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ABSTRAKT

Proces genomové duplikace hraje nezastupitelnou vavoluci rostlin. Sotasné odhady

piedpokladaji, Zze té#h vSechny krytosemenné rostliny jsou davnymi poligylo

Teoretické analyzy v3ak shledaly uchycovani nowyolyploidnich linii v diploidnich populacich
velmi nepravépodobnym. Vlivem reprodukich interakci mezi cytotypy (tzv. ,nevyhoda malych
¢isel") a kompetice o sdilené zdroje by totiz paitér dol# mohlo dojit k vymizeni polyploida
z populace. Vfirock ovSem nize pisobeni obou procés kompenzovat celarada faktod
(nap. samosprasnost, nenahodné opyleni, prostorovarasepacytotyfl). Podminky uchyceni
polyploidni linie v sympatrii s diploidy by protoemusely byt tak vyrazn omezené. Nasledna
koexistence cytotylp miZze byt véase stabilnigi se miZe jednat pouze oipchodny stav vedouci
k vytlateni jedné chromozomové rasy. Meginito alternativami vSak byva zpravidla velmi ob#zn
rozlisit.

Expanze polyploida vede keé&seni aredlu jeho vyskytu, a byva spojena s koryueti
vylouc¢enim diploidi nebo s kolonizaci novych mist. Pokud se arealgiferi cytotyf dotykaji,
mohou vznikat kontaktni zény. Lze je rafitldle jejich paivodu na primarni a sekundarni. Primarni
kontaktni zény se tify pokud jedna chromozémova rasa da vzniknout drahposléze spolu
v sympatrii koexistuji. Jejich hlavnim specifikeengenetickd podobnost mezi cytotypy, diky niz ynic

Ize studovat procesy analogické ranym fazim uchgmbdpolyploid.

Primarni kontaktni zéna mezi diploidy a tetraploidyla nedavno odhalena v ramci druhového
komplexuKnautia arvensisagg. (Dipsacaceae). Tyto populaé¢isiasi do provizorniho taxoriinautia
arvensissubspserpentinicolaSmejkal ined., a osidluji reliktni stanowi$ta hadcovémetese nedaleko
Marianskych Lazni.

Kliéova slova: polyploidie, nevyhoda malycRisel, kompetice mezi cytotypy, Knautia arvensis,

serpentinit, primarni kontaktni zéna, koexistengetypa



ABSTRACT

Genome duplication events have played a crucia il plant evolution. According to recent

estimates, nearly all the angiosperms are anciyploids.

However, establishment of new polyploid lineagethimi diploid populations seemed to be very
unlikely, based on theoretical analyses. Reprodecinteractions between the cytotypes (so-called
~minority cytotype exclusion”) and resource competi might eventually lead to polyploid extinction.
On the other hand, the whole variety of factors @y pensate both processes under natural conditions
(e.g. autogamy, assorative mating, spatial separafi cytotypes). Polyploid establishment in symypat
with diploid progenitor might thus not be as reg&d, as previously thought. Subsequent cytotype
coexistence may represent a stable equilibriumjust a transition leading to extinction of one

chromosomal race. It is usually almost impossibldiscriminate between these alternatives.

Polyploid range expansions are usually accompamjedompetitive exclusion of diploid cytotype
or colonization of new areas and habitats. Whendytological races meet, zones of contact are often
formed. Contact zones could be divided into primamg secondary ones. Primary contact zones arise
as a consequence of new polyploid emergence withén progenitor’'s population. The genetic
similarity between the cytotypes makes the primaogtact zones suitable for studying the processes

analogous to early stages of polyploid establistimen

Primary contact zone between diploids and tetrdpldias recently been discoveredKinautia
arvensis agg. (Dipsacaceae) species complex. The poputatimiong to provisional taxa called
Knautia arvensissubsp.serpentinicolaSmejkal ined. and are confined to relict standsserpentine

outcrops near Marianské Laztown.

Key words: polyploidy, minority cytotype disadvantage, intgatype competition, Knautia arvensis,

serpentine, primary contact zone, cytotype coexcse



1. UvoDp

Polyploidie, vlastnictviif a vice kompletnich chromozémovych sad, hrajgegni Glohu v evoluci
rostlin (Levin 2002). Satasné karyologické analyzy nazng, Ze 70 % krytosemenych a 95 %
kapraf'orosti tvori polyploidi (Soltis a Soltis 1999). Podle molekulich dat vSak alespojednim
kolem genomové duplikace prosly v minulosti vSechmytosemenné, snad jen s jedinou vyjimkou,
kterou tvai Amborellg posledni Zijici zastupce skupiny sesterské vSetatrdm krytosemennym
rostlinam (Soltis et al. 2009).

Polyploidni speciace je zarav@ovazovana za ngjpnéjSi zpisob, jakym mohou u rostlin vznikat
nové druhy v sympatrii se svymi r@gdvskymi taxony. Genomova duplikace je totiéinpo spojena
s tvorbou postzygotickych reprodirk izolatnich mechaniziin (Flegr 2005). Podle odhadse zngna
ploidni drovré uplatiuje ve 2-4 % vSech speéidch udalosti u krytosemennych a v7 %
u kapraforosti (Otto a Whitton 2000). Polyploidizace vedla k deditké diverzifikacirady rostlinnych

¢eledi, ¥etné PoaceaeSolanaceag-abaceaen BrassicaceadSoltis et al. 2009).

Polyploidy Ize na zakladzpisobu jejich vzniku roz#it do tii skupin (Ramsey a Schemske 1998).
Pokud dochazi ke genomové duplikaci vramci jednalrahu, jedna se o autopolyploida.
Autopolyploidie je zaloZzena na velkéimipodobnosti mezi jednotlivymi chromozémovymi saigei
zpravidla vede v gibéhu meiotického &eni k tvorl® multivalenti. Polyploidiz&ni udalosti spojené
s hybridizaci mezi odliSnymi druhy vedou naopakdpalyploidii. Alopolyploidi proto kombinuji dva
a vice odliSnych genaim pricemZz kvyngné Useki genetické informace dochazi jen mezi
homologickymi chromozémovymi sadami. Multivalentg sak obvykle netvd. Zajimavou, avSak
piedevSim cytogeneticky vymezenoudeghodnou skupinu mezi autopolyploidy a alopolypfoid
piedstavuji segmendlni polyploidi, u kterych jsou arag pouze ¢asténé diferencovany a tak
se multivalenty mohou t¥it pouze mezi &kterymi chromozomy (Levin 2002). Vzhledem
k markantnim odliSnostem mezi autopolyploidii apalgploidii se budu v celém textu jedn&tn

vénovat fedevsim autopolyploidn.

Ke vzniku autopolyploil dochazi temi odliSnymi zfisoby (Ramsey a Schemske 1998). Vlivem
poruch v mitotickém &leni mohou polyploidi vznikat Zlnich burék prostednictvim tzv. somatického
zdvojeni chromozo6in (Briggs a Walters 2001), jeZz se vSak zda bytm@i@zacnym jevem. Zbylé dv
cesty v sob inkorporuji potebu gamet s dvojnasobnym ¢pem chromozdémovych sad vzniklych
poruchami v pibéhu meibdzy (dale ,neredukovanych gamet®). K jejichorbé ovSem dochazi
v populacich s velmi nizkou prasgbdobnosti (Ramsey a Schemske 1998), proto neil patyploida
piimym splynutim dvou neredukovanych gaméili® béznym. Pravdpodobrjsi je vSak scérfa
zahrnuijici jako pdebny mezilanek triploida. Splynutim neredukované a redukévgamety vzniknou
v diploidni matéské populaci triploidni jedinci, jez &gmym kiZzenim s rodii ¢i prenosem pylu mezi

dalSimi triploidy mohou vést k formaci tetrapldidProstednictvim tohoto tzv. ,triploidniho mostu*
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(eng. triploid bridge) lze Sanci vzniku polypléidzvySit, avS8ak nezbytnou podminkou je
Zivotaschopnost a plodnost triploidnich jedi{élusband 2004). Dale se budu v teoretickych Uvahac
zminovat gedevSim o situaci, kdy v diploidni populaci vznik&jiploidi a tetraploidi, avSak tyto

poznatky Ize zpravidla aproximovat i na Urdwe3Sich polyploid (nag. 4%, 5x a &).

Genomovou duplikaci v mnohatipadech doprovazeji zmy na Urovni biochemickych syntéz,
ve fyziologii rostlinéi jejich morfologii a rovéZ v ontogenetickych procesech (Levin 1983, Ramsey a
Schemske 2002). Ty mohou podstadwlivnit aspéch polyploidi na stanovistich, stejrtak jako jejich

koexistenci s jedinci diploidniho méského taxonu (Levin 2002).

Predmétem pedkladané literarni reSerSe je poskytnout zaklgdeiiled o procesech, jez mohou
ovliviiovat ¢i piimo zprostedkovavat koexistenci cytotygiz od ranych fazi uchycovani polypldid
Nasledr chci poukazat, Ze toto souZziti nemusi byt v de&sovém naitku stabilni, nybrz rize vést
k vymieni polyploidni rasy¢i naopak k jeji expanzi. Z&wem bych radd upozornil na primérni kontaktni

zony cytotyi, jeZz umo#uji studium vSechéthto aspekt polyploidni speciace.

2. UCHYCOVANI POLYPLOID U

2.1 NEVYHODA MALYCH GiSEL

V Gvodu zmirna vSudypitomnost polyploid je porékud v rozporu s iedpokladanou obtiznosti,
s jakou dochazi k uchyceni nové polyploidni linisyympatrii se svymi diploidnimiipdky. Ri¢inou je
frekvertné zavisla selekce i¢i vzacrgjSimu cytotypu ve smisSenych populacich, jez postumde
kK vymizeni mén cetné rasy. Levin (1975) popsal tento fenomén ,nedgh malych cisel”
(eng. minority cytotype exclusion). V textu uzivgeho cesky ekvivalent podle Briggs a Walters

(2001).

Zmingny princip vyplyvé z pedpokladu, Ze koexistence dvou cytdtyppopulaci po vice generaci
bude umoZzZ&na pouze progtdnictvim KiZzeni mezi rostlinami stejnych ploidnich Urovni.ly&ani
gamet liSicich se gtem chromozémovych sad bude totiz neefektivni. Beveapiklad ke vzniku
nevyvinutych semen, semen neschopnych ki sterilnich jedind (Ramsey a Schemske 1998).
Bezprostednim disledkem &chto neefektivnich #Zeni tak bude sniZeni reproduak GsgSnosti rostlin
(poXtu  Zivotaschopnych fertilnich potorink odpovidajiciho cytotypu). Pokud nebude pomé
zastoupeni cytotyip v populaci stejné (tj. 1 : 1), mé&rtasty z nich bude mit k dispozici m&n
kompatibilnich partnéra na meziploidni#zeni bude vice doplacet. Vijehu rekolika nasledujicich

generaci proto bude jeho p&mé zastoupeni v populaci klesat, dokud nedojddk jipIné eliminaci.

Vznik polyploidnich rostlin byva podmén ztidka probihajicimi procesy (Ramsey a Schemske
1998), Ize tedy &ekavat, Ze se novi polyploidi objevi v miateé populaci ve velmi nizkych gech.
Zachovani no¥ vzniklého polyploida v diploidni populaci svéhdedka po vice generaci tak bude

.nevyhodou malycheisel” zn&né ohroZzeno. ,Nevyhoda malyctisel“ se vSak rize analogickym



zpasobem projevovat i v matké diploidni populaci, ve které doslo kiptni grevaze expandujiciho

polyploida (kap. 4.1). Kéova je totiz relativnéetnost rostlin.

Princip ,nevyhody malych¢isel* byl empiricky o¢ien v rekolika studiich. Husband (2000)
na experimentalnich smiSenych populacich vrbokkylobium angustifoliumzaznamenal snizovani
poctu semen diploi@l s rostouci frekvenci tetraplaidU pryskyniku Ranunculus adoneysrojevily
rostliny transplantované do @etrg mnohonasobh bohatSich populaci druhého cytotypu vyrazny
pokles v tvork semen oproti rowt presazenym kontrolam (Baack 2005b). Vysazené smiSené
populace srhyiznaiky (Dacylis glomerata rovréz vykazovaly sniZzeni @tu Zivotaschopnych semen
obou cytotyi na polovinu v porovnani s populacemi itmoymi jednim cytotypem (Maceira et
al. 1993). Zajimavé je, Ze tento proces nemusiilpm&it oba cytotypy stejnou &rou. Nagiklad
u zmirené vrbovky je reproduini UsgsSnost diploid pfimo Ungrna proporci kterou tid ve smisSené
populaci, zatimco reproduki Usgch tetraploid na jejich frekvenci v populaci nezavisi (Husband
2000). U Ranunculus adoneuse naproti tomu ,nevyhoda malyctisel* projevuje vyrazéi
u tetraploid (Baack 2005b).

Levin (1975) vytvail model koexistence dvou cytotypve kterém kvantifikoval &inek ,,nevyhody
malychg¢isel* na pordrné zastoupeni chromozémovych ras ve smiSenycHamph. Vysledkem bylo,
Ze cytotyp s p&ateini paietni gevahou nakonec vzdy \dgnil cytotyp v menSi& Pokud byly oba
cytotypy zastoupeny stgjndosahly nestabilni rovnovahy. Sebemensi vychyzegto rovnovahy pak
neodvratg vedlo k vylokeni jednoho z nich. S pate:nimi frekvencemi cytotyip v populaci 60 % a

40 % k tomuto vylogeni doslo jiz v pkbéhu 4 generaci!

2.2 PREKONANI ,, NEVYHODY MALYCH CiSEL"

Zawry modelu, ktery publikoval Levin (1975), vSak neegaji iliS realisticky. Uchyceni
polyploida v matéskych populacich, stejntak jako dlouhodoba koexistence rostlin rozdilnych
ploidnich Grovni v ramci jedné smiSené populace,tdiiz byly prakticky nemozné. Vifsodnich
podminkéach vSak cytotyp®vsmiSené populace riédka pozorujeme (McArthur a Sanderson 1999,
Kao 2008), takZe negativni vliv ,nevyhody malyeisel“ musi byt kompenzovangjakymi faktory.
Sam autor si toho bylédom a vysledky modelu upravil s ohledem na sam@&spst rostlin a moznost
transferu pyluci semen minoritniho cytotypu z okolnich populacéyln 1975). Zmigné parametry
prodlouzily dobu pdtbnou k vylodeni cytotypu, neboipdostaténé intenzi¢ svého fisobeni vedly
k formovani rovnovazného stavu. Hlavnim cilem téapitoly bude pra¥ priblizit faktory omezujici

vliv ,nevyhody malych¢isel.

2.2.1 Autogamie

Autogamie (samospraseni) je reprothikn systémem sgivajicim ve splyvani gametipodem

ze stejného jedince. Pohlavninty mohou pochazet z jednohodr, nebo dojde kignosu pylu mezi



dvéma kwty na jedné rostlitn Samospraseni se zda byt na prvni pohled optimaie$senim, nehbd

garantuje oplozeni kompatibilni (vlastni) gametou.

Autogamii vSak mze ufady rostlinnych druln G¢inné branit Fitomnost autosterility (eng. self-
incompatibility). Ta se jiz tradné déli na heteromorfni (napdvoudomost, heterostylie), sporofytickou
(SSI) a gametofytickou (GSI), v zavislosti na katkich mechanizmech svéhéspbeni (Briggs a
Walters 2001). restoZe za @itych podminek mize byt déasny navrat k samospraseni velmi vyhodny
(nap. pii uchycovani polyploi), autosterilita brani spontdnni obgowamospraseni. Ztrata
autosterility by tak mohla vyraZnzvySit Sance neopolyplaidna geziti. Existence polyploidnich
taxoni schopnych samospraSeni v ramci skupiniemgch fylogeneticky ibuznymi autosterilnimi
diploidy, vedla k obecnému@swdéeni, Ze schopnostigkonat autosterilitu by mohla byt dokonce
piimym disledkem polyploidizace (Levin 2002). Miller a Vetal2000) zmiuji, Ze 70 % vybranych
taxoni obsahovalo samospraSeni schopné polyploidy v jimatosterilnich diploidnich skupinach.
Mable (2004) zkompilovala datab&zi dostupnych imfaci z literatury, avSak analyza dat neprokézala
zavislost mezi ploidni Urovni a ztratou autostsrilPrestoZze nizké py zahrnutych druln, pochyby
o prevzatych Udajiclti nizk& taxonomickd reprezentativnost by mohly ewéit vyznam uvedenych
odhadl, presrgjSi stanoveni nejsou v stasné dob k dispozici.

DalSi komplikaci pedstavuje sniZzovani vitality a fertility potomstvaniklého i nékolikanasobném
samoopyleni (Vange 2002). Jedna se o tzv. inbreldpresi, kterd iiZe byt geneticky zaloZzena
riznymi zpisoby. Nejzna§Sim je segregace letalnich a subletalnich aleVewi zvySovani
homozygotnosti v lokusech (Briggs a Walters 2001jomto gipac by autopolyploidi, vlastniciita
vice kompletnich chromozémovych sad, mohli negativicinkaim odolavat Iépe nez diploidi. Pokud
je v8ak intenzita fsobeni inbredni depreséimpo Umérna p@&tu zastoupenych alel, budou polyploidi

doplacet na opakované samospraseni vice (Husbahd2€08).

Podle empirickych doklad trpi u vrbovky Epilobium angustifoliumdiploidi inbredni depresi
opravdu prokazatetn vice nez tetraploidi (Husband a Schemske 1997)teMatické modely
uchycovani polyploid, které publikovali Levin (1975) a Rodriguez (1996pvazuji autogamii
za efektivni zppsob dosaZeni koexistence cytatymvSak nezohladiji vliv inbredni deprese.iffom
pra® na ni @&innost samospraseni bezpresdire zavisi. Rausch a Morgan (2005) tentedpoklad
do svého modelu Zkenili a podminky pekonani ,nevyhody malyctisel* se razem z#mily. Ackoliv
se tetraploidi fi tvorbé semen spoléhalifpvazre na samospraseni, pokud jej doprovazela vysoka mira

inbredni deprese, byli z populace i tak vyieni.

Mnohdy byva uvéého, Ze polyploidi podléhaji autogaminstji nez jejich diploidni pibuzni
(Levin 2002). Barringer (2007) na zéktaditerarnich Gdaj o mie samospraSeni ¥ippdnich
populacich prokazal, Ze u krytosemennych rostlinji npalyploidi ¢asgji tendenci k autogamii.
K obdobnym zasram doSel i Husband et al. (2008). Mable (2004) vgihirené studii naopak

nazndila, Zze by tomu tak nemuselo byt. Nicnééintyto analyzy jsou omezeny na&kolik druhi a
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pracuji s pevzatymi Udaji nezndmé&rohodnosti. Novy pohled na problematiku umoZnilpesmenty

s kolchicinem indukovanymi polyploidy. Na rozdil atiploidia a girodnich tetraploid se totiz

u syntetickych neotetraplaidv prvnich generacich t&inneprojevovala inbredni deprese, aviak tento
stav byl jen ddasny (Husband et al. 2008). Pokud se tedy sil&drirdeprese #iZe v pibéhu vyvoje
polyploidni linie nEnit (nag¥. v souvislosti s pozvolnym sniZzovanim miry hetggm#nosti polyploida),
vyznam autogamie v inicialnich fazich formace ptignich komplex miZze byt mnohem vySsi,
nez vyplyva ze srovnani reproduiich systém jiz stabilizovanych polyploidnich liniich pouzityc

v predchozich analyzach.

2.2.2 Apomixie s. I.

Pri apomixii se rostlina rozmnoZuje, aniz by doSloggdynuti gamet, takZze pohlavni proces zcela
¢ido zn&né miry vymizel. V SirSim pojeti iieme rozliSit vegetativni apomixii (naprozristani
oddenky, tvorba pacibulek) a agamospermii (vznigph@zenych semen). Apomixig¢gastavuje co do
moznych mechanizéinpisobeni komplikovany reprodaki systém (Briggs a Walters 2001). Protoze
neni spojena s pohlavni rekombinaci, nehrozi u nhiredni deprese. Kazdy klon apomiktnich
polyploidi je navic odliSnou entitou, jez seibe liSit svou ekologickou toleranci od ostatnicbnl
(Levin 2002). Polyploid se tak ime &inngji adaptovat na okolni pragdi, neZ pohlavhse mnoZzici
matesky diploid. Potencialni riziko vSakigdstavuje moznostighi rostlinnych patogénz generace
na generaci (Briggs a Walters 2001).

U rostlin viastnicich lichy pget chromozémovych sad Izéeglpokladat nerovnogmé rozélovani
chromozéni do gamet a nasledintak jejich omezenou fertilitu. Agamospermie vSakodiuje
nasazeni semen i ¥chto gipadechCasto se proto vyskytuje u tripldidjako napiklad u pampelisek
Taraxacumspp. (de Kovel a de Jong 2000). Agamospermie ugalk jen vysadou skupin se sniZzenou
fertilitou, nalézame ji i u polyploiil schopnych pohlavniho rozmnozZovani. V takovéiipgit na ni
taxon nemusi byt odkazan obligtnale miZze ji kombinovat s alogamii v podébfakultativni
agamospermie. Situaci nadale komplikuji rozdilnédfepozice k agamospermii mezi taxonomickymi

skupinami. Tér& vSechny agamospermni taxony jsou vSak polypl&iknell a Koltunow 2004).

Prha Arnica cordifolia tvoii hojné smiSené populace tripldids tetraploidy. Reprodikim
interakcim mezi cytotypy vSak (Sp¥ brani jejich pevladajici vegetativni rozmnozovani
a agamospermie (Kao 2007). Zdé& se, #xipod z pohlavniho rozmnoZovani ¢&ste&nou ¢i tplnou
agamospermii ize byt jednim zdkledki genomové duplikace. N&glad uTownsendia hooketotiz
fylogenetické analyzy prokazaly miniméldtyinasobny nezéavisly vznik agamospermnich polygloid

z alogamnich diploidnichfpdki (Thompson a Whitton 2006).

2.2.3 Nenahodné opyleni

Naprosta ¥tSina nasich fedstav o zrnach frekvenci polyploid v pribéhu jejich uchycovani je

zaloZena na publikovanych modelech (Levin 1975, |Epw Levin 1984), kterérpdpokladaji stejnou
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pravéEpodobnost fenosu pylu mezi dima libovolnymi ¢leny populace. Takové podminky vsak
v prirodeé nepanuji. Vlivem prostorové strukturalizace popalabiologickych vlastnosti rostlin i jejich

opylovatt dochézi k nenahodnému opyleni, jeZ nasiedmi vliv ,nevyhody malycltisel”.

K minimalizaci KiZeni mezi diploidy a polyploidy #iZe dochazet pragtdnictvim fenologického
posunu, pokud se cytotypy mezi sebou liSi obdob&stupu kvetenigi délkou jeho trvani. Jeho
Gcinnost zavisi pedevSim na mé pekryvu v obdobi kveteni mezi nimi. Nulovyigkryv by
zprostedkoval aplnou reproduki izolaci. Ve smiSenych populacich vSak byva Zzpltavbszngjsi

posuncaste&ny, jako je tomu ve vSech niZze uvedenyéiklpdech.

Posun ve fenologii polyploid oproti jejich diploidnim pedikiim by mohl byt zpsoben vlastni
genomovou duplikaci. V literate se Bzné setkame sigdpokladem, Zze vzhledem k pomalejsi rychlosti
rastu z&inaji kvest polyploidi pozgi (Levin 1983). OvSem pravopané iklady jsou aZz pekvapiw
cetné. V z6W parapatrického vyskytu cytotypovsiku Arrhenatherum elatiusiochazi u tetraploid
k casrgjSimu néstupu kveteni, jez kiinzpravidla dive neZ z&nou kveést prvni diploidi (Petit et al.
1997). Obdoba# tetraploidni rostliny ze Spaiskych populaci srhyDactylis glomeratakvetou jiz
najae, zatimco diploidi az v pbéhu léta (Maceira et al. 1993). Situace vSakizen byt
komplikovargjSi. V piirozenych smiSenych populacich dluZichheuchera grossulariifoliakvetou
tetraploidni jedinci tive neZ diploidni. Fenologicky posun byl patrny a rostlinach vysazenych
nasled® na univerzitni zahrag avSakéasreji zde z&inali kvést diploidi (Segraves a Thompson 1999).
U ovsiku se naopak obdobi kveteni rostlinfizqunich populaci poipsazeni do zahrady vyrazn
neznenilo (Petit et al. 1997). Rozdily v nastupu kvetantlélce jeho trvani Ize ro¥h nalézt mezi
populacemi ziznych (a to i nefilis vzdalenych) lokalit, jako je tomu néklad u tetraploid petiprstky
Gymnadenia conopseg@lersakova et al. 2010). Na optimalnintamovani kveteni se tak ale#ipo

v nékterych gipadech mohou podilet i podminky ptesti.

Pro krytosemenné rostlinyapodnim a zaroue i prevladajicim typem opyleni je entomogamie,
zaloZena na mutualistickém vztahu mezi rostlinbungzimi opylovai (Begon et al. 2006). Nendhodné
opyleni by mohlo byt zprostdkovano, pokud by se opylujici hmy#egdnosti vénoval jednomu
Z cytotypn a nav&voval jeho kéty casgji. OvSsem takova aktivni preference by byla podmin
rozriznénim cytotym (predevSim v kétnich strukturdch) a schopnosti opyléeatyto rozdily

detekovat.

OdliSnosti mezi cytotypy byly zaznamenany u vrbopilobium angustifoliumkde tetraploidi
disponuji prokazatetndelSimi a SirSimi korunnimi listky, delSignélkami a WtSim p@&tem otewenych
kvéta v kvétenstvi (Kennedy et al. 2006). U dluzicHguchera grossulariifolige diferenciace cytotyip
dokonce mnohem vyraZ§i, a rkdy i vyuzivand gimo k jejich rozliSeni v terénu. Kty tetraploidi
jsou &tSi, napadé swtleji zbarvené a maji delSi korunni listky. Diplioidaji naproti tomu $tSi patet
kvéta v kvétenstvich (Segraves a Thompson 199%tipPstka Gymnadenia conopsej@ opylovana

motyli aktivujicimi za soumraku, kitezpravidla vyuZivaji k identifikaci ktt vini. Spektrometricka
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analyza vzori kvétni viiné vedla k zjis&ni, Ze se jednotlivé cytotypy mezi sebou liSi jefhemickym
slozenim (Jersakova et al. 2010). Polyploitidaudalost mze v rekterych gipadech ovlivnit rychlost
rastu, tvarci velikost orgaf, jakoz i syntézu sekundarnich metatio{itagg. barvené pigmenty, nektar,
viné) a mohla by tak bytiftinou pozorovanych odliSnosti, jak shrnul Levin (2RONekteré vyzkumy
v8ak naznéuji, Ze za vznik rozdil mezi cytotypy by mohl byt zodpeéginy i girozeny vykér, jak tomu
patrre bude v pipac dluzichy (Nuismer a Cunningham 2005).

Druhou podminkou je vlastni chovani opyldea Jen na ém totiz zalezi, zda-li se ,rozhodne”
konkrétni typ upednostiovat. Prokazatelné rozdily v preferencich opy&dvhyly zjiStny u dluzichy.
Prestoze zadny ze studovanych drutimyzu nebyl vyliné vazan na konkrétni cytotypfiplizné
tietina ze vSech spaleych opylovad navSévovala rostliny jedné ploidni Gro¥rtasgji (Segraves a
Thompson 1999). Obdobna situace byla pozorovanadpulacich vrbovky. V druhovych spektrech
opylovai nebyl mezi cytotypy rozdil, avSak &y tetraploidnich rostlin byly preferovany (Kenneely
al. 2006). U ptiprstky vSak motyli nenahodné opyleni nezpredkovavaji, a to i i@sto, Ze jejich
tykadla jsou schopna rozpoznat hlavni komponenigé vzodpo¥dné za rozdily mezi cytotypy
(Jersdkova et al. 2010).

Odlisnosti v struktte kwta mezi diploidy a polyploidy nemusi jen umim¥at rozliSeni cytotyp
hmyzem, nybrz s jejich pomoci mohou rostlifynpo selektovat své opylove. V tomto ohledu se zda
byt dilezitd délka ostruhy, jez slouzi jako filtfidici opylov&e s dostataé dlouhym sosakem.
U petiprstky se cytotypy prokazateiny délce ostruhy [iSi, avSak rozdil nebykepné dostatény, aby
vedl k odlisnym spekiim opylova&na (Jersdkova et al. 2010). K @&§pému nendhodnému opyleni
rovnéZz postéuje, kdyZ ma opylova tendence navdiovat kEhem svych let vzdy rekolik kvéta
stejného cytotypu po seébPotencidlni ficinou je napiklad prostorova segregace rostlin odliSnych
ploidnich trovni (podoldji v kap. 3.1). Givodem mohou byt i pietna ketenstvi vedouci k ndw&tam
vice kwta na jedinci stejnym opylo¥am. V takovém fipact se vSak oft jedna o autogamii a vyhody
nenadhodného opyleni the nasled& sniZzovat inbredni deprese. Vyplatit se vSakZzey pokud je
zdatnost samospraSeného potomstva atesporgkterych Fipadech vyssi neZz zdatnost

mezicytotypovych hybridl, jak to u vrbovky popisuji Kennedy et al. (2006).

2.2.4 Kompetini schopnosti

Fowler a Levin (1984) posuzovali na svém modelw Wompetice na uchycovani polypléid
Ve vysledku byli no¥ vznikli polyploidi z populace diploid vZzdy vytlateni, a to i za fedpokladu
velké kompetini vyhody. K obdobnym zd&wim doSel jiz Levin (1975), ktery vSak podotkl, Zekpd
by byli polyploidi kompetin¢ zdatrgjSi, rovhovazna frekvence cytotypy populaci by se posunula
v jejich prosgch. Pro ilustraci u vrbovkypilobium angustifoliumbyla vzhledem k vySSi zdatnosti
rodicovského diploidniho cytotypu rovnovazna frekveneteaploidi ku diploidim odhadnuta na 3 : 2
(Husband 2000).
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Jak naznéuji modely, vySSi konkurenceschopnost sama o¢ smiwzna nebude k uchyceni
polyploidi post&ujici. OvSem pesto niize k gekonani ,nevyhody malycbisel* podstats prispivat.
Vylouceni polyploidi z diploidni populace pragdnictvim ,nevyhody malyclktisel* je zalozeno
na postupném snizovani podilu Zivotaschopnych pailypich semen. Retnost polyploida se proto
shizi vzdy jen i obnow populace ze semen, zatimco vul@hu nasledné ontogeneze rig mevyhoda
malych ¢isel” jiz nijak nefisobi. Pokud tedy vlivem svych komgetich schopnosti polyploid zvysi
svou frekvenci v populaci na hodnotu vyssi, nebjakel mezi klicicimi semeny, bude negativni vliv

.nevyhody malychtisel* usgsrg kompenzovat.

Problematika odliSnosti v komp&tich schopnostech mezi cytotypy je podmbbrozvedena
v kapitole¢. 4.1.1. Zminim proto jen jeden specifickiiklad. Ve smiSenych populacich pryskiku
Ranunculus adoneuse ,nevyhoda malycRisel“ projevuje vyraznym sniZzenim ¢ia nasazenych
semen. Rostliny vS8ak mohou investovat do vyvojedkad semene relativrvétSi mnozstvi energie
(princip ,trade-off*). Vznikaji tak prokazatetnrozmerngjSi semena, s jejiz pomoci rostliggste&ns

kompenzuji suj snizeny reproduini Usgch (Baack 2005b).

Rostliny jsou charakteristické svou metagenezi,toproemusi byt kompetice véazana jen
na sporofytickou fazi jejich zivotniho cyklu. Opyia, ktery fristane na k#tu, nenese zpravidla pouze
pyl z kwtu predchoziho, ale spiSe 8spylovych zrn z &olika jiZz navstivenych kiti. Kvéty mohou
byt rovréZz opyleny vice nez jednim opylasem. Tudiz i pi vysoké mfe nendhodného opyleni se
na bliznach mze vyskytnout satasré pyl obou cytotyg. A praw mezi opylenim a oplozenim rostliny

muze dochazet ke kompetici saith gametofyii mezi seboui s pletivy samiich pohlavich organ

Husband et al. (2002) se pokusili na experimentpbpulaci vrbovkyEpilobium angustifolium
prokdzat vliv prav téchto skrytych reproduich bariér mezi cytotypy. Rozdilnou @Spost
haploidniho a diploidniho pylu posuzovali podleigio arovre embryi vzniklych semen atimého
pozorovani obarvenych pylovychik pod fluorescamim mikroskopem. Dle vysledkmeél diploidni
pyl zna&nou grevahu na bliznach rostlin obou ploidnich Grovngpdodnil tak \&tSi proporci vajtek.
RovreZz diploidni pylové léky byly vénélce cetrgjSi a jejich pdetni gevaha dokonce sfrem
k semeniku podstatn/zristala. Pevaha diploidniho pylu v gametofytické kompeticivjastnost, ktera
by vyrazié zvysila Sanci tetraploid na UspsSné uchyceni v populaci. Ztvey Uspch diploidnich
pylovych |&ek Ize vys¥tlit vySSi schopnosti diploidniho pylu tlumit neyafi vlivy recesivnich alel a
vétSimi rozngry pylovych zrn, kterd pravgodobré obsahuji i vice dostupnych Zivin prast pylové
lacky (Husband et al. 2002). V obouipadech je prawgpodobné, Ze se jedna dimpé disledky
genomové duplikace. Tato vlastnost se vSak gvmohla vyvinout i vlivem firozeného vybru.
Selekce mohla zvyhadvat rychlejSi @st diploidnich pylovych I&ek, protoZze jejich tetraploidni

mateéskeé rostliny maji v porovnani s diploidy prokazatadelSicnélky (Kennedy et al. 2006).
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Obdobny pokus provedeny na pryskiku Ranunculus adoneuswdcil naopak spiSe oipvaze
haploidniho pylu nad diploidnim (Baack 2005b). My3®mpeténi zdatnost haploidniho pylu

v porovnani s diploidnim zrilje i Levin (2002). Nejedna se tak pa&tmobecnou vysadu polyplaid

2.2.5 DalSi mozné faktory

Na smiSenou populaci nesmime nahliZet jako navaokp systém. Interakce s okolim, a tegevsim

s pilehlymi populacemi stejného druhu, jsou totiz viethilezité. Distribuce druhu fize mit charakter
vétSiho pd@tu subpopulaci propojenych migranty. Jednalo bypake o metapopulaci, kter4 by mohla
trvale geZivat diky rovnovaze mezi ndhodnym vymiranim almkizaci, a to i festo, ze by jeji
lokélni populace nebyly stabilni (Jarosik 2005).t&pepul&ni struktura by mohla uchyceni nové
polyploidni linie usnadnit. Jiz Levin (1975) upomirna vyznam fisunu semen a pylovych zrn
minoritniho cytotypu z okoli jako naubkZity faktor snizujici vliv ,nevyhody malyckisel“. K jeho
kompenzaci jsou vhodjsi semena, jeZ nejsou pelbna v tak velkych mnozstvich jako pyl. Na druhou

Vi s

stranu, tento transfer e vyhoducetrgjSiho cytotypu je$t umocnit, pokud by semena i pyl fibt
zastoupeni cytotypu v populaci. Sance polyploidapiegZiti proto bude vy33i, pokud k jeho vzniku
dojde v malo p&etné populaci diploidai pokud populace jehorpedka péetrg fluktuuje vease.

K GspsSnému uchyceni polyploidni linie tbe gispét, pokud diploidi produkuji neredukované
gamety. Jednak zvySuji praygbdobnost, s jakou bude diploidni &p oplozeno kompatibilni
gametou, zarovevsak vedou k opakovanému nezavislému vzniku polglpich linii (Soltis a Soltis
1999). Felber (1991) zahrnul produkci neredukovangamet jako progmnou do svého modelu.
Pri dostaténé mfe vedla k uchyceni tetrapldida @i dalSim zvySeni dokonce k vytleni diploidnich
piedki. Obdobné vysledky poskytl téZ model, ktery zpratoHusband (2004). Frekvence
neredukovanych gamet se u krytosemennych odhadufs% vytveenych vajétek a pylovych zrn
(Ramsey a Schemske 1998). OvSem podstatné rozdilieviejich tvorby nachazime jak megiznymi
druhy, tak i u jeding v ramci jedné populace (Levin 2002). ZvySena pkoduneredukovanych gamet
je navic charakteristicka pro rostliny trpici s&es v podoB teplotnich zmén, nedostatku Zivin

¢i napadeni patogenem (Levin 2002).

Doposud jsem do svych Gvah o uchycovani tetraploidliploidnich populacich nezahrnoval
triploidni rostliny, coz je v souladu s ranymi peati zabyvajicimi se tématem (ffapevin 1975,
Fowler a Levin 1984). Triploidi jsou vSak v diploith populacicltasto pozorovani, nebspontani
vznikaji splyvanim neredukovanych gamet s redukgran(Burton a Husband 1999, Bretagnolle
2001). RestoZe vlivem poruch meidzy ttioprevazré aneuploidni gamety, mohou v menSiteni
produkovat i rovhocenné gamety euploidni a geabtictvim ,triploidniho mostu” davat nasledn
vzniknout novym tetraploitin (Ramsey a Schemske 1998). Problém v¥akigtavujetasto omezena
vitalita a fertilita triploidi (Baack 2005b, Nuismer a Cunningham 2005). U vriggséu triploidi velmi
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casti a byli detekovani v 40 % populaci obsahujiciatostaténém mnozstvi rostliny diploidniho a
tetraploidniho cytotypu. il@sto je jejich zdatnost v porovnani s diploidy dese nizSi a produkuji
o¢tyfi pétiny mére Zivotaschopného pylu (Husband 2004). Triploidi kvS8aohou zvysit
pravdpodobnost koexistence cytotyprestoze je jejich zdatnost nizka (Husband 2004 )si&enych
populacich #kterych rostlin se v3ak triploidi nemusi fitoténetr vibec. U semen totiz @ite dojit
ke kolapsu endospermu vlivem tzv. ,triploidniho 6 (eng. triploid block), v jehoZigsledku abortuji

¢i ztraci kigivost (Levin 2002).

2.3 ZHODNOCENI VLIVU ,, NEVYHODY MALYCH CiSEL"

Faktof, které ¢asté&né ¢i Uplné kompenzuji negativniisledky KiZzeni cytotyi mezi sebou, je
mnoho a zpravidla se jednd o procesyzrb v prirodnich populacich probihajici. Neni proto
piekvapivé, ze cely koncept ,nevyhody malydkel”, tak jak jej navrhl Levin (1975), se vipzenych
populacich uplaiuje s mnohem nizsicinnosti, nez jaka mu byla zp@tku gredpo¥zena. S postupem
¢asu kazdy nasledrpublikovany model uchycovani polyploidnich linhledal podminky pro feziti
polyploida més omezené nez modeliquichazejici. Vlasthlze spekulovat, zda-li se v kame&m
dasledku ,nevyhoda malychiisel“ na gipadné extinkci polyploidatbec podili. Husband a Sabara
(2003) se pokusili shrnoutekolikaleté studium reproduki biologie smiSenych populaci vrbovky
Epilobium angustifoliuma kvantifikovat miru genového toku mezi diploidytetraploidy. V rdmci
smiSenych populaci adtaidavaji, Ze fiblizné v 87 % gipadi je vajicko rostliny oplozeno gametou
odpovidajici ploidni arowh Po zapéteni miry geografické izolovanosti mezi cytotypytznych
populaci odhadli tuto hodnotu dokonce na 98 %h.tdkové mie kompatibilnich oplozeni by se vliv

-nevyhody malychtisel“ pravé&podobr ani neprojevil.

Nekteré z vySe zmimych faktofi mohly vzniknout jako fimy disledek genomové duplikace.
Polyploid by je tak rdl k dispozici jiz v nejragjSich fazich své existence, coZ by bylo pkeiy
uspmsSného uchyceni polyploidni linie vskutku velmiinppsné. Starsi literatura je bohatd na prace
popisujici odliSnosti mezi polyploidy a jejich djpdnimi predky, jak shrnul Levin (1983, 2002). Ji#i p
zbéZzném pohledu je vSak patrné, Ze byva v mnotipagech obtiZzné dinit jakakoliv zobecani
o smEru pasobeni &chto rozditi. Fritom pokud se jedn& n#iglad o vySSi kompethi zdatnost nebo
asymetrii v nendhodném opyleni, uchyceni polygiaidvisi pra¥ na tom, ktery cytotyp budou tyto
vlastnosti zvyhotlovat. Hlavni nevyhodouéthto studii je zpravidla nezndmé genetické pozadi a
evolwni historie zkoumanych drih NeodliSuji tak zrmény v biologickych vlastnostech cytotyp
vzniklé duplikaci genomu odch, jez ma na $domi az naslednpisobici selekce nebo driftfidm
odlisnosti, které vznikly az druhatnv doké koexistence obou cytotyp nemohly k pekonani

frekvertné zavislé selekceiki vzacrgjSimu typu nijak pispet.

OdliSeni vlivu genomové duplikace od naslednychl@irich proces v populacich jist neni

jednoduché. Petit et al. (1999) navrhl jako mo#eeni studium rozdilmezi diploidy a polyploidy
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v terénu srovnat s vysledky ziskanymi zkoumanin&lgoh neopolyploid. Schranz a Osborn (2004)
pozorovali na kolchicinem indukovanych neopolyptmiti brukve Brassica napusprokazatelnou
fenotypovou variabilitu, coZz by #déilo o tom, Ze i samotnd polyploidigai udalost by mohla
generovat &které z odliSnosti mezi cytotypy. OvSem i studiummélych neopolyploid ma své
nevyhody. B chemické indukci polyploiél totiz miZze dochazet k zémam v biologickych vlastnostech
zpasobenych Sokem po vystaveni chemické latce spBedwjenim genomu. Proces jejich indukce je
navic ¢asto spojen s udlym vybérem ze strany experimentatora (Schranz a Osbord)200avic
neopolyploidy indukujeme ze stasnych diploid, zatimco dnesni polyploidi mohli vzniknout z rastl

jinych vlastnosti (Husband et al. 2008).

3. KOEXISTENCE CYTOTYPU

Polyploidni rostliny ale nejsouébem svého uchycovani ohrozeny jen repreédirki interakcemi
s diploidnimi gedky. Jiz od svého vzniku totiz podléhaji zatpviekompetici o sdilené zdroje,
nagiklad o dostupnost gtla a jeho kvalitu,éi mnoZstvi vody a Zivin ifitomnych v substratu.
Kompetini vylowteni ze strany diploidtak hrozi paraleks negativnimi tisledky ,nevyhody malych

¢isel* a zvySuje prawvipodobnost extinkce polyplaid

Pokud v3ak polyploidni linie zdatrprekona poateini obtize, mize ustavit relativé stabilizované
populace a dojde tak k jejimu uchyceni. Velikogbylace polyploida péase vzroste na hodnotu, kdy
na ni frekvedné zavisla selekce v poddhnevyhody malycheisel* bude mit mensi viiv a nebude ji
nezbytré existené ohroZovat. Zato kompetice mezi cytotypy budetfvavat, a s poputaim ristem
polyploida se dokonce i stiipvat, mize tedy byt hlavnim faktorem oviivjicim koexistenci rostlin
rozdilnych ploidnich drovni ve smiSenych populaci8amozejmé v ramci spoléenstva neprobihd
kompetice jen mezi cytotypy, nybrz i mezi nimi aobimi druhy. OvSem Izeipdpokladat, Ze by jeji
mira nela byt pr&¢ mezi cytotypy zvySend, nebde vzniku polyploida dochazitipno v diploidnich
populacich a rize tak byt bezpro&dreé obklopen diploidnimi rostlinami. Ro¥# navzdory moznym
odliSnostem zfisobenym genomovou duplikaci budou ekologické narokgu cytotyfi s velkou
pravdEpodobnosti velmi blizké. A mira kompetice byva w8gi pra¢ mezi gibuznymi taxony

se z velk&asti se pekryvajicimi zakladnimi nikami (Begon et al. 2006).

3.1 ZACHOVANI CYTOTYPOV E SMISENYCH POPULACI

Ukazuje se, Zeiftomnost rostlin vice ploidnich arovni v rdmci jédpopulace je aZziekvapiv
castym fenoménem v polyploidnich komplexech (Keal®avis 1999, Weiss et al. 2002, Stuessy et al.
2004, Schonswetter et al. 2007). K tomuto pozndsiadnim zfisobem pispélo Siroké uplatani
priatokové cytometrie (eng. flow cytometry, FCM) v erpgentalnich studiich. Zméma technika
umoziuje mnohem rozséahlejsi vzorkovani nez korwmeénuzivané metody a je tedy schopna odhalit
i pfitomnost minoritnich cytotylp v populacich (Suda et al. 2007). Navzdory hojnémyskytu

smiSenych populaci vSak konkrétni mechanizmy uiéd koexistenci rostlin tznych ploidnich
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drovni nejsou jestdostaténé objasgny. Zasadni roli buderejme hrat mira kompetice mezi cytotypy.
Praw jeji omezeni by mohlo podstétpiispét k dlouhodobému souziti. Minimalizace kompetch
vztahi mezi rostlinami liSicimi se ploidni Urovni je m@Zrpokud budou cytotypy vyuZivat jiné zdroje
(at’ jiz jiného typudi prostoro¥, ¢asow oddilené), nebo kdyZ sefipsdileni spoléného zdroje rozlisi
natolik, aby jej kazdy zuZzitkovaval p&kud odliSnym zpsobem (Pfennig a Pfennig 2009). Patrn
nejjednodussimesenim omezujicim kompetici mezi diploidy a polygjoje jejich separace v prostoru.
Ta je umozana prostednictvim hned &kolika mechanizm. Jiz na prvni pohled jeigimé, Ze jsou
mezi nimi i procesy zvysujici nhendhodnost opyldfrioto mohou v gibéhu uchycovani polyploid

Gspsre tlumit jak reprodukni tak kompetini interakce mezi cytotypy séasre.

3.1.1 Ekologicka izolace

Jednotlivé cytotypy se mohou lisiiznou nérou svymi ekologickymi naroky a obyvat tak odliSna
stanovist. Charakter jejich distribuce je pak udrzovan rbmghi schopnostmi cytotylp prezit
v raiznych typech prostdi. Polyploidi proto nebudou schopni &Smg expandovat do biotdp
osidlenych diploidy a naopak. Interakce mezi roathi odliSnych ploidnich Urovni se omezi pouze
na mista, kde dochazi ke kontaktu meziroa typy prosedi. Roz&eni chromozémovych ras v terénu
pak bude powrrné piesré odrazet prostorovou heterogenitu biatopdira odliSnosti mezi biotopy
obyvanymi polyploidy a jejich diploidnimi ipdky miZe rovréZz ovliviiovat prostorové giitko,
na kterém se bude segregace cytbtgdehravat. Kufikladu u statku Senecio carniolicugpodléha
rozsteni cytotyi mikrostanovistnim podminkam (Hulber et al. 200@timco uGalax urceolatalze
odliSnost v osidlovanych biotopech odhalit az ngiaealni Urovni (Johnson et al. 2003). Distribuce
cytotypi vSak roveZz miZze odpovidat rozloZeni biotbpy minulosti, na jejiz zenu doposud rostliny

nest&ily patficnym zpisobem reagovat (van Dijk a Bakx-Schotman 1997).

OdliSnosti v ekologickych narocich mohou vznikngako jeden z fimych disledki genomové
duplikace. Levin (2002) zmiuje zneny v teplotnich optimech i vySSi toleranci k nedtlat Zivin a
vody v substratu u polyploid v porovnéni sibuznymi diploidnimi taxony. Autor vSakerpal

ze starSich literarnich pramenejichz wrohodnost jsem jiz v kapitoke 2.3 diskutoval.

DalSi moznou fi¢inu predstavuje pisobeni pirozeného vybru. Z tohoto hlediska se jevi vhodnym
rozliSit dva alternativni scéfg V prvnim z nich sdili polyploid biotop se svyipldidnim predkem.
Jeho diaspory jsou sice roasiany za hranice populace, do sousedniho neoskdidniétopu, aviak
pravatpodobnost jejich Us@ného uchyceni je miziva. Sance, Ze dojde ke zdéstwhizaci nového
biotopu v8ak potkud vzroste, pokud je vtamnim spi#astvu sniZzena konkurence ze strany
adaptovanych rostlin. e se jednati¢ba jen o deasny stav zpsobeny lokélni disturbanci.
Kolonizace je viak pouze prvnim krokem vedoucinsfE$né zniné stanovidt (Levin 2003). Udlem
polyploidniho vysadku je iptrvat po #kolik generaci v progedi, ve kterémceli abiotickym
i biotickym tlakim, na které nejsou rostliny piiné adaptovany. Geny, jez byly zodpowné za Usgch

taxonu v fivodnim habitatu jej mohou v novém piiesti znevyhotiovat. Situaci mze nadale Z¢ovat
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genovy tok mezi fvodnimi a novymi populacemi polyploida, ifagkrze naslednou imigraci, jez by

mu komplikoval UspSné gizpasobovani.

Druhy scén# nezahrnuje kolonizaci nového biotopu, nybrZz sehofléd jen v oblasti, ktera je
taxonem jiz osidlena. Stabilni sp&i€ souZiti obou cytotypje umozZino, pokud se od sebe lisi
zpasobem vyuZivani dostupnych zdrgjPfennig a Pfennig 2009). V sympatrii tak dochiézskelekci,
jejimz predmétem jsou vlastnosti zodpéané za vyuzivani zdrdj Potomci, kté se v populaci nejvice
odliSuji zpisobem vyuzivani zdrdjmaji nejvyssi zdatnost, a tak se tatizgisobeni v populaci rychle
Siti. Tento takzvany ,model v§sreni znaku“ (eng. character displacement) brani wdoi jednoho
z cytotymr a umoauje jejich koexistenci (Flegr 2005). V populaci, k&eré rostou oba cytotypy
v sympatrii, tak dojde k tomu, Ze se kazdy z niaddérspecializovat na jiné zdroj# je budou alespo
odlisre uzZivat. To pak rize byt gicinou zneén v prostorovém uspadani populace, kdy vlivem
heterogenity a gradieint prostedi dojde k separaci cytotyp ,Model vytésréni znaku“ se
pravdgpodobré podilel na ekologické izolaci cytotyptomky Anthoxanthum alpinunv ramci zény
jejich kontaktu v podiii Svycarskych Alp. Zatimco v sympatrii se diploatetraploidi diferencovali,
takze osidluji mista s prokazatelningymi doprovodnymi druhy, pokud rostou oba cymty
v izolovanych populacich na jinych horach nedaleéko oblasti, jejich naroky jsou témidentické
(Felber-Girard et al. 1996).

RozliSit mezi Emito dwma alternativami vzniku rozdilnych biotopovych mmehci je v praxéasto
takika nemozné. Pokud polyploidi obyvajtetelre odliSné biotopy neZz diploidi, nevime, zdali je
sowasné roz$eni polyploidi diasledkem pedchozi kolonizace prdasdi do té doby pro druh
nedostupnéhcasi zda vlivem kompetinich interakci mezi nimi doSlo k odliSné speciatiza diploidi

byli z dnes polyploidy obyvanych stanot/igylouceni.

Rozdily v charakteru biotdp obyvanych #znymi cytotypy byly zaznamenany v mnoha
publikovanych studiich. U srhactylis glomeratarostou diploidi v podrostu zachovalych doubrav,
zatimco tetraploidi na otéenych a neifdka antropicky ovlivéinych plochach sievladajici bylinnou
vegetaci. Nasledna pozorovani v terénu potvrdiatetraploidi jsou penalizovani v habitatu dipibid
snizenou tvorbou kvetoucich strch naopak, a to i v radmci jedné smiSené populagenélet et al.
1987). Analogicky u metlic®eschampsia cespitosa Velké Britanii jsou diploidni rostliny vazany
na lesni stanovi§tpiirozeného charakteru, zatimco tetraploidi jsou Znamovodobych travinnych
formaci a unile vysazenych lesnich spdénstev (Rothera a Davy 1986). Diploidni rostlinysiéwu
Arrhenatherum elatiu®sidluji borové lesy a exponované &imorskych oblasti, tetraploidi naopak
travinné formace nizSich poloh (Petit et al. 1997iploidi Galax urceolata(Diapensiaceae) rostou
ve spoléenstvech s mé&ndruhow bohatym bylinnym patrem a vySSim zapojefavih nez tetraploidi
(Johnson et al. 2003). U vrbovgpilobium angustifoliunjsou diploidi vazani na vyssi zépisné Siky
nez tetraploidi, a na jejich kontaktu ve Skalistyfabrach dochéazi kiténi cytotypi dle nadméeské
vySky, kdy diploidy nalézame ve vySSich partiichugdand a Schemske 1998). Obdobny trend byl
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pozorovan i u sté&ku Senecio carniolicuy rakouskych Alpach. V nizSich polohach se vyskstp
diploidni i hexaploidni rostliny, zatimco ve vy3$isadmaskych vySkach byli zastoupeni jen diploidi
(Schonswetter et al. 2007). Naslednd analyzélentych spoléenstev potvrdila i rozdily
v doprovodnych druzich (Hulber et al. 2009). U ¢h@entaurea jacea belgickych Ardenach row
diploidi preferuji vyssi nadnteké vysky nez tetraploidi (Hardy et al. 2000).

V nékterych gipadech vSak nebyly mezi cytotypy rozdily v osi@dnych biotopech nalezeny.
Tak tomu je nafiklad u vousatkyAndropogon gerardiia zlatobyluSolidago altissimaa to i ffes
skut&nost, Ze oba druhy jsou typick@stym vyskytem smiSenych populaci (Keeler a Da®9i@91
Halverson et al. 2008). Podobna je situace u fimPlantago media(van Dijk a Bakx-Schotman
1997) aMelampodium leucanthufisteraceae; Stuessy et al. 2004).&¢tarych z uvedenych studii by
se pesto dala absence ekologické separace cytofgifipocist spiSe nedostat@@mu usili ji

identifikovat.

Ekologické diferenciaci cytotypbyva gitazovan znény vyznam pro usfEné uchyceni polyploid
v diploidnich populacich, stgjntak jako pro jejich naslednou stabilni koexistelicevin 2002).
Pricinou miZze byt zmigné mnoZstvi dostupnych empirickych dat. Je v$ekat k Emto informacim
pristupovat znén¢ kriticky. Pokud nafiklad srovnavame ifbuzné rostliny, které se liSi fgem
chromozémovych sad, avSak vlivem dlouhodobého ivekatizolovaného vyvoje se dostate
diferencovaly, jejich zakladni niky se téfmemusi pekryvat. Ani @i lok&lnim spoléném vyskytu se
pak kompetini vztahy mezi cytotypy zasagimemusi liSit od mezidruhové kompetice s jinymiciayx
sdilejicimi stejné spotenstvo. PestoZe se oba cytotypy liSi svymi naroky, jejicldaim neposkytuje
v tomto gipadt informace o zfisobu, jakym byla koexistence umena v dok jejich vzniku. Roviz
Ize diskutovat vyznam zji&ych odliSnosti v osidlovanych biotopech mezi dihjoa polyploidy.
Dikladnou analyzou heterogenity piri@sti ve vztahu k cytotypoveé distribuci (st&jtak jako chybami
pii odbiru vzorki a navrhu pokug Ize jis€ odhalit mnoZstvi velin, charakterizujicich abiotické,
biotické ¢i geografické charakteristiky, které prokazatekoreluji s vyskytem jednoho z cytotyp
Otazkou vsak istava, do jaké miry nalezené rozdily, stefak jako faktory s nimi v interakci,

piispivaji k udrzovani smisenych populaci.

3.1.2 Prostorova segregace cytotyp

Segregace rostlinaznych ploidnich darovni v prostoru nemusi nezBywdrdZet heterogenitu
osidleného progdi, nybrz niZze byt gimym disledkem biologickych vlastnosti druhu. Lze ji
dosdhnout nagklad omezenou schopnosti rostlititSdiaspory na #tSi vzdalenosti. Baack (2005a)
studoval vliv omezené distribuce semen na stodiasti prostorovém modelu, jehoZ parametry upravil
tak, aby odpovidaly vlastnostem pry#kiku Ranunculus adoneuS$owasti modelu byly i pravidelné
kazdor@ni disturbance, které vedly k uvehi prostoru pro uchyceni semen. Limitovana disperze

semen zvysila pra¥godobnost koexistence dipldi@ tetraploidy.
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| samotny charakteristu rostliny nfize byt gic¢inou prostorové segregace cytaitypVlivem
nepohlavniho rozmnoZovani maji zastupdnych druli schopnost tvorby tés polStd&h ¢i porost.
Vyrazné shluky Ize pozorovat u hexaploidnich a mptwidnich vousatekAndoropogon gerardii
(Keeler 2004). Tvorba menSich potosty se mohla rowE uplatiovat u zlatobyluSolidago altissima
Halverson et al. (2008) sice neprokazali segreggititypd ani na drovnictveral o hrar pst meti,

piesto upozadtuji, Ze na nizSi Skale jsou shluky ramet jiz patrné

Problémem tohoto typu distribuce vSak mohou bnpsy pylu mezi blizceifbuznymi jedinci,
které vedou ke snizovani zdatnosti nastedeniklého potomstva. Dalsi komplikaci je, Z&kaliv se

kompeténi vztahy mezi odliSnymi cytotypy snizi, vzrostenkarence mezi rametami jedince.

3.1.3 Selekce proti hybridim

Ackoliv ,nevyhoda malychtisel* nemusi mit v jiZ uchycenych populacich pobygh vyrazrejsi
vliv na paetnost, niZze se vyznamn podilet na prostorové distribuci cytofypV mis¢ kontaktu
populaci liSicich se ploidni Urovni doch&dAsgji k nekompatibilnim opylenim, zatimco rostliny
nalézajici se v dostateé vzdalenosti od & jiz pienosy pylu mezi cytotypy netrpi. Srem
od vlastniho kontaktu do nitra populace konkrétnifitotypu pak mze stoupat reproddki zdatnost
jedindi. Semena diploiil pienesena do polyploidni populagienedaleko zény kontaktu tak niggpsji
k zachovani diploidni populace takovouérou, jako semena jeZz budou d&ii v negitomnosti
polyploidnich rostlin a naopak. Cytotypy proto buddst v parapatrii, oddeny prechodnou zénou,
0 jejiz Stce bude rozhodovatiiinnost Sfeni semen a pylu, i miraigobeni ,nevyhody malycbisel”
(Pannel et al. 2004). Selekce proti hybridpovede k minimalizaci kontaktu mezi nimiteBtoZe Ize
timto zpisobem omezit kompetii interakce mezi cytotypy, je sporné, zdali umgé i jejich

koexistenci. Ne#idka totiz vede k expanzi jedné z chromozémovyshvia kap. 4.1.2).

Selekce proti hybrigin pravépodobré udrZzuje parapatricky vyskyt diplaida tetraploid jitrocele
Plantago mediav jizni a jihovychodni Evrofy Cytotypy se totiz mezi sebou neliSi osidlovanymi
biotopy a ve smiSenych populacich na jejich kontdldjré dochazi k aborci semen (van Dijk a Bakx-
Schotman 1997). Analogickd je situace u ch@antaurea jacea belgickych Ardenach. Uplatje se
zde siceifidéni cytotypi dle nadmeské vySky, avSak distribuci diplaida tetraploid na lokalni Skale
patrré uréuje pra¥ ,nevyhoda malycktisel“ (Hardy et al. 2000). Baack (2004jpgsuje selekci proti
triploidam prvaady vyznam f minimalizaci kontaktu diploidl s tetraploidy ve smiSenych populacich

pryskyniku Ranunculus adoneus

3.2 SMISENE POPULACE A JEJICH STABILITAV CASE

vvvvvv

smiSenych populaci (Halverson et al. 2008)edBtavuje koexistence rostlin odliSnych cytdtyp
v sympatrii pouze d@msny stav v evoluci obou liniki se jedna o ustalené formacéefpvavajici

po mnoho generaci?
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Samotna existence smiSenych populaci vice cyiotyjva vysétlovana déma alternativnimi
scéndi (Weiss et al. 2002). Prvnim z nich je ,stabilinijselekce* (eng. balanced selection), jenz
piedpoklada ustalenou koexistenci dipibid polyploidy. Umoz#éna je prosednictvim izol&nich
mechanizni minimalizujicich reprodutni i kompeténi interakce mezi cytotypy. V podstage jedna
o0 schéma, ke kterému &pdosavadni sled kapitol této prace. Druhym je ,&smijici selekce"
(eng. directional seleciton), podle niZz jsou sméS@opulace pouzeigchodnym stadiem a jeden
z cytotypa nakonec vytléi druhy. Ktomu niZze dojit jiz Bhem uchycovani polyploid nebo
i v pozdjSich fazich a nepra¥dodobrjSimi pricinami jsou ,nevyhoda malyclisel” a vyloweni

v ,kompetinim boji“ o zdroje.

Prestoze se tyto alternativy mohou zdatlpe vymezenymi, fifazeni empirickych dat jednotlivym
scén&im rozhodi neni snadnou zalezitosti. Jakidkiad ,stabilizujici selekce” je &kdy ozn&ovana
situace panujici v populacich vousatkpdropogon gerardii(Keeler 2004). Rostliny hexaploidniho
i nonaploidniho cytotypu se vditych oblastech vyskytuji ve frekvencich blizicise 1 : 1 a ani
sledovani nétyiletych trvalych plochach neodhalila tendence kistakéhokoliv z nich. Cytotypy se
neliSi v mfte klonalniho iistu, avSak rozdily v pohlavni reprodukci jsou matkg neb@ u nonaploid
vznikaji jenctyti procenta semen shodné ploidni Ur®gmmatéskou rostlinou. Vzhledem k omezenym
moznostem nonaploidobnovit se ze semen by to ovSentd®ilo o hrozici pevaze hexaploid
Pricinou sympatrického vyskytu cytotyyptak paradoxé mize byt jen dlouh& genems doba &chto
trav, odhadovana na 50-100 lete§to se zda, Ze u vousatky jsmedsy ,usnernujici selekce” ktera

béhem rekolika desetileti povede k vymizeni nonaploidniyragpopulaci.

Je teba upozornit, Ze vystup kompetice mezi cytotypyr§en jejich kompetinimi schopnostmi jen
za gredpokladu konstantnich podminek predt (Begon et al. 2006). \ipodé je vSak prosedi Ezne
tvofeno mozaikou fhodnych a nefhodnych stanovi§ jejichz kvalita se navic fite véase vyrazé a
negedvidatel® menit. Mohlo by tak dochéazet k sympatrické koexistengtotypi, pokud by se
podminky stanovigt zasadnim zjsobem zrénily drive, nez GsgsnsjSi cytotyp kompeting vylouci
druhy. DosaZeni rovnovazné poptra hustoty mohou UgBné branit po ukité dokE se opakujici
disturbance. Naiiklad u vySe zmiéné vousatky dochaziebré k vyraznym sniZzenim popuaich
hustot vlivem dlouhotrvajicich obdobi sucha (Ke&l®04). Disturbance by se rasinmohla podilet
na koexistenci cytotyip u zlatobylu Solidago altissima neba@ se jedna o rostlinu antropicky
naruSovanych stanovi§Halverson et al. 2008). Obdeuichozi scéré je tak teba chapat p@&kud
relativre. ,Stabilizujici selekce” v delSintasovém nditku by mohlo byt dosaZeno irgstoze by

zastoupeni cytotypv kratSichtasovych Usecich fluktuovaldgobenim ,usrérivjici selekce”.

4. EXPANZE POLYPLOIDA

Pri srovnavani areal rozSteni polyploidi s diploidnimi mateskymi taxony bychom mohli

predpokladat, Ze alesp rargjSich fazich jejich evolkini historie budou plo&mensi rozlohy (Levin
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2002). AvSak v grodk jsou arealy polyploitl bézn¢ mnohonasobhrozsahlejSi oproti arei#h jejich
piedka, a navic neZdka zahrnuji i stanovist k jejichZz formovani doslo az vigsehu holocénu. Jako
piiklad mohou poslouzit jitrocelPlantago media (van Dijk a Bakx-Schotman 1997), ovsik
Arrhenatherum elatiugPetit et al. 1997) nebo sriactylis glomerataLumaret et al. 1987). Takovy
rapidni p@etni nafist jedind@ spojeny se z#mami geografického roz&ni Ize oznét jako expanzi
polyploida. Pra¥ expanze mohou 8ucit o potenciélu, ktery polyploidni linie skytajigdruh. Mohou
umo#iovat z\¥tSeni dosavadniho aredlu v prostoru atas@ i ekologické valence druhu (Keeler a
Davis 1999). Z makroevotniho hlediska pak takové druhy mohou lépe odoléxtihkci (Flegr 2005).

Vratme se vSak aip na populéni Urovei. V pripadech, kdy je koexistence cytotype smiSenych
populacich nestabilni, tedyizena ,usnariivjici selekci“, dive ¢i pozdji muze jeden znich
prevladnout. Jigt to mohou byt diploidi, kté obzvla¥ v ranych fazich uchycovani polypldidnaji
potrebnou péetni gevahu. U baZankiercurialis annuadokonce diploidni jedinci expanduji na dvou
oddlenych frontach v severnim Spgsku do jiz stabilizovanych populaci polypléi@Buggs a Pannell
2007). Avsak z naseho pohledu mnohem zajij8aysou pra¥ expanze polyploidnich linii. Ty mohou
probihat postupnym vyttavanim diploidnich jedinc kompeténé & reprodukng zdat@jSimi
polyploidy. Expanze polyploid vS8ak nemusi byt neodmyslitéInspjata se zmenSovanim areélu
diploidni rasy. Polyploidni jedinci totiz mohou kaolizovat mista doposud druhem neosidlena
(a to v odpovidajicich i radik&nodliSnych biotopech) a expandovat, aniz by sepliiy museli

kompettné merit.

4.1 KOMPETICNI VYLOUCENI DIPLOIDU
Expanze polyploidni linie iZe probihat v poda@bkompeténiho vyloweni diploidi. Polyploidi tak

rozSkuji svij aredl na ukor matekého taxonu. Nezbytnynterdpokladem jsou vSak vy3Si kompeti
schopnosti polyploidnich jedific Ty mohou byt uwovany genetickymi predispozicemi vzniklymi
genomovou duplikaci, adaptacemi ziskanymi dbghu nésledného fpozeného vybru, jakoz
i vlastnostmi fixovanymi genetickym driftem. Mezintito moZnostmi zpravidla nelze rozliSit. Mira

jejich vyhodnosti nezbytnzavisi i na kontextu — vlastnostech predt a okolnich organizin

4.1.1 Kompeteni schopnosti polyploidi

U polyploida byva v porovnani sifbuznymi diploidy ¢asto zaznamenanatsi velikost semen
(Levin 2002). \&tSi semena pak mohou obsahovat vice zasobnichdativat vzniknout zdatj$im
semendkam, které se Us@nsji etabluji. Pra¢ juvenilni faze ontogeneze je z hlediska kompetice
kritickym bodem v zivotnim cyklu rostlin (Begon at 2006). Bzné jsou roviéz rozdily v kigivosti
semen mezi cytotypy (Levin 1983), zpravidigspbici ve prosfrh diploidi. NezéleZi viak jen na fto
vyklicenych semen, vyznamné je reé¥nvilastni ndasovani kikeni. | v rem vSak mivaji diploidni
rostliny pati¢nou vyhodu, nehb kli¢i diive (Levin 1983). Nejra#Si semena pak deli takové

konkurenci ve svém okoli a naopak mohouédsp branit etablovani jinych rostlin. Rychlosistu a
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vyvoje je roviéz faktorem sil@ ovliviujicim Gsgch rostlin na stanovisti. Obetnse uvadi,
Ze polyploidi, vzhledem k delSi dékrvani bugéného cyklu, rostou pomaleji (Levin 2002). To jéZa
vyrazré znevyhodnit, pokud osidluji stanowSpiizniva jen po uitou omezenou dobu. Kikladu
pryskynik Ranunculus adoneuwste na odtalych ghovych vylezZiscich, kde musi rostliny dokiin
suviij gener&ni cyklus do skolika tydmi (Baack 2004). AvSak pozitivem pomalejSitistu mize byt
vysledna dlouhoskost rostlin. Snad nejndpagsi vlastnosti polyploidl je uvadna \&tsi velikost
organi a celko¥ mohutr§jSi vzrist oproti diploidim (Ramsey a Schemske 2002fi¢iou budou
patrre vétSi roznéry polyploidnich buik (Levin 1983), napadné zpravidla na délcérawich bugk
praduchy (Lumaret et al. 1987, Felber-Girard et al. 199&likost pfiduchovych &rbin je pgitom
spjata s vodnim rezimem rostlin. RoamgjSi listy a vySSi varst mohou fispet k (&inngjSimu vyuziti
dostupného slugeiho zd&eni a zarove k efektivhimu zastini sousednich rostlinébem kompetice
o swtlo. Nonaploidni jedinci vousatk&ndropogon gerardidoristaji WtSi vysky a disponuji delSimi a
SirSimi listy neZ hexaploidi (Keeler a Davis 199RhvreZ tetraploidni rostliny Stirovnikuotus alpinus
jsou prokazatekhvyssi nez diploidni (Gauthier et al. 1998§2Bé jsou i rozdily v kétnich strukturach
(viz kap. ¢. 2.2.3). Ukazatelem reprodirk zdatnosti je p&et semen, ktery se mezi cytotypyize
rovréz liSit. Navzdory vS8em zde zndimym potencialnim rozdim ve fenotypu diploidnich a
polyploidnich rostlin jsou vSak cytotypy v mnoh&ipadech v terénu prakticky nerozliSitelné, jak je
tomu u metliceDeschampsia cespitog®Rothera a Davy 1986), sriiyactylis glomeratalLumaret et

al. 1987) nebo pryskgpiku Ranunculus adoney8aack 2005b).

Uspich chromozomové rasy mohou réZnpodminit i interakce s ostatnimi organizmy. Rrav
piizptisobovani se vlivu okolnich biotickych fakboprobiha v porovnani s adaptacemi k abiotickému
prostedi nefidka rychleji a jakékoliv zeny jsou posléze aktivnreflektovany druhou stranou, takze
dochazi kjakémusi ,koevotnimu zapasu“ (Flegr 2005). Pokud polyploid nemusvestovat
do prevence proti predaci a parazitizndu jejich nasledné kompenzace tolik energie co diplge
ve zn&né vyhod. Muze totiz vynalozit vice energie do vlastnitistu a reprodukce. U cytotymsrhy
Dactylis glomeratabylo pozorovano ifp experimentalnim gstovani rozdilné napadeni parazitickou rzi
(Bretagnolle a Thompson 2001). Diploidni jedincizémaky Mercurialis annua byli nachylrgjsi
k nakaze patogenni houbddelampsora pulcherrimavice nez hexaploidi (Buggs a Pannell 2007).
U fefiSnice Cardamine pratensigeli rostliny predaci housenkami motyknthocharis cardamines
Prokazatela ¢asgji jsou vSak napadany oktoploidni rostliny nez dptoidni (Arvanitis et al. 2008).
Z hlediska interakci s hmyzem je vSak prpabobr nejlépe prozkoumanym polyploidnim
komplexem dluzich&leuchera grossulariifoliaNuismer a Thompson (2001) sledovaligigi sezony
vyskyt fytofagniho hmyzu na rostlinach dluzichy.tideco motyli Greya politella napadalicasg;ji
tetraploidni rostliny, diploidi bylicasgjSim cilem santiek druhuGreya piperella Kazdy z cytotyfi
tak byl vice limitovan jinym herbivorem. Pokud kakbvy scénébyl v prirozenych populacichdiny,

na kompetini zdatnosti cytotypu by se misto vlastni ,toleercnapadeni“ spiSe podilela lokalni
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absencei nespecializovanost konkrétniho predatora. Ta dmaejmé mohla byt pouze dasného

charakteru a souviset s nedavnym vznikem polypl@idkolonizaci nového prostdi).

4.1.2 Reprodukni interakce

Pfi kompetEnim vyloweni diploidi se mohou uplatnit i reprodéki interakce mezi cytotypy.
Selekce proti hybrigim byla zmigna v kapitolet. 3.1.3 jako jeden z proaesedoucich ke koexistenci
rostlin liSicich se ploidni drovni. AvSak zaiych podminek mize vést roviZ k expanzi polyploid.
Principem je nerovno#nné zatZzovani cytotyfi tvorbou hybridniho potomstva se sniZzenou vitaléou
fertilitou. Toho lze docilit kufikladu WtSi produkci pylu nebo ¢inngSim Sfenim pylovych zrn
na Wtsi vzdalenosti. U baZankWercurialis annua produkuji diploidni rostliny podstatnveétsi
mnozstvi pylovych zrn nez hexaploidni, coZ je jednevaZzovanychiiiéin jejich expanze (Pannell et al.
2004). Dalsi moZnosti je vy3Si @Spost sarich pohlavnich bufk polyploidi v gametofytické
kompetici (viz kapitola 2.2.4). Pokud totiz diplaidpylova zrna maji i na bliznach diploidnich rostl
vyhodu oproti haploidnim, s vySsi prapddobnosti oplodni vajaou buiku. Tato asymetrie fize

posléze vést k postupnému vytai diploidnich rostlin ze stanowist

4.1.3 Kompetini pokusy

V piipadech, kdy pozorujeme vySSi kompetitsgsnost jednoho z cytotyip ndm mohou rozdily
mezi rasami pomoci odhalit jeji praygbdobné Ffciny. Opany postup je vSak podstdtn
komplikovargjSim, nebd na zaklad znalosti odliSnosti mezi cytotypy nelze kompieti zdatnost
rostlin odhadovat. Z tohoto hledisk&niseji cenné informace pokusy porovnavajtéinp kompetini
schopnosti polyploi@l a diploidi. Publikovany bylycetné studie, ve kterych byli polyploidi shledani
kompettné zdatrgjSimi, stejk tak jako opa&né ipady, jak shrnul Levin (2002). Znalost
experimentalniho uspadani se v3ak jevi nezbytnou, nebkompetice byva posuzovana mnoha
raznymi zpisoby, jeZ se liSigrohodnosti, s jakou simuluji procesy tirpzenych podminkach. Maceira
et al. (1993) studovali kompetici mezi diploidy atraploidy srhyDactylis glomerata Rostliny
v podolg vyhonki obdobné velikosti zasazeli do dtinacu tak, aby gkteré obsahovaly jen rostliny
jednoho cytotypu, zatimco jiné smobou. Na konci sezény posuzovali rozdily ve fgpotrostlin
stejné ploidni Urowmezi okkma pokusnymi usgadanimi. Tetraploidni jedinci srhy byli prokazateln
konkurenceschogsi, nebd pii ristu ve smiSenych kulturach se jejich zdatnost opistym kulturam
vyrazre neznénila. Pravédpodobnymi picinami je intenzivijSi tvorba vyhonl a rychlejsi vyvin lisi
v obdobi¢asného jara u tetraploidnich rostlin (Maceira etl893). Tento typ studia bohuZel nebere
v potaz rozdily v kifivosti semen ani kompetici mezi semé&kg jejichz vyznam mize byt v irode
znany. RovreZz pestovani rostlin v Zivinami bohatém substratu naraghneodrazi podminky, jimz
¢eli jedinci na lokal& svého jivodu. Ritom kompeténi zdatnost, jak jsem jiz ddazioval, nezbyta
zAavisi na abiotickych i biotickych vlivech konkréto prostedi. Také samotné porovnavani zdatnosti

cytotypi srhy ve smiSenych kulturach je spiSe arbitrarrépagiddanim. V firozenych populacich jsou
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totiz diploidi a tetraploidi vazani na odliSné lpy a i v rdmci smiSenych populaci tak dochaziji&hje
Zietelné separaci v prostoru (Bretagnolle a Thomi). Na zaklagl vysledka diivéjSich pokug
s timto druhem (Lumaret et al. 1987) Ize dokonapekulovat, Ze ifi¢inou vysSSiho kompethiho
uspchu tetraploid bylo, Ze se experimentalni podminky vice blizigmt panujicim na jimi
osidlovanych biotopech. Zas#m experimentalnich ploch (analogie lesniho podijdsy naopak mohla
teoreticky vést k vy3Si kompetii zdatnosti diploidniho cytotypu. K vysleittk studii porovnavajicich

kompettni schopnosti cytotylpje tak teba gistupovat velmi kriticky.

4.2 KOLONIZACE NOVYCH STANOVIS T

K expanzi polyploidni rasy fize dochazet, aniz by nezbytmuseli byt diploidni fedci kompeting
vytlaéeni ze svych stavajicich lokalit. Areal polyploida totiz niize UsgsSre rozSiovat i kolonizaci
novych a druhem doposud neosidlenych migtdfEtem kolonizace bude s vySSi prapddobnosti
alespa do ukité miry odliSny biotop. Osidleni nového ptesti pak bude paténprobihat analogicky
jednomu z jiz zmignych scéné (kapitola 3.1.1). Polyploidni vysadek se bude najpmuset uchytit
v novém biotopu (nap diky lokalni disturbanci) a posléze gatre rist, pestoZze je vystaven jinym
seleknim tlalkim, nez na které je adaptovan (Levin 2003). Polgble$ak mohou osidlovat i biotopy
stejného typu jako diploidi. Lzer@dpokladat, Ze tato préeti doposud nebyla kolonizovana vlivem
limitaci v disperzi diploidnich rostlin, nebo senich druh v minulosti vyskytoval, aviak naslédn

vymiel.

4.2.1 Sirsi ekologicka amplituda polyploid

Nezidka se spekuluje, Ze by polyploidni rostliny mohijt v porovnani s diploidnimi matkymi
taxony SirSi ekologickou amplitudu (Levin 2002) lypdoidi by tak byli schopniist ve ¥tSim spektru
biotopi, a pravdpodobr by kolonizovali nova stanovists vy3si efektivitou. Sirsi ekologickou
amplitudu Ize u polyploidni linie vystit dvéma alternativnimi zjgsoby (Munzbergova 2007). Prvnim
je wWinngjsi prizpusobovani se gmicim se podminkam v podblétsSi plasticity polyploidnich rostlin.
Druhy pak pedpoklada existenci celé Skaly lok&bdaptovanych tyip Zatimco v prvém ifipacs zalezi
obzvla¥ na genetickych vlastnostech rostliny, na jejiobitrfovani se mohly podilet 2my souvisejici
s genomovou duplikaci, druhy je komplé&jdi. Redpoklada totiz cilené adaptace na podminky
stanovist a zarové omezeny genovy tok ze strany okolnich populadbrasch v jiném typu biotopu.
Jeho hlavni specifikou je, Ze SirSi ekologickou htmgu ma jen polyploidni taxon jako celek a nikoli

jednotlivé populace rostouci v dith biotopech (Minzbergova 2007).

Petit a Thompson (1999) se na zaklatuidia pyrenejské flory pokusili kriticky zhodriotztah mezi
ploidni urovni a $kou ekologické amplitudy. Ekologickou amplitudu pmevali podle pétu
osidlovanych biotof definovanych kombinaci ekologickych charakterishila Urovni rod se zavislost
jevila nejednozn&nou. Napiklad u violek Yiola spp.) obyvali diploidi SirSi spektrum biotbp
nez polyploidi, zatimco u kastv (Festucaspp.) tomu bylo naopak. Ve vysledku neprokéazaiby
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polyploidi mgli obecre SirSi ekologickou amplitudu. Zmina studie vSak trpi itymi nedostatky.
Ploidni urove byly jednotlivym drulim pritazovany na zaklad adaji z rekolika nezavislych
literarnich zdra} a na rozdily mezi autopolyploidy a alopolyploidghyl bran #zetel. Navic byly mezi
sebou porovnavanyizné druhy, a to i z néipuznych taxonomickych skupinid¢sto se zda, Ze v ramci
nekterych taxonomickych skupin se mohou vyskytnoutdance polyploid mit SirSi ekologickou
amplitudu, avdak néfka tomu byva i naopak. Sirsi ekologicka amplitydyploidi ale rozhod

nebude obecnym pravidlem.

4.2.2 Typy kolonizovanych biotofi

Na zaklad studia distribuce chromozémovych ras Ize u polgpltch linii vypozorovat ufité
biotopové preference. Ehrendorfer (1980) upozogeilpolyploidi jsoutasto nalézani v labilni vegetaci
ranych sukcesnich stadii, zatimco diploidi spiSestabilnich habitatecki aZz gimo v klimaxovych
spolg&enstvech. Postupu sukcese na takovych stanoviBtihi disturbance, jez mohou byt spjaty
nagiklad s lidskowinnosti. Praw plochy antropicky udrzovaného sekundarniho bedgsie mohly
jevit pithodnym stanovigtm pro polyploidy. U srhyDactylis glomeratarostou diploidi v podrostu
reliktnich doubrav, avSak tetraploidi osidluji %iéo spektrum fevazi otewenych biotoj, casto
naruSovanych lidsko&innosti (Lumaret et al. 1987). Podobna je givsituace u metlicBeschampsia
cespitosa Diploidni rostliny se vyskytuji v zachovalejSitgsnich spoké&enstvech, tetraploidi naopak
preferuji novodobé lesni vysadby, louky, pastwihyarusena mista (Rothera a Davy 1986). Diploidi
ovsiku Arrhenatherum elatiusostou na stovych svazich a v borovych lesich ve vysSich palbha
zatimco tetraploidi jsou Siroce rogi v unglych travinnych biotopech nizSich poloh (Petit et
al. 1997).

Za velkoploSnou disturbanci je mozno povaZovatiéd@ni v priibéhu ¢tvrtohornich klimatickych
Uzemi po Ustupu ledovce (Levin 2002). Kikfadu fylogeograficka studie jitrocelelantago media
s vyuZzitim chloroplastové DNA guci o rapidni expanzi tetraploida vihu pozdniho wiirmského
glacialu a holocénu. Tetraploidi tak razi§svaj aredl z jiz# poloZzenych refugii az do Velké Britanie a
Skandinavie, zatimco diploidi jsou dodnes omezenizp na refugia v jizni a jihovychodni Eviop
(van Dijk a Bakx-Schotman 1997). Takd awnsendia hooke(Asteraceae) se zda, Ze &asny vyskyt
cytotypi souvisi s polohou kontinentalniho ledového Stitheln posledni doby ledové. Diploidni
jedinci rostou vyhradh v nezaledsnych oblastech, zatimco Uzemi po Ustupu ledovceo byl
kolonizovano apomiktickymi polyploidy (Thompson ahitfon, 2006). Brochmann et al. (2004) se
pokusili tuto hypotézu aiit na zaklad empirickych dat ziskanych studiem arktické fladgdyZz byly
do analyz zgmzeny vSechny studované taxony i oblasti¢egmmost polyploid nebyla v dive
zaledrénych oblastech vySSi. Prokazatelné rozdily v saukagdivodni hypotézou byly ziskany pouze

pii porovnavani arktickych dradhs malymi arealy mezi Atlantskou oblastélilem posledniho glacialu
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pokryta kontinentalnim ledovcem) a Beringii (nedatmym glacialnim refugiem). Navzdory

zmirgnym grikladim se tak pravgbodobr nemusi jednat o obecny trend.

Polyploidi maji roviz v rekterych gipadech tendence osidlovat drub®aturovana spaienstva,
zatimco diploidi jsou né&idka vazani na pro®di s niz8im rostlinnym krytem a zardévevlivnéna
negiznivymi abiotickymi podminkami. Polyploidni rostii by tak byly patré GspmSngjsi
v mezidruhové kompetici, a diploidi by snaze odaléwstresu. Schonswetter et al. (2007) timto
zpasobem popsali distribuci diploidnich a hexaploitinigedinal stakku Senecio carniolicus
ve vychodnich Alpach. Diploidi ipvladali ve vySSich nadrekych vySkach, nize se vyskytovali
jen jako pionyrské rostliny na narusenych misteatepronikali tu do zapojené vegetace (Hullber et
al. 2009). Naopak hexaploidi nebyli schopni &8p kolonizovatridsi vegetaci vysSich poloh, snad
vlivem abiotickych stresovych faktibr(Schénswetter et al. 2007). Tento s@€hg vSak mohl mit
podstats SirSi uplatgni. U mnoha polyploidnich kompléxe Zejma obdobna separace cytatypdél
gradientu nadmské vysky. Je tomu tak ndklad u vrbovkyChamerion angustifoliunre Skalistych
horach (Husband a Schemske 1998), cl@pytaurea jacea belgickych Ardenéch (Hardy et al. 2000)
a Stirovniku Lotus alpinusve francouzskych Alpach (Gauthier et al. 1998jicénZz ve vSech
uvedenych fipadech osidluji vysSi nadifeké vySky pré¥ diploidi. Lze spekulovat, Ze tu tak budou
zarove vice ¢elit rtaiznym abiotickym strasn a naopak v nizSich oblastech, osidlovanych polgpl
bude svySsSi pravgodobnosti hustSi zapoj vegetace. AvSak analogjek&ituace i u metlice
Deschampsia cespitosgRothera a Davy 1986) a srtiyactylis glomerata(Lumaret et al. 1987).
Diploidni rostliny jsou u nich vazany na bylinnétqoalesi, kde Ize pedpokladat snizenou kompetici
otewené travinné formace s vice zapojenou vegetacizaipsjSimi swtelnymi podminkami. Bylo by
v3ak jist prediasné ozngt tento fenomén zakonitosti. U &rdnice Aster amellusrostou diploidi
Vv mére zapojenych spotenstvech, zatimco hexaploidi byli nalezeni v Sir§pektru stanovi$ vcetng
takovych, kdeceli silné mezidruhové kompetici. Komp#ti pokusy na zahré&dvSak neprokazaly
rozdily mezi cytotypy v nte, s jakouceli mezidruhové kompetici ze strany yeu Bromus erectys

beZzre hvézdnici doprovazejiciho na stanovistich (Mlnzberg2®@7).

4.3 URYCHLENI EXPANZE

Oba vySe zmi&né principy, jakymi mize k expanzi polyploida dochazet — tj. komgitivylouceni
diploida i kolonizace novych stanovjs se vzajem& nevyluwuji. Nejen, Ze mohou gsobit
pii rozSikovani arealu polyploidni rasy stasrg, ale navic je od sebe nelze vzdy stridktozlisit. Lze si
napiklad predstavit, ze pokud diploidni rostliny osidluji $ieospektrum biotojnp mohou byt polyploidi
schopni kompetiné je vylowit jen v rekterych typech stanowis ve kterych jsou zvyhodni. Poté
ovSem budou populacézanych cytotyfi vazany na wité typy biotopi a situace bude velmiipominat
kolonizaci nového stanovist Fi hodnoceni fi¢in polyploidnich expanzi je protdeba postupovat

kriticky.
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Expanze polyploidni linie, bez ohledu natgpb jakym probihd, fize byt nadale urychlena
polyploidnich linii (eng. multiple origins). Ten jeodle molekularnich studii velntastym (Soltis a
Soltis 1999). Polyploidi se t¥bopakovas, jednotlivé linie vznikajici zirznych diploidnich populaci
se mohou geneticky i morfologicky liSit a poslézeansebou i hybridizovat (Soltis a Soltis 2009).
Vicenasobny vznik tak zvySuje genetickou rozmanitpelyploidniho taxonu a fize tudiz
pravdpodobré prispivat i k zvy3eni jeho plasticity a adaptabiliNa roz&tovani arealu polyploida se
v8ak vicenasobny nezavisly vznik nepodili jen skgenetické vyhody. Umakije formovani
izolovanych polyploidnich populaci, diky nimziée polyploid kompetiné vytlacovat diploidy na vice
oddlenych frontach saiasrg, a zarové se s vySSi pravgpodobnosti mohou v okoli vzniklé
polyploidni populace nalézat nova stanavighodna pro kolonizaci. Vicenasobny nezavisly vznik
polyploida byl v prirozenych rostlinnych populacichékolikrat odhalen s vyuzZitim molekul&n
biologickych metod. U dluzichyHeuchera grossulariifoliaje predpokladan vznik tetraplaid
az v sedmi nezavislychtipadech (Segraves et al. 1999), u tetragligitiocele Plantago medigdomu
tak bylo nejmésa trikrat (van Dijk a Bakx-Schotman 1997) a aponditititriploidi prhy Arnica
cordifolia vznikli ztejme ¢tytikrat (Kao 2008). Na zékl&dstudia geografické distribuce cytotypyl
vicenasobny vznik polyploidnich linii navrzetMelampodium leucanthumM.. cinereum(Asteraceae;
Stuessy et al. 2004) aé¢ktierych hvozdik Dianthus ze sekcePlumaria (Weiss et al. 2002).
Predpokladan je rowZ u zlatobyluSolidago altissima(Halverson et al. 2008) a chrp ze skupiny

Centaurea jacea. |. (Hardy a Vekemans 2001).

4.4 KONTAKTNI ZONY CYTOTYPU

V prirodé jsou EZré cytotypy na @iznych prostorovych Skélach separovany (van Dijk a8
Schotman 1997, Husband a Schemske 1998), takzpgctk jezajemnym interakcim dochazi jen
vV urtittm pasmu na kontaktu jejich populacitid se jednat o lokalni sympatrii, stejtak jako
o frontu mnohakilometrové délky. V liter&t byvaji tato padsma oz#avana jako kontaktni zony
cytotypi (Levin 2002). Jiz na prvni pohled je patrna jejiemalogie s hybridnimi zénami
u homoploidnich taxain Dokonce Ize kontaktni zény cytotypovaZzovat za specificky typ hybridnich
zo6n vyzndujici se zpravidla omezenou mirou genového tokuimsemsednimi taxony (Petit et
al. 1999).

Mezi riznymi cytotypy vramci kontaktni zony vSakube kvyneéndm genetické informace
dochazet. Genovy tok ime byt zprosedkovan prosednictvim dvou tyfp hybrida (Petit et al. 1999).
Hybridi prvniho typu (eng. Type | hybrids) maji loi Grovei intermediarni mezi aima rodti. Pati
sem tak nafiklad triploidi vznikli @i kiizenich tetraploidl s diploidy. Restoze je pro & priznana
shizena vitalita i fertilita, mohou skrzeétpa KiZeni s rodii zprostedkovavat tok genetické informace
mezi diploidy a tetraploidy aima sngéry (Ramsey a Schemske 1998). Hybridi druhého temg.(Type
Il hybrids) maji naopak ploidni Uroigako jeden z rodii. Typicti jsou napiklad tetraploidni hybridi
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vznikajici fuzi neredukované gamety diploida s kedhkanou gametou tetraploida. Hybridi druhého
typu jsou ¢asto steji zdatni, ¢i dokonce zdawjSi neZ rodie, avSak zmimny scéné vzniku
tetraploidnich KZzend vede pouze k jednosmmému toku genetické informace (Ramsey a Schemske
1998). Oba typy hybritimaji zn&ny vliv na transfer ganmezi cytotypy, zvysuji tak jejich genetickou
diverzitu a maji vliv i na dynamiku kontaktnich zdlednosrérny prenos genetické informace probiha
rovnéZz bthem vicenasobného nezavislého vzniku polyploidiifdh(Soltis a Soltis 1999), zmé&ného

v predchozi kapitole. Vifijpadech, kdy nejsou triploidni jedinci schopniefit do dosglosti a
reprodukovat se, bude genovy tok v kontaktniézdiploidniho a tetraploidniho cytotypu probihat
pouze jednim simem, a to z diploitl do tetraploid. Zprostedkovavat jej budou neredukované gamety
diploidd a no¥ vznikli tetraploidi. Lze spekulovat, Ze naslednéySovani genetické diverzity
tetraploidi maZe zvysit jejich evoléni Usgch. Genovy tok vSak @ize byt i nezadouci, pokud bude

napiklad zpomalovat fizpisobovani se tetraplaichovym podminkam (Flegr 2005).

Z hlediska genetické homogenity se jetihpdné rozliSovat kontaktni zény cytofypa primarni a
sekundarni (Petit et al. 1999). Primarni kontaktria je oblasti, ve které jedna chromozémova rasa d
vzniknout druhé a posléze spolu v sympatrii koegistVznika napiklad jako disledek zrodu
neopolyploida v diploidni populaci. Naproti tomuksadarni kontaktni zony fpdstavuji druhotny
kontakt mezi populacemi rostlin odliSnych ploidnigtovni, které byly po éitou dobu geograficky
separovany. Vyznam kontaktnich zén &pa vtom, Ze odrazi jisté podminky, které jsou
charakteristické pr@éasna stadia uchycovani polypldid umo#uji tak testovat hypotézy tykajici se
dynamiky a evoluce polyploidnich komptexPetit et al. 1999). Lzetpdpokladat, Ze v ifpack
sekundarniho kontaktu mohly ®lpopulace za figedchozi alopatrie nahromadit genetické odliSnosti
¢i rozdilné evoldni adaptace. K odliSnému genetickému pozadi je tpelbé ihlizet. OvSem populace
cytotypi piedstavujicich primarni kontaktni zé6nou jsou gehgtiténesi totozné a velmi dde

tak simuluji podminky panujici v nejrgaich fazich vzniku nové polyploidni linie.

Petit et al. (1999) zmiji, Ze ¥tSina zndmych kontaktnich zén je povaZzovana zanskmi. Statut
druhotného kontaktuiffazuji napiklad Hardy et al. (2000) zénpodél které se stykaji diploidni a
tetraploidni populace chrpgentaurea jacea belgickych Ardenach. Oba cytotypy jsou v jejiadmci
morfologicky i geneticky diferencovany. U dluziclleuchera grossulariifoliezjistili Segraves et al.
(1999) studiem chloroplastové DNA, Ze tetraploidvmnikli z diploidi, se kterymi se v s@asnosti
sympatricky vyskytuji. U jitrocel®lantago medige sekundarni kontaktni zéna diplbid tetraploidy
v Pyrenejich rovw& geneticky podloZzena (van Dijk a Bakx-Schotman 7)9%Nezidka jsou v3ak
z prirozenych podminek dokumentovany i primarni komtékbny cytotyfi. U srhyDactylis glomerata
na severozapadSpariska vznikli tetraploidi z lokalni endemické dipdimii rasy. Toto tvrzeni bylo
podloZeno biochemickymi i genetickymi analyzami plagi obou cytotyp (Bretagnolle a Thompson
2001). V ramci skterych polyploidnich komplexbyly dokonce objeveny jak primérni tak sekundarni

kontaktni zény. Tak tomu je u hvozdikbianthus broteri na Pyrenejském poloostioyBalao et
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al. 2009), u evropskych hvozdikDianthus ze sekcePlumaria (Weiss et al. 2002) a snad
i u Melampodium leucanthur(Asteraceae) v Severni Americe (Stuessy et al4R200@e vSechitch
piipadech vSak byly primarni i sekundarni kontaktndnyz navrzeny pouze na zakéad

cytogeografickych dat.

5. MODELOVA ROSTLINA

5.1 VYBER MODELOVE ROSTLINY

Kolét et al. (2009) p studiu evoléni historie reliktnich hadcovych populdthautia arvensisagg.
(chrastavec rolni) odhaliliifftomnost primarni i sekundarni kontaktni zény v céjadnoho druhového
komplexu. Primarni statut kontaktu byl&sgn pomoci kombinovaného metodickéttsfupu za pouZiti
priatokové cytometrie a molekul&fbiologickych metod. Distribuce populaci v teréstejre tak jako
odpovidajici velikosti monoploidnich genénftzv. G, hodnota) s#déi o tom, Ze tetraploidni rostliny
z hadcovych lokalit nedaleko Marianskych Lazni &hniz reliktné zde gezivajicich diploidnich
populaci (Kol& et al. 2009). Nasledna aplikace molekutabiologické metody AFLP podyiita
existenci primarniho kontaktu tim, Ze oba cytotjgu po genetické strance t&hidentické (Kol et
al., v pipraw). O fylogenetické blizkosti diploidnich a tetraiploich hadcovych chrastavcbyl
pieswdien jiz Stpanek (1997). Kaplan (1998) podrobil diploidni tragloidni rostliny z okruhu
Knautia arvensisigg. morfometrickym analyzam. Vysledky potvrditg, svou morfologii maji hadcovi
tetraploidi nejblize k hadcovym diplaich. RestoZze hadcové podlozZite mit na vzhled rostlin
zasadni vliv, chrastavce si zachovavalyijstypicky fenotyp i po dvouleté kultivaci whném
zahradnim substratu. Evéhi pribuznost obou hadcovych linii podporovala révn ekologicka

pozorovani na lokalitach (Kaplan 1998).

Studovand priméarni kontaktni z6na mezi diploidgtagploidyKnautia arvensisagg. na hadcovych
lokalitach v zapadnick'echach tak byla podlozena nezavislymi analyzamifotagické, ekologické,
cytogeografické, karyologické i genetické variapiliShledali jsme ji proto vhodnou pro studium
proces hrajicich roli Bhem uchycovéani polyploida nasled# fidicich koexistenci cytotyp & jiz

dlouhodobéhai pouze pechodného charakteru.

5.2 CHARAKTERISTIKA MODELOVE ROSTLINY

5.2.1 Taxonomicka specifikace a roz&ni

Rod Knautia L. pati mezi nejpdetrgjSi evropské rody v ramadieledi Dipsacaceae kovite)
(Ehrendorfer 1976). Speciace u rodmautia probihd s reprodwkimi bariérami typu geografické
izolace a polyploidie (Ehrendorfer 1962). Vyznanmméu hybridizace, kteréasto fisobi proti speciaci.
Na kontaktu taxoi se stejnym p&iem chromozoérin vznikaji kEzné hybridni roje s pechodem
v morfologii mezi roddi, ¢asta je roviZ introgrese mezi taxony @anek 1997). Neni proto

piekvapivé, Z&Knautia arvensisgg. pedstavuje taxonomicky obtiznou skupinu.
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V prostoru stedni Evropy jeKnautia arvensisagg. zastoupen @ma druhy:Knautia kitaibelii
(ScHULT.) BORBAS a Knautia arvensigL.) COULTER (S&panek 1979). V ramdfnautia arvensigsou
dale rozliSovany niz3i taxonomické jednotky liS®é svou ploidni Urovni, morfologii &asto
i geografickym roz¥enim (SEpanek 1997). NepEnsjSim zastupcem je tetraploidni nominatni
subspecie druhu osidlujici Siroké spektrum tgaych biotof, ¢asto udrZzovanych lidsko&innosti.

Na jizni a vychodni Mora¥jej na obdobnych stanovistich nahrazuje diplotdsbnKnautia arvensis
subsp.pannonica (HEUFFEL) O. SCHWARZ. Kontaktni zéna mezi nimi je sekundarninbvedu a
probih&a stedni Evropou podél severozapadniho okraje Panamislesti (Kol& et al. 2009). V ramci
aredlu Bzného tetraploidniho poddruhu se vSak na stanohistéliktniho charakteru vyskytuji

i rostliny diploidniho cytotypu. $panek (1989) postuloval hypotézu, Ze diploidigdek &chto linii
osidloval na pdatku holocénu otgena stanovist OvSem s postugnse Sficimi zapojenymi lesnimi
formacemi byl zatlgen na extrémni stanowShevhodné pro uchyceni zonélni vegetace. Do drieSnic
dob se tak zachovaly diploidni populace v polohdat horni hranici lesa a na hadcovych vychozech.
Rostliny z krkonoSskych Kotelnych jam byly popsgako Knautia arvensissubsp.pseudolongifolia
(SzABO) O. SCHWARZ (Stpanek 1997). Hadcovym populacim oviem nebylo dappsiazeno platné
jméno. V Kwtens CR (Sepanek 1997), stejrtak jako v KIEi ke kwterg CR (Sgpanek 2002) je proto
pouzito provizorni jménd<nautia arvensissubsp.serpentinicolaSMEJKAL ined. (chrastavec rolni

hadcovy).

Knautia arvensisubsp.serpentinicolase vyskytuje n&tyfech mezi sebou izolovanych hadcovych
télesech (viz obrg. 1; Kaplan 1998, Kol4et al. 2009). \Wechéch jsou to Dolnokralovické hadce
u Borovska, okoli Starého Ranska a rozlehlejSi Kermperpentinii u Marianskych Lazni (Vi hrbet,
Plany vrch, Kizky, Dominova skalka). Viflehlém Bavorsku se jedna o lokalitu Woja. Na zékla
dostupnych informaci o rozghi taxonu tak nelze vyloit, Ze by mohl byt subendemite@eské
republiky. S jedinou vyjimkou jsou vSechny lokaligidleny rostlinami diploidniho cytotypun2Z 2x
= 20). Komplexgjsi je vSak situace v oblasti hadcovébieda leziciho nedaleko Maridnskych Lazni.
Donedavna byly odsud udavany jen rostliny tetrajiio cytotypu (8 = 4x = 40),fazené na zaklad
taxonomickych studii dé&Knautia arvensisubsp.serpentinicolaspolu se svymi diploidnimi prggky
(Sttpanek 1997, Kaplan 1998). Kolat al. (2009) v3ak nalezli na dvou lokalitach qiMiibet, Plany
vrch) krone tetraploidniho cytotypu i diploidy, coZ vedlo khadeni primérni kontaktni zény v rdmci

tohoto taxonu.

-31-



B Borovsko 2x

A Staré Ransko 2x

& Woja 2x

O Marianskeé Lazné 2x, 4x

B30 0 10 3040 Him
e ]

Obr. ¢. 1: Lokality vyskytu Knautia arvensis subsp. serpétla. P/evzato
z Kaplan (1998), upraveno.

5.2.2 Biologické vlastnosti a ekologie

Omezeny (a moZna doposud ne zcela znamy) arealytwysiaxonu, jeho teprve nedavné
taxonomické odliSeni i systematické problémy preyi&t neplatnost jeho pojmenovani, jsou moznymi
pricinami nedostatku informaci o biologii a ekologiiraktavce rolniho hadcového. Podstatdéat
Udaji proto gejimam ze studii nominéatniho tetraploidniho poddriihautia arvensisubsparvensis
Vzhledem k moZnym odliSnostem meziéoia taxony, zfisobenym patrh dlouhodobou separéatni
historii a podstatnymi rozdily v typu osidlovanyatianovi$, je vSak teba k nim pistupovat s péitcnou

opatrnosti.

Knautia arvensisubsp.serpentinicolaje vytrvala bylina s podzemnim oddenkerfidze ¥tvenou
¢i newtvenou lodyhou, ddistajici 25—-70 cm vySky. Bazalni listy #¥qrizemni fizici, lodyzni listy
vyriastaji ve vaticném postaveni a jsou velmi prémiivého tvaru. Kty jsou ¢tyréetné a skladaji
ploché strbouly kryté zakrovem listerPlodem je nazka (§tanek 1997). Reprodikim systémem je
gynodiecie (Sipanek 1979), tedy diferenciace rostlin v populaciatoboupohlavné a futiké saméi
jedince. Gynodiecie umdgje obvykle kombinovat vyhody sexualni rekombinacgamospraseni a
acinné se tak pizptisobovat podminkam stanowis{Briggs a Walters 2001). Zastupci ro#imautia
vdak byvaji oznégovani za obligaté alogamni (Spanek 1997), protoZze samospraseni brasbvy

posun v zakladani saiich a samiich pohlavnich organv kvétech. Jedn& se o proterandrii, kdy je pyl
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rozSten do okoli dive, nez se v kiu blizna stane receptivni. Tim se phad nmeEni vyznam
gynodiecie, nehtbv3echny rostliny v populaci se stavaji obligatizosprasnymi a jednotlivé populace
se lisi jen frekvenci rostlin schopnych poskytnpyt. Gynodiecii nezbyté doprovazi specializace
rostlin v populacich, ifxemz funkné samti a oboupohlavni jedinci nemusi reprezentokédre
vymezené entity. Ehrendorfer (1962) totiz #aoje u Knautia arvensisplynuly glechod mezi nimi,
vykazuijici vdechny mezistupv redukci andrecea. tanek (1979) uvadi, Ze strbouly safoi rostlin
obsahuji mensi @et kwti nez oboupohlavné a zardvpostradaji okrajové paprskujicidty. Oviem
Larsson (2005) ve své praci o opyloich Knautia arvensigiSe, Ze v rdmci jim studované populace
nebyly rozdily v pétu kvéth mezi rostlinami obou tyjp zaznamenany. Situace Knautia arvensis
subsp.serpentinicolaby mohla byt navic pakud specificka, nelbSgpanek (1979, 1997) pozoroval
na lokalitdch vZdy jen oboupohlavné rostlinge$toZze mechanizmem gynodieciéza byt napiklad
jen omezena vitalita pylovych zrrekterych jedind@, bez jakychkoliv ndpadnych zm v morfologii

rostlin, nelze ani vylatit, Ze u hadcovych populaci neni gynodiecie vy\vanut

Reprodukni biologii druhu pibliZzilo experimentalni studium tetrapld@icknautia arvensissubsp.
arvensis z Norska. K vyvinu semen dochazelo ii gamospraseni, takZze rostliny p&trnebudou
autosterilni (Vange 2002).i€stoZze je splyvani gamet v rdmci jednoho jedincengatibilni, ve
skute&nosti k tmu dochazi jen velmi fika. Prodleva mezi vyvinem obou pohlavi je totiz
synchronizovana, takze proterandrie &&s@ brani samospraSeni nejen v ramci jednohitukwale
i v celém strboulu &ast&né i mezi kwtenstvimi jedné ramety. Strbouly obalené nylonovgitkami
branicimi genosu pylu zakladaly semena jen v 2,8 #fpgrhi (Vange 2002). Nejpravpodobrjsim
mechanizmem autogamie se tak jeiérms pylu mezi ksty riznych ramet téZe genety. Pokud ale
k samospraSeni dojde, jiz vprvni generaci se poggenapadnym sniZzenim vitality vzniklého
potomstva. Inbredni deprese je patrn&hdm klteni a etablovani rostlin, avSak n#gi efekt ma
na biomasu rostlin v juvenilni fazi (nasleédijiz nebylo potomstvo sledovano). Rostliny vzniklé
alogamii byly v piméru 2,4krat zdat&Si nez autogamické potomstvo (Vange 2002). Ovising se

0 hodnoty zjigované i ex situkultivacich.

Prenos pylu mezi kity je zprostedkovan vyhradhhmyzem, jedna se tedy o obligatni entomogamii
(Sttpanek 1997). Hmyz je patrriakan barvou koruny a je v této souvislosti zajighaze hadcové
populace maji neéfka sy€jSi zbarveni korun v porovnani &imym tetraploidnim poddruhem
(Stspanek 1979). Tsinky oboupohlavnych kiti obvykle vyénivaji 4-5 mm nad korunu a Kk jejich
prezentaci dochazi po dobu 1-4 dni, v zavislostiastosti hmyzich naw&t strbouti (Larsson 2005).
Knautia arvensissubsp.arvensis laka Siroké spektrumuenych opylovéai ziadi blanokidlych,
dvoukiidlych, motyh a brouki (Larsson 2005), avSak situace na hadcovych |didlitize byt velmi
odlisna.

Siteni druhu na lokalitaich #ie probihat progednictvim semen a vegetativniho rigsténi.

Ke klonalnimu mnoZeni dochazitigistanim ¥tveného oddenku spojenym s tvorbou novych
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ptizemnich listovych iZzic. Pra¥ pro Knautia arvensissubsp.serpentinicolaje typick& vytrvalost
téchto listovych @Zic i pres obdobi kveteni, kdy wipuznych taxof obvykle fizice usychaji ($panek
1979). Semena chrastdvgsou opatena elaiosomem a proto sée@poklada, Ze je jejich igni
zprostedkovano mravenci (Vandvik a Vange 2003gp8hek 1997). Vandvik a Vange (2003)

upozonuji, Ze Sétiny na semenech by mohly unimi¥at i exozoochorii.

Knautia arvensisubsp serpentinicolaosidluje reliktni bory, lesni gliny a okraje cest v oblastech

se skeletovitymi fdami vznikajicimi zétravanim hadce (&banek 1997). Jedna se o serpentinofyt.

5.3 STRUKTURA PRIMARNI KONTAKTNI ZONY

Kolar et al. (2009) v souvislosti se studiem popul&giautia arvensissubsp. serpentinicola
na hadcovém ¢tese nedaleko Marianskych Lazni, tedy v oblastimprni kontaktni zény mezi
diploidnim a tetraploidnim cytotypem, zimiji ¢etné informace tykajici se struktury této zény, jfei

vyznamné z hlediska nasledného studia.

Na lokalitach VEi hibet a Plany vrch byl provedertguilzny ptizkum rozSieni cytotyp, ktery
nazn&il, Ze rostliny v terénu tvd mensi a relativhdolfe vymezené subpopulace, které jsou v naprosté
vétsSiné pripadi cytologicky uniformni. Revladajicim cytotypem jsou tetraploidi. Kblat al. (2009)
posléze identifikovali i #&kolik smiSenych subpopulaci a na dvou z nich zammath distribuci
cytotypi na malém prostorovém diitku. Situaci na jedné ze smiSenych ploch (lokdftany vrch)
ilustruje obr.¢. 2. Agregace rostlin stejné ploidni Grévje patrna a zaroviebyla statisticky o#ena
Mantelovym testem (Koféet al. 2009).
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Obr. ¢. 2: Prostorové uspgadani cytotyp ve smiSené subpopulaci.
Prevzato z Kol&et al. (2009).

Kolar et al. (2009) se naslegipokusili navrhnout moZnéiiginy agregace cytotypna lokalit.
Pti zbéZnych pozorovanich v terénu nebyly zaznamenanyzwj& rozdily ve vegetmim krytu ani
abiotickém charakteru stanowiSosidlovanych diploidnimi a tetraploidnimi rostlina Proto
nepovazovali ekologickou separaci za hlavni hnéaiwgrzujici tento typ roz&ni. Davaji pednost
neadaptivnimu vysitleni kombinujicimu efekt zakladatele a ndstedmezenou distrikini schopnost
chrastava. OvSem pozorovana koexistence cytatypemusi byt nezbytnjakymikoliv mechanizmy
udrzovana, pokud je idledkem pouze ipchodného stavu vedouciho postupgte kompetinimu

vyloucéeni jednoho z nich. Jissi Ize Fedstavit, Ze kompeitné zdatréjSi by mohla byt tetraploidni rasa,
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jez na hadcovych skalkach v oblasticetme pieviada. Dokonce sefipstudiu cytotypového slozZeni
vékovych kohort dvou vyse zminych smiSenych subpopulaci ukazalo, Ze na Urovnesé&ku je
pon¥rné zastoupeni diploid vy38i nez mezi doslymi rostlinami. Rozdily na zmémych
experimentélnich plochach v3ak kromozdilné miry peZivani jednotlivych cytotylp mohly odrazet
pouze vySSi transport diploidnich semen z okolpickh (Kol& et al. 2009). Stefhtak WtSi pa&etnost
tetraploidi nemusi s¥dCit o jejich UsgSném vytlgovani diploidni rasy, nybrZz jen o schopnosti
expandovat kolonizaci mist mimo disperzni a fyzidké moZnosti diploidniho cytotypu. DalSi

studium je protoieba, aby bylo mozZno situaci kriticky zhodnotit.

V ramci celého roduKnautia jsou uvadny silné reprodudni bariéry mezi diploidnimi a
tetraploidnimi rostlinami, jez byly ro¥d potvrzeny opylovacimi experimenty (Breton Sini€¥4).
Navzdory intenzivnimu cytologickému tmkumu nebyli nalezeni na lokalit Zddné triploidni
semendky ani rostliny. Identifikovano bylo jen jedno thgiddni semeno odebrané z tetraploidni matky
(Kolat et al. 2009). Genovy tok mezi diploidnimi a tetoéginimi rostlinami tak nelze vylait, avSak
bude pravdpodobré velmi omezeny. Vzhledem k absenci tripkbichezi starSimi rostlinami éze byt
potomstvo vzniklé KZzenim mezi cytotypy nezivotaschopn& kompetiné vylouceno dive,
nez dosahne do&psti (Kol& et al. 2009). Nefize vSak byt vyloten jednosrrny genovy tok
z diploidnich populaci do tetraploidnich piesinictvim produkce neredukovanych gamet.

6. OTAZKY KLADENE DO NAVAZUJICIi MAGISTERSKE PRACE

l. Jaky je charakter distribuce cytotypii v oblasti primarni kontaktni zony?

- Ktery z cytotym pacetns prevliada?

- Jakcasté jsou smiSené subpopulace?

- Tvoti subpopulace jediricstejné ploidni Urovhv zaimovém Gzemi shluky nebo jsou rozerist
spiSe nahodi?

. LiSi se diploidi od tetraploid i svymi stanoviStnimi preferencemi?

Rostou diploidi ve spotenstvech tvienych jinymi druhy, ufednosiiuji jiné hodnoty abiotickych
parametit nez tetraploidi?

M4 jeden z cytotyp SirSi ekologickou amplitudu (a osidluje tak $gpéektrum @iznych prostedi)?

[ll. Jaka je prostorova struktura smiSenych subpopuaci?
- Je agregace cytotypatrna ve vsech smiSenych subpopulacich?
- OdraZi tato agregace vegataci abiotické pondry na stanovisti?

- Zméni se pozorovany stav po 1-2 letech neruSenéhderymayi. Sieni jednoho z cytotyp)?

IV. Jsou patrné rozdily v populaéni dynamice cytotypi v ramci smiSenych subpopulaci?

- Jakeé jsou kritické faze v Zivotnim cyklu rostliisilse mezi cytotypy?
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- Jaka je frekvence vzniku triploidnich semen v papigdh, zavisi na ploidni Urovni méké

rostliny?

V. Projevi se rozdily v biologickych vlastnostechytotypii i p¥i kultivacich ve standardizovanych
podminkach?

- Maji semena jednoho z cytotypySsi kitivost?

- Existuji rozdily v rychlostitistu a mnoZstvi produkované biomasy mezi diploitisteaploidy?

- LiSi se cytotypy mirou svych kompétich schopnosti?

- Ovliviiuje pisobeni hadcového substratu tyto kompétschopnosti odli&hmezi cytotypy?
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