaceae,
jelikoz do této skupiny ndlezi vyznamné plodiny, jako jsou pSenice (7riticum), jeCmen
(Hordeum) a zito (Secale). PSenice vSeobecné patii mezi nejpéstovanéjsi plodiny na sveéte,
jenom v Ceské republice bylo vypéstovano 5262361,17 t pSenice (Zemédglstvi - asové fady |
CSU, n.d., 2023). Do tribu Triticeae patfi i n&které picniny, které jsou vyznamné nejen

ve Slechtitelstvi, ale i jako krmivo pro dobytek.

Hlavnim zadmérem této bakalarské prace bylo zjistit, jakym zplsobem ovlivnila
polyploidizace evoluci tribu Triticeae. Prvni kapitola poskytuje obecny piehled o tribu
Triticeae, o vyznamnych vlastnostech tohoto tribu, genomové struktute, problematické
taxonomii a hybridizaci, resp. polyploidizaci. Déle jsou v textu shrnuty informace o klasifikaci
a identifikaci jednotlivych polyploidnich linii tribu Triticeae a v zavéru textu prace se uvadi

mozné mechanismy vedouci k polyploidizaci v tribu Triticeae

Cilem bakalatské prace je reSerSe zaméfend na vyskyt a mechanismy vzniku polyploidie

v ramci tribu Triticeae, na jejimz zaklad€ budou zodpovézeny nasledujici otazky:

1. Setkame se s podobnym zastoupenim diploidi a polyploidi u vSech vyznamnych

cladd/rodu tribu Triticeae?

2. Jaké jsou mechanismy vzniku polyploidie v ramci tribu?



1 Obecné vlastnosti tribu Triticeae

Travy ztribu Triticeae ptedstavuji jednu z ekonomicky nejvyznamnéjSich skupin
Poaceae patticich do podceledi Pooideae (Kellogg, E. A., Appels, R., & Mason-Gamer, R.
J.,1996). Tribus zahrnuje 350 az 500 jednoletych nebo vytrvalych druhti (Dewey, 1984).
Jednoleti zastupci se vyskytuji zejména v zdpadni Asii a Mediteranu, zatimco vytrvalé druhy
rostou hlavné¢ v oblastech centralni Asie (Love, 1984). Vtribu selze setkat
jak se samosprasnymi, tak s cizosprasnymi druhy (Jensen et al., 1990). Krom¢ ekonomicky
vyznamnych taxont (pt. Triticum, Hordeum, Secale) do tribu patii ipicniny, které maji
nezanedbatelné vysoky uZitek (pt. Aegilops, Thinopyrum, Elymus). Radu druh@ je mozné
také vyuzit k dalSimu Slechténi zejména s ohledem na rezistenci vic¢i riiznym virovym

a houbovym chorobam (Dewey, 1984).

1.1 Stavba genomu

Zakladni chromozomové Cislo u druht z tribu Triticeae nabyva hodnot x=7 a b&ézné
se 1ze setkat s rozmezim diploidnich (2x=14) az dodekaploidnich cytotypi (2n=94) (Bowden,
1966). Jejich metacentrické nebo sub-metacentrické chromozomy se vyznacuji znacnou
velikosti a jejich karyotyp se da charakterizovat jako symetricky (Akpinar et al., 2018, Appels
et al., 1980). Obecné travy ztohoto tribu maji obrovské genomy, coZ muize byt brano
za charakteristickou vlastnost celého cladu (Eilam et al. 2007; Dvorak, 2009). Rozdily
ve velikostech na mezirodové urovni jsou zpusobeny zejména liSicim se mnozstvi
transponovatelnych elementti v genomech (Fedoroff, 2000). Genomy obsahuji velké mnoZzstvi
repetivni DNA, ktera zde ptedstavuje jednu z dominantnich sloZek. Tyto repetitivni sekvence
se rozdéluji na rozptylené sekvence (transponovatelné elementy) a tandemové repetitivni

sekvence (satelity)(Dvotak,2009).

1.2 Taxonomie tribu 7riticeae

Kvili svému ekonomickému a ekologickému vyznamu se staly ptfibuzenské vztahy
Triticeae pfedmétem mnoha studii za uziti raznych ptistupli a metod (Bernhardt et al., 2016,
Chen et al., 2021, Love, 1984). Taxonomie celého tribu, zejména rodovy koncept, stoji
v poslednich desetiletich na genomickych konceptech (Dewey 1984; ). Prvni klasifikaci tribu
zaloZenou na karyologii definovali nezavisle na sobé Love a Dewey (Love, 1984; Dewey 1984).
Dewey a Love se zaméfili na studium karyotypl jednotlivych taxont. Jejich pfistup byl
jedinecny v tom, Ze se soustfedili na genomy jako celek misto zaméteni se na jednotlivé geny

¢i chromozomy Analyzovali parovani homolognich chromozomt v mezidruhovych hybridech



béhem metafdze meidzy a zaznamenali mnoZstvi chiasmat v ur¢itém poctu bunck. Schopnost
parovani homolognich chromozomu slouzila jako dikaz shody genomt, proto oba autofi
umistili hybridy sdilejici stejny genom do jednoho rodu. Kazdému taxonu nasledn¢ piiradili
specifické oznaceni genomu (pt. Hordeum — H; Pseudoroegneria — St) (Love, 1984; Dewey
1984; Bernhardt et al., 2016; Barkworth & Bothmer R, 2012). Léveho a Deweyho systém
hluboce ovlivnil fadu navazujicich odborniki zabyvajicich se taxonomii tribu a na jejich
zaklad¢ odvodili fadu fylogenetickych hypotéz (Barkworth & Dewey 1985; Zhang & Dvorak,
1990; Salomon & Lu, 1992). Genomicky systém napt. pouzila Kellog (1989) jako vychozi bod
pro svoji kladistickou analyzu, avSak do své kladistické analyzy pfidala informace z jinych
zdroji k dosazeni témét kompletni datové matice (Kellog, 1989). Loveho a Deweyho
genomicky systém byl posléze podroben znaéné kritice, jelikoz neodpovidal novéejSim
rekonstrukcim fylogeneze (Barkworth & von Bothmer R 2009; Mason-Gamer, 2005; Mason-
Gamer, 2004; Seberg & Frederiksen, 2001). I pfes zminénou kritiku se stale data o genomickém
sloZeni vyuzivaji jako zdroj informaci pro potencialni kfizeni (Barkworth & Bothmer R, 2012).
Dnesni fylogeneze by mély odrazet skute¢né ptibuzenské vztahy (Bernhardt et al., 2016). Musi
vSak byt zalozeny na analyzach riznych ¢asti genomu a zahrnovat taxony vSech rodd,

respektive ,,cladi, a musi pokryvat aredly rozsifeni (Mason-Gamer, 2005).

V tribu Triticeae neexistuji patrné hranice mezi taxony, nékdy dokonce i na rodové
vysokou mérou davné nebo soucasné mezidruhové nebo mezirodové hybridizace a introgrese,
ktera je navic umocnéna alopolyploidizaci, a disledkem toho je retikularni ,,pattern evoluce

tribu (Mason-Gamer, 2004).

Jako sesterska skupina vSech Triticeae byl oznaen tribus Bromeae s jedinym rodem
Bromus (Kellogg, 1992). Na bazi fylogenetického stromu podle vétSiny studii sedi rody
Psathyrostachys a Hordeum (Chen et al., 2021; Chen et al., 2020; Escobar et al., 2011;
Bernhardt et al., 2017; Chen, Sha, et al., 2021; Wu et al. 2023; Feldman, M., & Levy, A. A.
2023; Fan et al., 2013 viz. Obr. 1). Od fylogenetického stromu se dale vétSinou oddéluje clad
zahrnujici rody Elymus, Pseudoroegneria, Thinopyrum, Dasypyrum, Agropyron,
Australopyrum (Chen et al., 2021; N. Chen et al., 2020; Escobar et al., 2011; Bernhardt et al.,
2017; N. Chen, Sha, et al., 2021; Sato et al., 2021; Feldman, M., & Levy, A. A. 2023; Fan et al.,
2013). Od korunovych cladt fylogenetického stromu se mozna nejdiive oddélil rod Secale
anasledné rod Taeniatherum. Za korunové clady byly povétSinou oznaceny rody Aegilops

a Triticum, coz naznacuje mozny mladsi ptivod obou rodii. (Chen et al., 2021; N. Chen et al.,
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2021; Escobar et al., 2011; Bernhardt et al., 2017; Sato et al., 2021; Feldman, M., & Levy, A.
A.2023; viz Obr. 1). Nicméné bylo dokazéano, ze spolu Triticum a Aegilops netvoii monofylum,
a dokonce je pravdépodobné nemonofyleticky i kazdy z obou rodii sdm o sobé¢. (Petersen et al.,
2006; Kellogg et al., 1996). Rod Triticum neni geneticky vice odlisny od vétSiny druhii rodu
Aegilops, nez je napt. Ae. speltoides odlisSny od vSech ostatnich druhti rodu Aegilops. Z tohoto
divodu se uvazuje o slouceni roda Triticum a Aegilops do jednoho rodu. (Bernhardt et al., 2016)
(viz . Nesoulady mezi fylogenetickymi stromy se daji vysvétlit rozsdhlou mezirodovou
hybridizaci a také sekvenovanim nedostatecného poctu geni k rekonstrukci fylogeneze. (Chen
et al., 2021; N. Chen et al., 2020; Escobar et al., 2011; Bernhardt et al., 2017; N. Chen, Sha,
etal., 2021; Sato et al., 2021)
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Obr. 1 Fylogeneticky strom tribu Triticeae. Jako sesterska skupina pro tribus 7riticeae byl oznaCen tribus
Bromeae. Na bazi fylogenetického stromu se nejCastéji nachazeji rody Psathyrostachys a Hordeum.
Od bazélniho cladu se nasledné¢ oddé¢lil clade, ktery zahrnuje rody Agropyron, Australopyrum, Elymus,
Eremopyrum, Dasypyrum, Pseudoroegneria a Thinopyrum. Rody Secale a Taeniatherum se patrné odloucily
od korunového cladu nejdtive. Do korunového cladu tribu Triticeae patii rody Aegilops a Triticum. O ptesném
postaveni rodi ve fylogenetickém stromu se nadale vedou diskuse, jelikoZ lze v publikovanych
fylogenetickych stromech najit zna¢né rozdily, které jsou zplisobeny vyznamnou mezirodovou hybridizaci.

Prevzato od N. Chen et al. (2021).



1.3 Hybridizace

Tribus Triticeae se vyznacCuje oproti ostatnim skupindm Poaceae nizkou Urovni
hybridizacnich bariér, a proto se hybridizace (vCetné introgrese) stala pro tento tribus
ptiznacnou vlastnosti (Bernhardt et al., 2016; Bernhardt et al., 2017; Luo et al., 2017).
Hybridizace piedstavuje jednu z hlavnich evolucnich sil v pfirozenych populacich a ¢asto mtze
vést ke speciaci (Soltis & Soltis, 2009). Ptikladem muze byt komplex genomu 7riticum
aestivum vznikly hybridizaci tfi blizko ptibuznych diploida (Li et al 2023, Feldman & Levy,
2012; viz Obr. 2). Po hybridizaci mezi geneticky rozdilnymi taxony maji nové vznikli hybridi
méné spolehlivou meidzu, coz mtize vést 1 k uplné sterilité. Pokud se dokazi aspon Castecné
rozmnozovat, dochazi k zpétnému kiiZeni s rodi€¢ovskymi druhy (introgresi). U téchto hybrid
vSak muze dochdzet k zdvojnasobeni chromozomil a néasledné stabilizaci genomu (Wu et al.,

2023; Zaharieva & Monneveux, 2006).

Ptikladem ptirozené hybridizace mize byt studie Chen et al. (2022), kde se zaméfili
na rostliny s nizkou plodnosti a morfologickymi ptechody mezi Roegneria stricta a Roegneria
turczaninovii. Nasledné zjistili, Ze se jedna o pfirozené hybridy mezi témito druhy na zékladé
analyzy jaderného genu DMCI a chloroplastového genu rspl6 rodic¢t a hybridii podpotfené
morfologickymi i cytologickymi daty (C. Chen et al., 2022). Luo et al. (2023) objevili tfi
hybridy morfologicky podobné Kengyilia melanthera (2n = 6x = 42; StStYYPP)
a Campeiostachys dahurica var. tangutorum (2n = 6x = 42; StStYYHH). Jednalo
se 0 hexaploidy se StStYYHP genomem. Jejich molekularni, cytologické a morfologické
analyzy by mohly potvrzovat, ze se jednd o pfirozené¢ hybridy Kengyilia melanthera
a Campeiostachys dahurica var. tangutorum (Luo et al., 2023). Bernhardt et. al (2020) ve studii
navrhuji, Ze vétSina druhli ze skupiny pSenice vznikla v disledku hybridizace, do niZ byly
zapojeny predkové linii Triticum a Amblyopyrum muticum, a vznikly tak vSechny druhy kromé
Aegilops speltoides. Po této hybridizaci nésledovalo nékolik introgresnich udélosti,
které postihly vSechny taxony kromé& Triticum. Tato hybridizace je patrna na slozenych

genomech tetraploidnich a hexaploidnich pSenic (N. Bernhardt et. al,2020; viz Obr. 2)



2 Polyploidizace tribu Triticeae

2.1 Klasifikace a identifikace polyploidnich linii trav tribu
Triticeae

V tribu Triticeae 1ze definovat 24 zékladnich genomu, které pochazeji z diploidnich
druhti a byly rozpoznény v 18 monogenomovych rodech (Wang et al. 1994; Dewey, 1984).
Na vzniku polyploidnich linii se pomoci hybridizace podilelo v riznych kombinacich mnoho
téchto zakladnich genomu (pf. A, S, D, Ns, Xm, E, St, Y, H, St, viz Tabulka 1) (Dewey, 1984;
Love 1984). Genomické vztahy vSak nemusi uplné odrazet skute¢né procesy polyploidizace,
nebot’ nelze presné urcit, zda se na speciaci polyploidi podilelo mnoho darcti zakladnich
genomd, nebo pouze n€kolik darct klicovych genomi (Chen et al. 2020; Mason-Gamer 2010).
K tplnému pochopeni polyploidizace v tribu Triticeae také uplné nepiispivd nevytesena
fylogeneze. (Chen et al., 2020; Bernhardt et al., 2017; Mason-Gamer, 2010; Fan et al. 2013.)
Tribus Triticeae je zafnym piikladem, jak ovliviiuje polyploidizace evoluci druhi, jelikoz
okolo 75 % druhi z tohoto tribu ma polyploidni cytotypy (Bernhardt et al., 2017; He et al.,
2003). Na zéklad¢ rtiznych klasifikaci (Mason-Gamer 2004; Yen, 2005) lze polyploidni druhy
samostatné zaradit do 14 polyploidni rodt s riznou kombinaci zédkladnich genomt a riznymi

stupni ploidie (Wang et. al, 2014, viz Tabulka 1).

V cladu zahrnujici rody Hordeum a Psathyrostachys lze najit zejména taxony
s diploidnimi cytotypy (Baden et al. 1991; Blattner 2010). Do rodu Hordeum nalezi okolo 33
ekonomicky vyznamnych druhii, které maji z poloviny piipadd diploidni cytotypy. Objevuji
se zde vSak 1 druhy s hexaploidnimi cytotypy (2n=6x=42) i druhy s tetraploidnimi cytotypy
(2n=4x=28) (Baden & Bothmer, 1994; Blattner, 2006). Na zaklad¢ karyologickych analyz
meiotického parovani chromozomi hybrida byly definovany 4 zékladni genomy rodu Hordeum
(H, I, Xa, Xu; viz Tabulka 1) (Wang et al., 1994; Brassac et al., 2012; Blattner, 2004). Vé&tSina
polyploidi rodu Hordeum je povazovana za autopolyploidy nebo segmentélni alopolyploidy
(Wang & Sun, 2011; Brassac et al., 2012) (viz Tabulka 2). Taketa et al. (2002) vSak zjistili,
ze tetraploidi H. secalinum mohli vzniknout hybridizaci H. marinum (Xa) a neznamého
diploida zrodu Hordeum (I). Hordeum secalinum by byl tedy mozny alotetraploid
s genomovou stavbou Xal (Taketa et al. 2002). Podobny vznik pravdépodobné
sdili 1 H. capense (Cuadrado et al., 2016). Rod Psathyrostachys predstavuje maly, pomérné



vzacny rod, ktery obsahuje pouze 8 druhi s vyhradné diploidnimi cytotypy (2n=2x=14, Ns; viz
Tabulka 1) (Baden et al. 1991; Dewey, 1984; viz Tabulka 2).

Clad, do kterého patii rody Elymus, Dasypyrum, Pseudoroegneria, Agropyron,
Thinopyrum a Australopyrum, je naopak znacné polyploidni. Rod Elymus pojima piiblizné
150 druhi, pficemz naprosta vétSina zahrnuje polyploidni cytotypy (Dewey, 1984; Ni et al.,
2011; Mason-Gamer, 2008). Rod Elymus vznikl pravdépodobné hybridizaci nékolika
rodi¢ovskych druhd. Dokladem této hybridizace mize byt stavba genomu tohoto rodu,
jelikoz se druhy rodu Elymus skladaji z riznych kombinaci subgenomt, které pochazeji
pravdépodobné od rodit Pseudoroegneria (St), Hordeum (H), Agropyron (P), Australopyrum
(W) a od dosud nezndmého darce (Y) (Dewey, 1984; Love, 1984; Zhang, 2007; Mason-Gamer
2013; Mason-Gamer,2004) (viz Tabulka 1). Podle Liu et al. (2020) by subgenom Y mohl mit
endo-alopolyploidni pivod z autotetraploidnich druht rodu Pseudoroegneria, coz by
znamenalo, ze by pravdépodobné vznikala v hybridech modifikace genomu St. Nasledné& tyto
modifikované verze genomi St se mohou u nékterych druhli rodu Elymus diferencovat
na genomy StY (Liu et al., 2020). Mezi bézn¢ rostouci druhy tohoto rodu patti Elymus repens,
ktery obsahuje nejcastéji hexaploidni cytotypy (2n=6x=42). Genomy Elymus repens se skladaji
ze dvou St subgenomi a jednoho H subgenomu (Mason-Gamer, 2008; Orgaard
& Anamthawat-Jonsson, 2001). Mahelka & Kopecky (2010) vSak v genomu Elymus repens
objevili pridatny geneticky material, ktery pravdépodobné pochdzi od druha blizkych rodu
Panicum (Paniceae) a rodu Bromus (Bromeae). Déle potvrdili, ze hlavni slozku genomu tvofi
subgenomy St a H. Nalezeny maly chromozomalni segment blizky rodu Panicum objeveny
v subgenomu H moZzna ptedstavuje davny piispévek predka rodu Hordeum a segmenty blizké
rodu Bromus by mohly pochdzet z nedavné hybridizace nebo jsou alopolyploidniho ptivodu
E. repens (Mahelka & Kopecky, 2010). Mezi alotetraploidni zastupce rodu Elymus (2n=4x=28)
se da zatadit Elymus caninus. Jedna se alotetraploidy, v jejichz genomech lze najit subgenomy

St a H (Orgaard & Anamthawat-Jonsson, 2001; viz Tabulka 2).

Do rodu Dasypyrum ptislusi pouze jednolety Dasypyrum vilosum a vytrvaly, pomérné
vzacny Dasypyrum breviaristatum (Gradzielewska, 2006; Frederiksen, 1991). Dasypyrum
vilosum ma pouze diploidni cytotypy (2n=2x=14) na rozdil od Dasypyrum breviaristatum,
ktery obsahuje jak diploidni, tak tetraploidni cytotypy (2n =2x=14 a 2n=4x=28) (Frederiksen,
1991). Ve vétsing piipadil se autofi shoduji na odlisnosti cytotypt diploidd D. villosum (VV)
a D. breviaristatum (VbVyp) (Li et al., 2016; Yang et al., 2006; Baum et al. 2015), avSak zatim

neni vyfeSené genomické slozeni tetraploidi Dasypyrum breviaristatum (Yu et al., 2021; De
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Pace et al., 2011, Gradzielewska, 2006; Liu et al, 2010; Ohta & Morishita, 2004; Yang et al.,
2006) (viz Tabulka 1). Baum et al. (2015) navrhuji, Zze se jednd o mozné alotetraploidy
s genomicky slozenim VVVpVp (Baum et al.,2015; viz Tabulka 2).

Rod Pseudoroegneria obsahuje okolo 15 druhti, které se pii hybridizaci podilely
na vzniku druht rodt Douglasdeweya (StP), Roegneria (StY), Elytrigia (ESt), Elymus (StH),
Kengyilia (StYP) a Pascopyrum (StHNsXm) darovanim jejich St genomii (Dewey, 1984; Love
1984; Yen et al., 2005; Yen, 1990) (viz Tabulka 1) . Mezi druhy rodu Pseudorogneria 1ze najit
vetsinou diploidy nebo tetraploidy (StSt, StP, E¢St) (Dewey, 1984; Jensen et al., 1993, Yen
etal.,, 2005). Prikladem tetraploida rodu Pseudoroegneria muze byt P. geniculata, jedna
se o segmentalniho alotetraploida s genomovym slozenim StSt¢ (Yu, 2008). Mezi vyjimky
stupiti ploidie v rodu Pseudoroegneria muze patiit octoploid P. kosaninii (2n=8x=56)

(Yu,2009; viz Tabulka 2).

Do rodu Agropyron nélezi 10 ekonomicky vyznamnych druht, mezi kterymi Ize najit
druhy s diploidnimi cytotypy (PP, 2n=2x=14), s tetraploidnimi cytotypy (PPPP, 2n=4x=28)
1 s hexaploidnimi cytotypy (PPPPPP, 2n=6x=42) (Dewey 1984; Fordlloyd et al., 2011)
(viz Tabulka 1) . VétSina polyploidi zrodu Agropyron ma autopolyploidni ptivod,
az na Agropyron desertorum, ktery podle Mellish et al. (2002) vznikl pravdépodobné
alopolyploidizaci Agropyron cristatum a Agropyron mongolicum (Dewey 1984; Mellish et al.,
2002;). Nejcasteji se vyskytujicim cytotypem rodu Agropyron mize byt tetraploid Agropyron
cristatum, ktery je vyznamny zejména diky moznosti kiizeni s pSenici a je¢menem za ucelem
vylepSovani jejich vlastnosti (Li et al, 2020; Sharma et al., 1984; Han et al., 2022; Zhang et al.,
2015; viz Tabulka 2).

Do rodu Australopyrum patii 8 druhd, mezi kterymi lze najit vyluéné diploidy
s genomickym slozenim WW (Dewey 1984; Barkworth, 2011; Liu et al. 2006) (viz Tabulka
1). Podle Liu et al. (2006) se na vzniku fady druhi rodu Elymus mozZna podilely 1 diploidni
druhy rodu Australopyrum (viz Tabulka 2).

Vrodu Thinopyrum lze najit druhy, které maji diploidni (2n=2x=14), tetraploidni
(2n=4x= 28) az dekaploidnimi cytotypy (2n=10x=70) (Dewey, 1984; Hsiao et al.,1986)
(viz Tabulka 2. Ptikladem tetraploidniho druhu rodu Thinopyrum muze byt Thinopyrum
elongatum (2n =4x=28, E1E1Ez2E?) (viz Tabulka 1). Vznikem tohoto druhu se zabyvala fada
studii a stale neni upln¢ jeho vyteSeny ptivod (Li et al,2005; Pienaar et al., 1988; Dewey 1984).



Vysledky studie Shi et al. (2023) naznacuji mozny autopolyploidni ptvod Th. elongatum,
ktery snad uz v prvnich generacich prosel rychlou diploidizaci (Shi et al.,2023, viz Tabulka 2).

Korunovy clad zahrnujici rody Aegilops a Triticum predstavuje velice komplikovanou
skupinu, ve které doslo k fad¢ hybridizacnich udalosti vedoucich ke vzniku velkého mnozstvi
polyploidnich linii (van Slageren, 1994; Dewey, 1984; Bernhardt et al., 2016; Kellogg et al.,
1996).

V rodu Aegilops se z poloviny objevuji druhy s diploidnimi cytotypy a zbytek tvofi
druhy s tetraploidnimi i hexaploidnimi cytotypy (genomicky definovani jako D, B, X, A, C; viz
Tabulka 1) (van Slageren, 1994). VétSina polyploidnich druhii rodu Aegilops vznikla
pravdépodobné alopolyploidizaci riznych diploidnich rodicovskych ptedkti (Kihara et al.,
1954; Dvoiak,1998). Ptikladem mulze byt tetraploid Aegilops triuncialis, ktery podle
Vanichanon et al. (2002) dokonce mohl vzniknout alopolyploidizaci mnoha rodi¢ovskych
druhii, zaroven po této udalosti doslo k minimalnim genomovym zménam (Vanichanon et al.
2002). Badaeva et al. (2021) uvadé&ji, ze Aegilops vavilovii pravdépodobné vznikl hybridizaci
tetraploida Aegilops crassa a Aegilops searsii. Déle potvrdili, ze genom D Aegilops tauschii
pochazi z Aegilops crassa (2n=4x=28, DI1DI1XcrXcr) a Zze genom X moznd pochazi

od diploidnich predkid s genomem S (Badaeva et al.,2021; viz Tabulka 2).

Druhy rodu Triticum maji také alopolyploidni ptivod, diky ¢emuz lze najit mezi druhy
tetraploidni 1 hexaploidni cytotypy (Dubcovsky & Dvorak, 2007; He et al., 2019) (viz Tabulka
2). Typickym ptikladem miize byt Triticum aestivum (2n=6x=42, BBAADD, viz Tabulka 1),
ktery vznikl pravdépodobné dvéma sériemi hybridizaci (Glémin et al., 2019; Li et al. 2022).
Pfti prvni mohlo dojit k formovani tetraploida, ktery se zformoval hybridizaci Triticum urartum
(subgenom A) a Aegilops speltoides (subgenom B) (Ling et al., 2018; Marcussen et al., 2014;
Li et al. 2022 ). Nasledné mohlo dojit k hybridizaci tetraploida (AABB) s Aegilops tauschii
(DD), diky ¢emuz mohla zformovat hexaploidni pSenice (BBAADD) (Luo et al., 2017; Li et al.
2022; Petersen et al. 2006; viz Obr. 2).
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Vznik D linie

Oddé€leni A a R Oddéleni donora
S+B+T linii od Eo;n 051 T Oddg¢leni donora subgenomu A od 7.
ancestralniho yor! 1za°ce a subgenomu B od urartu (1,28 MYA)
Triticineae A genomi (3,5 Aegilops speltoides

genomu (P) MYA) (4,5 MYA)

(6,5-7 MYA)

Ae. speltoides
Neznamy
S+B+ nebo vyhynuly

Amblyopyrum
muticum

Ae. tauschii
Donor subgenomu D Triticum urartu

Triticum turgidum
BBAA

Odd¢leni Ae. A-linie Donor subgenomu A
tauschii od D linie o 1 Triticum
Formovani hexaploidni .
(5,37 MYA) . . . aestivum
pSenice T. aestivum BEAADD
(9000 — 8500 YA)
7 6 5 4 3 2 1 0

Obr. 2 Fylogenetické schéma vzniku druhti rodu Triticum a blizko ptibuznych rodii. Vyvoj pSenice je zndzornén
od 7 MYA z predka, ktery dal vzniknout liniim A, B a D. Nasledné po né€kolika kolech hybridizace linii A, B a D
mohl vzniknout hexaploid Triticum aestivum (BBAADD). Relativni Casové speciacni udalosti jsou zndzornény
na vodorovné ose (udavano v milionech let) a popsany v rdmeccich vySe. Do diploidni D-linie nalezi druhy
Aegilops bicornis, Ae. longissima, Ae. searsii, Ae. sharonensis, Ae. caudata, Ae. comosa, Ae. umbellulata, a Ae.
uniaristata. Donor subgenomu B by pravdépodobné mél byt druh blizko ptibuzny Aegilops speltoides. Ptevzato

od Glémin et al. (2019); Li et al. (2022)
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Tabulka 1 Prehled rodt a jejich moznych genomickych slozeni. Modifikovano Barkworth &
von Bothmer (2009)

Rod

Genomické znacky rodu

Piiklad genomického sloZeni
vybranych zastupcu

Monogenomové rody

Agropyron

P

Agropyron cristatum
PPPP

Dasypyrum

\%

Dasypyrum villosum
\'A%

Psathyrostachys

Ns

Psathyrostachys juncea
NsNs

Secale

Secale cereale
RR

Pseudoroegneria

St

Pseudoroegneria spicata

StSt

Taeniatherum

Ta

Taeniatherum caput-medusae
TaTa

Australopyrum

Australopyrum retrofractum

WW

Crithopsis

Crithopsis delileana
KK

Vicegenomové rody

Hordeum

H, I, Xa, Xu

Hordeum vulgare
HH

Hordeum secalinum
XaXall

Hordeum murinum
XuXu

Triticum

A, B,D

Triticum urartu
AA

Triticum turgidum
BBAA

Triticum aestivum
BBAADD

Aegilops

B,S,C,D,N, U, X
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Aegilops crassa
DDXX




Vicegenomové rody

Aegilops

B,S,C,D,N, U, X

Aegilops ventricosa
DDNN

Aegilops cylindrica
DDCC

Aegilops speltoides
BB

Aegilops tauschii
DD

Thinopyrum

St,E,J

Thinopyrum elongatum
EEEE

Thinopyrum intermedium
StStEEJJ

Leymus

Ns, Xm

Leymus mollis
NsNsXmXm

Vyluéné alopolyploidni
rody

Elymus

St, H, W, Y

Elymus repens
StStStStHH

Kengylia

St, P, Y

Kengyilia melanthera
StStYYPP

Vysvétlivky k tabulce 1:

Monogenomovy rod = rod je slozen pouze z jednoho genomu

Vicegenomovy rod = genom rodu se sklada z vice subgenomt

Kazdy rod ma k sob¢ pritazenou svoji znacku, ktera popisuje mozné genomickeé slozeni rodu.

13




Tabulka 2 Metanalyza zalozend na této reSersi zastoupeni ur¢itych ploidnich tirovni
v cladech/rodech tribu Triticeae

Segmentalni
Clady Rody Diploid Autopolyploid | Alopolyploid alopolyploid
Psathyrostachys + X X X
Clade 1 Hordeum (1) + (+) (+)
Elymus X X + X
Dasypyrum + X +) X
Clade 2 Pseudoroegneria (+) + X (+)
Agropyron ) + +) x
Australopyrum + X X X
Thinopyrum + + X X
Aegilops ) X + X
Clade 3 Triticum (1) X + X
Vysvétlivky k tabulce 2:
+ = vyskytuje se (+) = mozny vyskyt X = nevyskytuje se
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2.2 Mechanismy vzniku polyploidie v tribu Triticeae

2.2.1 Somaticka polyploidizace

U rostlin, tedy i u Triticeae, 1ze dosdhnout vyssich stupiii ploidie i pomoci somatické
polyploidizace, ktera se muze udat v zygoté nebo mladém embryu a vytvorit tak bud’ kompletné
polyploidniho jedince, nebo lokalni chiméru (Hiesey & Nobs, 1982). Polyploidi vSak vznikaji
pomoci somatické polyploidizace v pfirozenych podminkach velice vzacné. Hahn et al. (1992)
pravdépodobné potvrdili vyskyt mutantniho cytotypu kasavy (Manihot esculenta). Jednalo
se o tetraploidy (2n=4x=72) s Siroce tlustymi a tmavé zelenymi listy. Tyto mutace by mohly
pochézet ze somatického zdvojeni chromozomii inicialnich bun€k pupent. Podle autorti

k témto mutacim u kasavy dochazi ¢astéji nez u jinych skupin rostlin (Hahn et al., 1992).

Ptestoze zatim nebyl v pfirozenych podminkdch u tribu Triticeae odhalen ptipad
spontanni somatické polyploidizace, znacné se vyuziva ve Slechtitelstvi k vylepSeni jejich
vlastnosti, ale pouze za stalych laboratornich podminek. Rajaraman et al. (2018) v jejich studii
uvadéji, Ze ¢asteCna duplikace genu HvPUBIS Hordeum vulgare ma za dusledek zvySeni
resistence vici infekci padlim. Diky témto zjisténim by mohlo dochézet pomoci ¢astecné
duplikace urcitych genti ke zvyseni resistence péstovanych plodin. (Rajaraman et al., 2018).
Anamthawat-Jonsson et al. (1997) vytvofili 240 kombinaci F1 hybrida Triticum aestivum
x Triticum carthlicum x Leymus arenarius * Leymus mollis. Jejich cytologicka analyza bun&k
kotenovych Spicek pied oSetfenim rostlin kolchicinem ukazala, ze 21 z 28 zkoumanych hybrida
se skladalo zchromozomovych mozaik, pfi¢emz byly pfitomny jak amfihaploidni, tak
amfidiploidni buiiky. Toto spontanni zdvojeni somatickych chromozomi se vyskytlo ve vSech
kombinacich kiiZzeni. Posléze genomickd hybridizace in situ ukézala, Ze hybridi jsou
amfiploidy, které obsahuji genomy pSenice i1 je¢menice (Leymus). Zpétnym kiiZenim hybrida
a Leymus arenarius se docililo domestikace téchto vytrvalych divokych druhli (Anamthawat-
Jonsson et al.,1997). Somaticka polyploidizace se nejenze vyuzivd u tribu Triticeae,
ale dokonce dala vzniknout fadé komer¢né vyuzivanych plodin z jinych skupin rostlin. Wu
et al. (2012) uvadeji, ze plody Actinidia chinensis (kiwi) maji po indukci tetraploidie vice
duziny nez jejich diploidni ptfedci. Dokonce byly o 50 % az 60 % vétsi a dozravaly diive

nez jejich diploidni ptedci (Wu et al. 2012).
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2.2.2 Neredukované gamety

Nejcastéji se vSak formuji polyploidi v tribu Triticeae pomoci produkce neredukovanych
2n gamet (Watanabe et al., 1990; Hiesey & Nobs, 1982; Bretagnolle and Thompson,
1995,Wang et al., 2010). Neredukované gamety vznikaji chybou meidzy, kdy dochazi ke zméné
meidzy na neredukéni proces podobny mitdze, ¢imz se vytvaii dyady (a triddy) namisto
normalnich tetrad na konci procesu meiozy 11 (Haan et al.,1992; Chen et al. 2008). Yang et al.
(2010) nasli experimentalni dikaz této chyby meidzy u F1 pentaploidnich hybridi (2n = 5x
=35, ABDUSI) syntetické hexaploidni pSenice a Aegilops variabilis. Chybou meidzy téchto
hybridii vznikly neredukované gamety, z nichzZ nasledné¢ spontdnné vznikli neopolyploidi
(AABBDDUUSISI) (Yang et al, 2010). Cetnost tvorby neredukovanych gamet v tribu
Triticeae ilustruje studie Fakhri et al. (2016). Na zaklad¢ studia hybridd Triticum aestivum
X Aegilops triuncialis a T. aestivum % Ae. cylindrica zjistili, Ze pramérna ¢etnost zmén meidzy
byla 10,1 % a primérna frekvence neredukovaného Zivotaschopného pylu byla u hybridi
T. aestivum x Ae triuncialis 4,84 %, naproti tomu u hybrida 7. aestivum x Ae. cylindrica
nedoslo vibec ke vzniku neredukovanych gamet, jelikoz byl pozorovan nizky podil
zivotaschopnych gamet (0,3 %). Rozdily v produkci neredukovanych gamet byly pozorovany
také mezi 7. aestivum * Ae. triuncialis, coZ naznacuje moznou genetickou kontrolu tohoto jevu

(Fakhri et al., 2016).

2.2.3 Vznik autopolyploidi a alopolyploidi

Podobny vznik polyploidie pomoci neredukovanych gamet sdileji jak autopolyploidi,
u kterych dochazi zdvojeni vlastniho genomu vramci druhu, tak 1 alopolyploidi,
u kterych dochazi ke vzniku polyploidie spolu s hybridizaci riznych rodic¢t (Peloquin et al.
1999; Werner & Peloquin, 1991; Ramsey & Schemske 1998). Autopolyploidi obvykle vznika;ji
v ptipad¢, kdy dochdzi pfi meidze k riznym nepravidelnostem, které zptisobuji vznik gamet
s vice sadami chromozomil a nasledné tyto neredukované gamety (2n) stejného druhu mohou
fuzovat s haploidnimi gamety a vytvaret mozné sterilni triploidni potomky (triploidni most).
Po nasledné introgresi sterilniho triploida a diploida dochazi k formovani autotetraploida.
(Hegarty & Hiscock, 2008; Dujardin & Hanna, 1988; viz. Obr. 3). Alopolyploidi mohou
vznikat né€kolika mechanismy, ale nejcastéji vznikaji pti hybridizaci dvou diploidnich rodi¢t
splynutim neredukované gamety a normalni gamety. (Fukuda & Sakamoto, 1990; Chen, 2008;
viz Obr. 4).
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Polyploidizace genomu

\ 4

Diploid
Autotetraploid

Formovani neredukovanych gamet
@ —\ Triploid (triploidni most) Autotetraploid

Diploid

Introgrese

Obr. 3 Autopolyploidizace. Pfevzato od Hegarty & Hiscock (2008).
A - Formovani autotetraploida samovolnou duplikaci genomu;

B - Formovani autotetraploida pomoci fuze neredukované 2n gamety s normalni redukovanou gametou
vramci jednoho druhu. Nasledna introgrese triploidnich vaji¢ek s normélnim redukovanym pylem dava

vzniknout autotetraploidnimu jedinci
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C

Alotetraploid

A B
Diploid 2 Diploid 1 Introgrese @
polyploidizace
polyploidizace
X _— >
X
Sterile triploid
F1 hybrid .
Alotetraploid Alohexaploid
Diploid 1 Autopolyploid .

D
Diploid 2 Fiize neredukovanych gamet nebo

M Neredukovana gameta (2n)
polyploidizace genomu v zygoteé @¥
@ :

Diploid
Autopolyploid 1

==

X

Alotetraploid @ Alotetraploid

Diploid 1 Autopolyploid

W
HR()

Alotetraploid

Autopolyploid 2

Obr. 4 Alopolyploidizace. Pfevzato od Hegarty & Hiscock (2008).

A — Po hybridizaci dvou diploidi dvou riznych druhti mtize vznikat sterilni F1 hybrid. Po nasledné
polyploidizaci genomu vzniklého hybrida miize dochazet k formovani alotetraploida

B — Pfi hybridizaci autopolyploida a diploida miize dochézet ke vzniku sterilniho triploida.
Po polyploidizaci genomu sterilniho triploida se mtize zformovat alohexaploid, nebo introgresi
s diploidem dochazi k vyvinu alotetraploida

C — Alotetraploid mize vznikout i pfi hybridizaci dvou autopolyploidt z riznych druha

D - Alotetraploid mtze také vzniknout fuzi dvou neredukovanych gamet dvou riznych druhti
nebo somatickou polyploidizaci v zygoté

E — Alotetraploid mtze vznikat rovnéz fuzi neredukované gamety z diploidu a redukované gamety
z autotetraploidu.
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3 Diskuse

Polyploidizace a zejm. alopolyploidizace vnaseji do studia trav tribu Triticeae znacné
nejasnosti, které znesnadiiuji pochopeni jejich evoluce. Tyto problémy se snazi vyftesit fada
odbornikll pouzitim riznych pfistupti a metod. Je tedy na misté se ptat, zda se da potkat
s podobné¢ komplikovanymi systémy i1 u jinych skupin trav nebo alespoil u jinych
krytosemennych rostlin. Dale Ize diskutovat, zda opravdu miize byt evoluce tribu Triticeae
a jinym nahledem na danou problematiku, coz mlize souviset i s praktickym vyuzitim dané
skupiny. Znacnou vyzvou pro fadu odborniki se stala rekonstrukce fylogeneze tribu Triticeae,
je tedy mozné vést diskusi, co zpisobuje problémy pii rekonstrukei fylogeneze a jak Ize tyto

komplikace vyftesit.

3.1 Polyploidizace v jinych skupinach rostlin
Jak se ukazuje, retikulatni evoluce spojena s alopolyploidizaci se stala vyznamnym
procesem nejen u tribu Triticeae, ale hraje zésadni roli pii formovani evoluci druht v celé

rostlinné fisi.

Brysting et al. (2007) se zabyvali ve jejich studii polyploidnim komplexem druhi
Cerastium alpinum (Caryophyllaceae) (2n = 8x =72; 2n = 12x = 108). Jejich hlavnim zamé&rem
bylo ukézat, jak hybridizace a polyploidizace pisobily jako klicové evolu¢ni procesy
pii vytvareni skupiny rostlin, kde alopolyploidi jasné pievazuji nad zachovanymi rodi¢ovskymi

genomy (Brysting et al., 2007).

Dalsim dobrym ptikladem skupiny, kde 1ze ilustrovat slozity proces evoluce ovlivnény
hybridizaci a polyploidizaci, mize byt rod Dactylorhiza (Orchidaceae). Devos et al. (2006)
ve své studii odhalili plivod alotetraploidnich zastupct rodu Dactylorhiza. Vysledky této studie
naznacuji, Ze alotetraploidni druhy Dactylorhiza elata, D. brennensis a D. sphagnicola mohly

vzniknout hybridizaci autotetraploida D. maculata a diploida D. incarnata (Devos et al., 2006).

Obdobné komplikovanou situaci lze nalézt i v tribu Maleae (Rosaceae). Rada praci
(v€etné poslednich fylogenezi) naznacuje, ze by alopolyploidni ptivod mohl mit i tribus Maleae
(Rosaceae) (Darlington & Moffett, 1930; Nebel, 1929; Moffett, 1931). Hodel et al. (2022)
ve sv¢ studii potvrzuji mozny alopolyploidni ptivod piedka z tribu Maleae (x=17), ktery vznikl
pravdépodobné hybridizaci mezi dvéma vzdalené piibuznymi liniemi podceledi

Amygdaloideae, ptedkem tribu Spiraeeae (x=9) a piedky cladu Sorbarieae (x=9)
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+ Exochordeae (x=8) + Kerriea (x=9). Po této hybridizaci doSlo k polyploidizaci
a aneuploidizaci v linii Maleae, coz vedlo k sou¢asnému ustaleni poctu chromozomi (Hodel et

al., 2022).

3.2 Polyploidizace v jinych skupindch ¢eledi Poaceae

Alopolyploidizace se stala zdsadni evolu¢ni silou nejen tribu Triticeae, ale objevila
se ve vetsSin€ skupin Celedi Poaceae. Zainym piikladem alopolyploidni speciace muze byt
Spartina anglica, ktera vznikla hybridizaci mezi S. alterniflora a S. maritima. Nasledny sterilni
hybrid Spartina x townsendii si proSel polyploidizacnimi udélostmi, diky ¢emuz mohla
vzniknout Spartina anglica. Muhammad, Ki (2021) ve své studii demostrovali,
ze po alopolyploidnim vzniku S. anglica muselo dojit k vyraznym a rychlym zménam v rDNA
lokusech. Tyto rychlé zmény znesnadiiuji uplné pochopeni fylogeneze S. anglica (Muhammad

& Ki, 2021).

Velice problematicky, s ohledem na fylogenezi, se miize zdat i velmi diverzifikovany
rod Poa, jelikoz zde rovnéz dochazi k rozsahlé hybridizaci spojené s polyploidizaci genomu
a vysledné linie jsou navic Casto apomiktické. Komplikovand evoluce se mimo jiné odrazi
i v pravdépodobné polyfyletickém charakteru rodu (Stebbins, 1956; . Gillespie et al. 2007;
Soreng et al., 2020).

Na zéaklad¢ studie Winterfeld et al. (2012) se ukazuje, Ze rod Avenula mize mit
taktéZ polyploidni plivod. V rodu Avenula se pravdépodobné vyskytuji jak autopolyploidie, tak
1 alopolyploidie. U vysoce polyploidnich druhti se oba typy polyploidni evoluce prolinaji a tim
se stavaji obtizné zataditelnymi do ptisluSnych kategorii polyploidni evoluce (Winterfeld et al.;

2012).

Polyploidizace je tedy vyznamny evolu¢ni proces, ktery formoval fadu skupin v ramci
Poaceae. Je vsak dulezité zdiraznit, ze velkou roli pii studiu dané skupiny hraje jeji
vyuzitelnost. Skupiny s né¢jakym ekonomickym vyznamem se Castéji stavaji pfedmétem studii
mnozstvi odbornikll, a proto se o jejich evoluci vi vice nez o evoluci ekonomicky méné
vyznamnych skupin. Je to 1 pochopitelné, protoze studie ekonomicky vyznamnych druhi
pfispivd k moznosti potencidlniho zlepSeni jejich vlastnosti a tim k vyS$im vynosim.
K celkovému pochopeni polyploidni evoluce tento zdmér spise nepfispiva, jelikoZ neni ziejmé,

jakym zpiisobem ovlivnila polyploidizace i dalsi skupiny.
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3.3 Problémova fylogeneze

V poslednich dekadéch se fylogenomika soustfedila na taxonomické koncepty zalozené
na monofyletickych cladech (Huson & Bryant, 2006), diky ¢emuz mohl vzniknout rozvétvujici
fylogeneticky strom, ktery mohl zahrnovat vSechny spole¢né ptredky (Huson & Bryant, 2006;
Cavalli-Sforza & Edwards, 1967). Hledani monofyla se stava vSak znacné¢ problematické
u hybridnich systému, jakymi jsou ptikladem praveé Triticeae. Jelikoz pfi hybridizaci
a polyploidizaci vznikaji druhové komplexy alopolyploidi s komplikovanou retikuldrni
historii, nelze tuto slozitou evolu¢ni historii snadno rekonstruovat klasickymi fylogenetickymi

stromy (Huson & Scornavacca, 2010).

Mezi nejc€astéji pouzivané markery k rekonstrukei retikulatni evoluce patii cpDNA, ITS
regiony ntDNA, avSak pii rekonstrukci fylogeneze Triticeae se pti pouziti téchto markeri
nevytvorily stromy s dobrou podporou (Bernhardt et al., 2016; Frederiksen& Seberg, 2008).
Vzniklé stromy Casto spiSe odrazeji historii podskupiny genti nez celou historii druhu (Smith et

al., 2019; Soltis et al. 2003).

Nesoulady mezi stromy mohou byt zptsobeny nékolika disledky (netplné tiidéni linii,
evoluéni konvergence; Comes & Abbott, 2001), ale v n€kterych piipadech tyto nesoulady
mohou zptsobovat tzv. ,.chloroplast capture, tedy introgrese chloroplastii z jednoho druhu
do druhého. Jaky vliv mohla mit tato vyména chloroplastti prostiednictvim introgrese na taxony
tribu Triticeae, stale podléha diskusi. Vyznam ,,chloroplast capture* v tribu Triticeae ukazuji
studie Bernhardt et al. (2017), kde zjistili pti rekonstrukci fylogeneze, Ze doslo k ddvné vymeéné
chloroplasti u Bromus/Psathyrostachys, Thinopyrum a Amblyopyrum. Dale ukazali,
ze by mohlo dochdazet k recentni vyméneé chloroplastli u druhii rodu Aegilops. Na zaklad¢ tohoto
odhaleni pfedpokladaji, ze k vyméné chloroplastii mezi riiznymi taxony skupiny p3enice'miize
dochazet pomérné Casto v diisledku netplné reprodukéni izolace mezi t€émito pomérné mladymi
taxony. Ve vétSin¢ piipadi se autofi shoduji, Ze odhaleni vymény chloroplastli by mohlo
pravdépodobné pfispét k vyfeSeni rozdili mezi fylogenezemi zaloZenymi na jadernych

a chloroplastovych datech (Bernhardt et al., 2017; Tsitrone et al., 2003; Chen et al., 2020).

! Skupina pSenice zahrnuje rody Triticum a Aegilops
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3.4 Vlastni zhodnoceni

Je tedy zfejmé a z této prace jasn¢ vyplyva, jak moc ovlivnila polyploidizace formovani
jednotlivych linii trav ztribu Triticeae. Evoluce tribu Triticeae je slozitd zejména diky
pii rekonstrukci fylogeneze. AvsSak pii vlastni reSerSi ¢lank zabyvajicich se pravé tribem
Triticeae spiSe pribylo vice rozporii mezi autory. Rozpory mezi autory panuji
uz na taxonomickém ¢leni jednotlivych rodl, napt. problematické cleni rodu Aegilops
a Triticum, kde dohromady a ani kazdy rod zvlast’ netvoii monofylum (Petersen et al., 2006).
Dale rozpory lze najit ve zvefejnénych fylogenetickych stromech. Autoifi pouzivaji Siroké
spektrum markert, ale Casto nemuseji sekvenovat dostate¢ny pocet genll k rekonstrukci

fylogeneze.

Sice je evoluce tribu Triticeae znacné slozita, ale jejimu pochopeni navic neptispiva
velké mnozstvi taxonomickych piistupti riznych autort. Bylo by vhodné najit néjakou
vSeobecnou shodu v urcité taxonomické koncepci. Retikulatni struktura nejspis ani nemuze byt
zcela pfirozen¢ klasifikovéana, a proto by mohl mezi autory zacit prevladat diiraz na pragmatické

a stabilni taxonomické pojeti.
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4 Zavér
Cilem této bakalaiské prace byla snaha ptinést a sumarizovat odpovédi, jakym zptisobem
ovliviiuje polyploidizace evoluci trav z tribu Triticeae. V textu prace lze opakované narazit
na problematickou rekonstrukci fylogeneze, kterda je pravdépodobné zplsobena
zejm. hybridizaci, resp. alopolyploidizaci, v ramci tribu. Dalsi ambici reSerSe bylo identifikovat
a utfidit informace o klasifikaci polyploidnich linii tribu Triticeae. V zavéru textu prace jsou
zminény mozné mechanismy vedouci k polyploidizaci genomu v ramci tribu Trificeae,

tj. autopolyploidizace a alopolyploidizace.
Hlavnim tkolem této prace bylo zodpovédét nasledujici otdzky:

1) Setkame se s podobnym zastoupenim diploidi a polyploidi u v§ech vyznamnych

cladd/rodu tribu Triticeae?

Polyploidni linie v tribus Triticeae vyznamné prevazuji. Nejcastéji se lze v jednotlivych
cladech tribu setkat s alopolyploidy. Alopolyploidni linie jsou casto velice komplikované
a bézn¢ sestavaji z tii 1 vice subgenomi. Za nejvice polyploidni druh se nejcastéji oznacuje
dodekaploidni Leymus angustus (2n = 12x =84). Autopolyploidi zde nemaji takové zastoupent,
vyskytuji se zejména v rodech Hordeum, Thinopyrum a Agropyron. Mezi rod obsahujici Cisté
diploidni cytotypy patii rod Psathyrostachys. S diploidy se lze dale setkat u rodt Aegilops,
Pseudoroegneria a Dasypyrum, Hordeum. Vyzkum tribu je natolik intenzivni, Ze se zde Casto
rozeznava i kategorie segmentalnich alopolyploida, se kterymi 1ze setkat napt. v rodu Hordeum

a Pseudoroegneria.
2) Jaké jsou mechanismy vzniku polyploidie v ramci tribu?

Polyploidie v tribu Triticeae nejCastéji vznika pomoci neredukovanych gamet.
Pii spojeni neredukované a redukované gamety diploidnich rodi¢t dochézi ke vzniku triploida.
V laboratornich podminkdch muize dochazet ke vzniku polyploidie i procesem somatické
polyploidizace, diky ¢emuZ vznikne chiméra, kterd obsahuje jak polyploidni, tak diploidni
pletiva, avSak tato cesta je byla prokdzana jen v kontrolovanych podminkéch Slechtitelskych

programu.
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