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Abstrakt

Jefaby jsou velmi problematicka skupina cévnatych rostlin. Pomoci mezidruhové
hybridizace ¢asto spojené s polyplodizaci vytvareji mnozstvi geneticky odlisnych linii, které
mohou byt fixovany pomoci apomixie. Nejvétsi variabilitu vykazuji druhy ze skupiny S. aria
agg., kde se na generovani promeénlivosti podili navic Snejvétsi pravdépodobnosti
introgresivni hybridizace. Existuji riizna pojeti agregatu jetdbu muku. Obecné je zalozen na
ttech zakladnich druzich, S. aria, S.umbellatta a S. graeca, které vzajemnym kiiZzenim
a polyploidizaci vytvareji dal$i mikrospecie. Jednotky v ramci agregatu jsou hodnoceny
ruznymi zpusoby, nebot’ odliseni jednotlivych taxont je komplikované vzhledem k plynulym
prechodiim morfologickych znakl. Samotny agregat je nékdy chépan i jako souhrnny taxon
pro jetdby nejistého pavodu &i urdeni. V Ceské republice najdeme &tyfi druhy ze skupiny
S.aria agg. V zavéru jsou nastinény otazky, které budou feSeny v navazujici magisterské

praci.

Klicova slova: Sorbus, apomixie, introgresivni hybridizace, polyploidizace, speciace,

pratokova cytometrie.

Abstract

Genus Sorbus is a very complex group of vascular plants. Various genetic lineages
which can be fixed by apomixis are driven by interspecific hybridisation and polyploidy.
Species from S. aria agg. have the highest variation probably due to an extra mechanism —
introgressive hybridisation. There are several concepts of the aggregate which are usually
based on three main species: S. aria, S.umbellatta and S. graeca. Therefore, new
microspecies are derived by genome doubling and hybridisation between the main species.
Units of the aggregate are assessed differently as the distinction of taxa is very complicated
due to the overlap of the morphological variability. The aggregate itself can be sometimes
considered as a category for species of uncertain origin or identification. Four species from
S. aria agg. occur in the Czech Republic. In addition, the conclusion offers questions that will

be addressed in the master’s thesis.

Key words: Sorbus, apomixis, introgressive hybridisation, polyploidy, speciation, flow
cytometry.
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1 Uvod

Sorbus L. (jefab) je rod krytosemennych rostlin, ktery se vyznacuje velkou
taxonomickou slozitosti. Obsahuje kolem 200 druhtl, které jsou svym vyskytem vazany na
severni polokouli. Vnitini systematické ¢lenéni rodu neni jednotné, ale obvykle je uznavano
pét podrodu: Sorbus, Cormus, Torminaria, Aria a Chamaemespilus. Rozpory jsou i v akcepto-
vani statutu druhu u nové popsanych mikrospecii (Warburg and Karpati, 1968; Challice and
Kovanda, 1978; Aedo and Aldasoro, 1998; Rich et al., 2010).

Taxonomicka slozitost u jetabu je dana jejich schopnosti hybridizace kombinované
s polyploidizaci. Pravdépodobnost vzniku nové hybridni a/nebo polyploidni linie a jeji fixace
je uréena mimo jiné reprodukénim mechanismem rostliny. Mikrospecie v rodu Sorbus jsou
tak vétSinou apomiktické. Variabilita jefabl je také zvySovana mnohocéetnym vznikem
hybridogennich druhtt z riznych populaci rodicd, vznikem a zafixovanim mutaci
u apomiktickych linii a schopnosti apomiktl se ¢astecné rozmnozovat i pohlavné (fakultativni
apomixie; Liljefors, 1953, 1955; Rich et al., 2010; Kovanda, 1961a).

Nejvétsi variabilitu mezi jefaby najdeme v Sorbus aria agg. Tato skupina jefabu muku
je vyjimecnd tim, Ze druhy zni jsou v mezidruhovych hybridizacich v rdmci rodu vzdy
jednim z rodic¢t (Warburg and Kdarpati, 1968; Challice and Kovanda, 1978; Majovsky, 1992).
Agregat je navic ovlivnén introgresi, ktera probiha vétSinou ve sméru druht z okruhu muku
(Aas et al., 1994; Oddou-Muratorio et al., 2001; Price and Rich, 2007). V ramci S. aria agg.
jsou popsany druhy diploidni i polyploidni. Reprodukéni zptisoby zde hraji dilezitou roli.

V této praci bych rada shrnula dosavadni poznatky o mikroevoluénich procesech

v ramci rodu Sorbus se zvlastnim zaméfenim na skupinu S. aria agg.

2 Charakteristika rodu Sorbus

2.1 Zarazeniv systému
Oddéleni: Magnoliophyta
Ttida: Rosopsida

Rad: Rosales

Celed’: Rosaceae

Podceled’: Maloideae

Rod: Sorbus



2.2 Morfologicka charakteristika

Jefaby (Sorbus L.) jsou kefe nebo stromy bez trnii (oproti vétSing ostatnich zastupct
podceledi Maloideae), s jednoduchymi nebo lichozpefenymi listy a opadavymi palisty.
Pupeny jefabii jsou kuzelovitého az vejCitého tvaru stupym nebo Spicatym vrcholem.
Kvétenstvi je chocholi¢natd lata. Kvéty jsou pravidelné, cyklické, oboupohlavné
a riznoobalné. Plivodné jsou ve vSech ¢astech péticetné. V kvétech se tvoii ndlevkovita ceSule
— charakteristicky utvar ¢eledi Rosaceae. Kalisni cipy jsou vétSinou vytrvalé, bud’ zasychaji
nebo duznati, méné Casto jsou pak opadavé. Korunni listky jsou okrouhlé az Siroce eliptické
a maji bilou nebo nazloutlou barvu, vzacné i rizovou. Volné ty€inky jsou poskladany ve tfech
kruzich v po¢tu 15 az 25. Prasniky se oteviraji podéln¢. Gyneceum miize byt 5 ¢etné nebo
redukované az na 2 cetné, pocet plodolistl je variabilni jak mezi druhy tak i v ramci jednoho
druhu & dokonce jedné rostliny. Cnélky jsou terminalni a volné nebo srostlé ve spodni ¢asti.
Semenik je u jetabl spodni nebo polospodni. V kazdém pouzdre jsou dvé anatropicka vajicka,
ale do semene se vyvine vétsinou jen jedno. Plodem jetabu je malvice, ktera se mezi druhy
1181 tvarem, velikosti i barvou. Endokarp malvice je blanity, koZovity, chrupavc€ity nebo
peckovity, mesokarp je vzdy duznaty a exokarp blanity. Zraly plod je vétSinou lysy.
Charakteristickym druhovym znakem jetab je pfitomnost a pocet lenticel na povrchu
malvice (Kovanda, 1961a, 1992; Warburg and Karpati, 1968; Majovsky, 1992; Rich et al.,
2010).

Jetaby jsou opylovany hmyzem, ktery vabi viini a nektarem. MlzZzou byt alogamni,
autogamni i apomiktické. Plody jsou rozsifovany endozoochorii (Kovanda, 1992; Rich et al.,
2010).

2.3 Ekologie

Jetaby jsou dlouhovéké dieviny, které maji na tizemi Ceské republiky t&zi§té rozsiteni
v termofytiku a mezofytiku, ale zasahuji i do oreofytika (Kutzelnigg, 1994; Kovanda, 1999;
Rich et al., 2010). VétSina druht jetabd je svétlomilnych — vyjimku tvoii typicky lesni
S. torminalis (L.) Crantz (jefab biek) a nektefi jeho kiizenci. Dalsi z druhi jsou ke stinu
tolerantni, pfi zastinéni v§ak nerostou a nekvetou pln¢ (Rich et al., 2010). Ve stfedni Evropé
se jefaby vyskytuji v dubovych lesich, kifovinach, na skalnich vychozech a strmych stranich
ve spolecnosti teplomilnych rostlin. VSechny druhy rodu tvofi ektotrofni mykorhizu

(Kutzelnigg, 1994).



2.4 RozSireni

Jetaby se vyskytuji v mirném pasu severni polokoule, hlavné v Eurasii. V Evropé jsou
jetaby rozSitené od severni Afriky po sever Skandinavského poloostrova. Nejvétsi pocet
sexualnich druhti se nachazi v Asii. V Evropé probiha mikroevoluce odlisnym zptsobem, je
zde popsano nejvetsi mnozstvi apomiktickych druhi. V severni Americe se vyskytuje jen
podrod Sorbus (Meusel et al., 1965; Warburg and Karpati, 1968; Kovanda, 1992; Kutzelnigg,
1994).

2.5 Ochrana

U taxonomicky slozitych jednotek, jako je rod Sorbus, je plan ochrany druht
komplikovany. Ukazuje se, Ze je lepSi chranit procesy, které¢ davaji vzniknout velké druhové
diverzité, nez jednotlivé malé a tézko definovatelné taxony (Ennos et al., 2005). Evoluce
v rodu Sorbus stale probiha (Challice and Kovanda, 1978; Robertson et al., 2004a, 2010), je
tedy dulezité, aby se zachovaly vSechny jednotky, které se ucastni evoluénich procest, i kdyz
se pfimo nejednd o ohroZeny druh. Pro takovyto zplsob ochrany biodiverzity je ale nejprve
nezbytné dobie porozumét biologickym procestim v dané skupiné (Ennos et al., 2005).

V Ceské republice je vétsina druhd jefabt vzacnych. Hojné se vyskytuje pouze
S.aucuparia L. (jefab ptaci) a S.torminalis (Kovanda, 1999). VétSina hybridogennich
endemickych druh@ je hodnocena jako kriticky ohrozeny nebo silné ohrozeny taxon
(Prochazka, 2001). Vzéacnéjsi jefaby se na naSem Uzemi vyskytuji prevazné v chranénych

oblastech (Kovanda, 1999).

2.6 Vyuziti clovékem

Lidé diive vyuzivali jefaby riznorodymi zptsoby. Jejich dievo je velice tvrdé a pevné,
takZe se znéj vyrabély méfici nastroje, rizné rukojeté ¢i kuZelky. Dievo jefdbu muku
a oskerusSe se pouzivalo na vyrobu luxusniho nabytku a z bfeku se vyrabély hudebni nastroje.
V obdobich stradani se z usuSenych plodl jefabu muku nebo ptaciho délala mouka. Dodnes se
pestuje jefab oskeruse pro chutné plody, ze kterych se délaji marmelady ¢i zavatreniny a které
se pouzivaji jako piimés do jable¢ného vina. Pro plody je déle péstovan kultivar jetabu
ptaciho (Sorbus aucuparia var. moravica). V soucasnosti se sazi jefab ptac¢i do stromotadi
a méstskych parki, nebot’ rychle roste a je odolny proti zneéisténi (Cervenka and Ciganova,

1980; Hecker, 2009; Rich et al., 2010).



3 Vnitrni clenéni rodu

Kromé dfive popsanych tradiéné uznavanych sexualnich druhti bylo v rodu Sorbus
béhem dvacatého stoleti popsano mnoho novych hybridogennich druhii (mikrospecii). Pro
ilustraci v Kvétené Ceské republiky z roku 1992 je popsano 9 druhii jefabt. V roce 1999
doplituje Kovanda seznam druhii jefaba v Ceské republice o 8 mezitim nové popsanych
druhti. Od té doby byly popsany jesté dalsi 4 druhy: S. milensis M. Lepsi, K. Boublik,
P. Lepsi et P. Vit, S. portae-bohemicae M. Lepsi, P. Lepsi, P. Vit et K. Boublik, S. albensis
M. Lepsi, K. Boublik, P. Lepsi et P. Vit a S. barrandienica P. Vit, M. Lepsi et P. Lepsi (Lepsi
et al., 2008, 2009; Vit et al., 2012). Nové druhy jsou popisovany v celé¢ Evropé¢ (Bernatova
and Majovsky, 2003; Mikolas, 2003; Robertson and Sydes, 2006; Houston et al., 2009; Rich
and Proctor, 2009; Rich et al., 2009a,b), ktera je povazovana za jedno z center diverzity rodu
Sorbus (Challice and Kovanda, 1978).

V rodu Sorbus je tradiéné uznavano pét podrodi: Sorbus, Cormus, Torminaria, Aria
a Chamaemespilus (Kovanda, 1961a; Majovsky, 1992; Kutzelnigg, 1994; Rich et al., 2010).
V Ceské republice jsou zastoupeny ¢&tyfi znich — nenajdeme zde monotypicky podrod
Chamaemespilus (S. chamaemespilus (L.) Crantz, jefab miSpulka). Nejblize se jefab mispulka
vyskytuje v Alpach a Karpatech (Warburg and Karpati, 1968; Majovsky, 1992).

Nektefi autofi povazuji rod Sorbus za polyfyleticky a déli ho tedy na 5 mensich rodu
(Sorbus, Cormus, Torminaria, Aria a Chamaemespilus; Robertson et al., 1991; Campbell et
al., 1995). V dalsim pojeti déli Gabrielian (1978; podle Aldasoro et al., 2004) jefaby do Sesti
sekei Sorbus, Cormus, Torminaria, Aria, Chamaemespilus a Micromeles, kterd obsahuje
vyhradné asijské druhy.

Zakladnich podrody jsou jasné definované (s vyjimkou podrodu Aria) a mezi sebou
snadno odliSitelné a obsahuji primarni sexualni druhy. Kromé nich rozlisujeme hybridogenni
taxony. Jednotlivé hybridogenni druhy jsou fazeny do tfi agregati podle rodicovskeé
kombinace, ktera jim dala vzniknout. RozliSujeme tedy S. latifolia agg., ktery pojima druhy
vzniklé kiizenim S. aria agg. a S. torminalis, S. hybrida agg. (nebo-li S. anglica agg. podle
Nelson-Jones et al.,, 2002), obsahujici potomky ki¥izeni S.aria agg. a S.aucuparia,
aS.sudetica agg.,, kam jsou fazeny druhy srodicovskou kombinaci S. aria agg.
a S. chamaemespilus (Kovanda, 1999).

Jiny pohled na hybridogenni druhy maji M4jovsky a Bernatova (2001), kteti vytvofili
4 nové hybridogenni podrody: Soraria, Tormaria, Chamaespilaria a Chamsoraria. Do téchto

podrodd ale nelze zaradit vSechny hybridni kombinace. S. intermedia, trojnasobny hybrid



mezi S. aucuparia, S. aria agg. a S. torminalis (Nelson-Jones et al., 2002), stoji stale mimo

vesker¢ kategorie.

3.1 Pojeti druhu v rodu Sorbus

V apomiktickych rodech, kde probiha mezidruhova hybridizace, je nesnadné stanovit,
co je to druh. Napiiklad vrodu Rubus L. (ostruzinik), ktery patii mezi nejkriti¢téjsi
taxonomické skupiny stiedni Evropy, jsou zavedena pravidla, kterd musi byt splnéna pro
udéleni druhového statusu. Kvili velké morfologické variabilité dané reakci na prostiedi, je
V podminkdch kromé specifické kombinace znakl také vazba na uzemi alespon urcité
velikosti. Pokud je areal morfologické linie alespon v jednom sméru vétsi nez 350 km, muize
byt takovy typ popsan jako novy druh. Je-li velikost arealu od 20 do 350 km, mtzeme ho
oznacit jako regiondlni druh, ale z taxonomického hlediska mé stale plnohodnotny status
druhu. Jestlize je aredl rozsifeni mensi, jedna se jen o lokalni typy (Holub, 1995).

Vrodu Sorbus jsou zavedeny do praxe trochu odlisna pravidla. Jako druh
(mikrospecie) se popisuji jednotlivé skupiny hybridnich linii vznikajici z riznych populaci
variabilnich rodi¢i. Mezi hybridogennimi druhy jsou malé, ale vzdy zfetelné rozdily ve
znacich bez piechodnych rysu. Tyto mikrospecie maji jasné arealy rozsifeni, jsou od sebe
navzajem reprodukéné izolovany a tvoii geneticky identické potomstvo. U jetabil neni rozsah
roz$iteni rozhodujicim znakem k odliSeni druhu jako u vySe zminénych ostruzinikii. Timto
konceptem se jako druh popisuji I lokalni stenoendemity. K jejich odliSeni se v poslednich
letech pouziva vice znakl, pfedevsim znaky karyologické a molekularni markery (Campbell

and Dickinson, 1990; Kovanda, 1999; Bernatova and M4ajovsky, 2003; Lepsi et al., 2008).

3.2 Stru¢na charakteristika podrodi vyskytujicich se v CR
(Challice and Kovanda, 1978; Majovsky, 1992; Rich et al., 2010)

Torminaria
Typovy druh: S. torminalis (L.) Crantz. (jefab biek)
Tento podrod je monotypicky.
Jedna se o stromy, vzacné kefe s jednoduchymi listy, které jsou lalo¢naté. Kvéty jsou
proterogynické s opadavym kalichem, bilymi korunnimi listky a spodnim semenikem s 2

plodolisty. Plody jsou hnédé, husté teckované a obsahuji sklereidy.



Sorbus
Typovy druh: S. aucuparia L. (jefab ptaci)
Tento podrod je polymorfni.
Druhy tohoto podrodu jsou stromy ¢i kete se slozenymi listy. Kvéty jsou proterogynické
S pretrvavajicim kalichem. Korunni listky mohou byt bilé, ptipadné vzacné rizové. Semenik
je polospodni s nejcastéji 3 (vzacné 2 nebo 4) plodolisty. Plody jsou Cervené, vzacné zluté

a obsahuji sklereidy.

Cormus
Typovy druh: S. domestica L. (jefab oskeruse)
Tento podrod je monotypicky.
Stromy se slozenymi listy. Kvéty jsou proterogynické s vytrvavajicim kalichem, bilymi nebo
nartizoveélymi korunnimi listky a spodnim semenikem s 5 plodolisty. Plody jsou Zluté nebo

nacervenalé, teCkované a obsahuji sklereidy.

Aria
Typovy druh: S. aria (L.) Crantz. (jetab muk)
Tento podrod je polymorfni.
Stromy ¢i kete s jednoduchymi listy. Kvéty jsou proterogynické s vytrvavajicim kalichem.
Koruna je bila nebo trochu nazloutla. Polospodni semenik je slozen ze 2 plodolistii. Plody

jsou Cervené (ziidkakdy oranZové nebo nahnédl€), teckované a chybi jim sklereidy.



3.3 Hybridogenni druhy vysKkytujici se v CR
Tab. 1: Pfehled hybridogennich druhd vyskytujicich se v Ceské republice (Kovanda, 1992,
1999; Lepsi et al., 2008, 2009; Vit et al., 2012).

Agregat S. latifolia agg. S. hybrida agg. | S. sudetica agg.

Druhy S. eximia S. quernea S. sudetica S. intermedia

S. hardeggensis S. austriaca

S. bohemica S. carpatica

S. rhodanthera

S. gemella

S. alnifrons

S. portae-
bohemicae

S. albensis

S. milensis

S. barrandienica

Rodic¢ovskda | S. torminalis x S. aucuparia x S. chamaemespilus x | S. torminalis x
kombinace | S. aria agg. S. aria agg. S. aria agg. S. aucuparia x
S. aria agg.

4 Zdroje variability
Rod Sorbus je diky své slozitosti fazen mezi ,,TCGs* (taxonomically complex groups,
Ennos et al., 2005). Za slozitost v tomto taxonu muze hybridizace kombinovana s poly-

ploidizaci a apomixii (Liljefors, 1955; Kovanda, 1961a, b).

4.1 Mezidruhova hybridizace
Existuje mnoho urovni hybridizace. Nejcastéjsim pojetim je hybridizace mezidruhova,
pti které dochazi ke splynuti gamet od dvou rtiznych druht (Wissemann, 2007). Toto pojeti

vyzaduje definici druhu. Definice druhu je v botanice zna¢n¢ komplikovana.




Hybridizace* u rostlin je fenomén, ktery je soustiedény do relativnd malého poctu
Celedi (16-34%) a rodu (6-16%). Skupiny, kde se hybridizace vyskytuje, se vétSinou
vyznacuji Cizosprasnosti, vytrvalou zivotni formou a schopnosti rozmnozovat se nepohlavné.
Tyto vlastnosti jsou dtlezité pro naslednou stabilizaci hybridia (Ellstrand et al., 1996).

Ke stabilizaci hybridni linie dojde, vznikne-li reproduk¢né izola¢ni bariéra mezi linii
a matefskym druhem. Bariéry mohou byt dvojiho typu — prezygotické a postzygotické. Do
prvni kategorie spadaji ekologické, fenologické a etologické bariéry a gametickd kompetice
a inkompatibilita. Tyto mechanismy maji zabranit oplodnéni. Postzygotické bariéry jsou
mechanismy, které¢ snizuji viabilitu a fertilitu hybridnich zygot nebo dalSich generaci
hybridnich potomku (Rieseberg and Carney, 1998). K celkové izolaci pfispivaji vice Casné
bariéry — prezygotické, které jsou také prokazatelné silnéjsi (Ramsey et al., 2003; Lowry et
al., 2008).

Tradicni pohled zalozeny na Mendelovych zékonech o uniformité potomka
hybridizace a jejich intermediarnim charakteru jiz neni u kiizenct studovanych v poslednich
letech dostacujici. Situace je daleko komplikovanéjsi. Hybridi jsou spiSe mozaikou znaki
obou rodict a znakl pfechodnych. Déle byla u obsahu sekundarnich metaboliti pozorovéna
spiSe aditivni dédi¢nost (Rieseberg and Ellstrand, 1993; Rieseberg and Carney, 1998;
Wissemann, 2007). Aditivni dédi¢nost mtize fungovat i u kvantitativnich znakd, které jsou
dany vice geny. Ktizenci mohou obyvat intermediarni nebo extrémni prostfedi. Vlastnosti
vhodné do extrémniho prostiedi ziskaji kombinaci gend ovliviiujicich kvantitativni znak ve
stejném sméru od obou rodi¢t (Rieseberg and Willis, 2007).

Ke kfizeni dvou druhti dochézi v tzv. hybridni zéné. Tato zona je vétSinou velmi tzka
a asymetricka (alely jednoho druhu pronikaji do druhého druhu rizné hluboko). Asymetrie
vznika riznou kompatibilitou alel s alelami sousedniho druhu, odli$nou migra¢ni aktivitou
a rozdilem v reproduk¢nich bariérach (napt. matetskym rodi¢em muze byt jen jeden z druht;

Flegr, 2009).

4.1.1 Hybridni speciace
Hybridizace mlZze pfedstavovat dilezity mechanismus saltacni speciace, kdy novy
druh vznika nahle a sympatricky (v kontaktu s matefskymi druhy; Briggs and Walters, 2001).

Hybridizace jako stimulus pro speciaci mize hrat dulezitou roli v malych nebo okrajovych

! Nadale v textu ve smyslu hybridizace mezidruhové



populacich (Rieseberg, 1997). Hybridni speciace muze mit dvé podoby — homoploidni
a polyploidni.

Pii homoploidni hybridni speciaci ma vznikly hybrid (kiizenec) stejnou ploidii jako
jeho rodicovské druhy (Rieseberg and Willis, 2007). Takovyto hybrid je ovSem vétSinou
neplodny, protoze jeho chromozomy, pochazejici ze dvou genomil, se nemohou pii meidze
spravn¢ sparovat (Briggs and Walters, 2001). Pokud ale je alespon z ¢asti fertilni a vytvofi si
reprodukéni bariéru (napf. rychlou karyotypickou evoluci, ekologickou divergenci ¢i
prostorovou izolaci) proti kifizeni s rodi¢em, hybridni linie se oddéli a vznikne novy druh
(Rieseberg and Willis, 2007). Jak je tento mechanismus vzacny dokumentuje jen 8 dostate¢né
molekularné potvrzenych homoploidnich hybridnich druhti z rostlinné fise (Rieseberg, 1997).
Cast&jsim feSenim nevyvazeného genomu homoploidniho hybrida je polyploidizace —
znasobeni chromozomu — ¢imz vznikne allopolyploidni jedinec (Hegarty and Hiscock, 2005).

Allopolyploidni hybrid vznika také allopolyploidni hybridni speciaci. Nové vznikly
ktizenec mize byt okamzité reprodukéné izolovan od svych rodi¢t diky rozdilné ploidii.
Pfi sexudlnim rozmnozovani mezi polyploidem (napf. nejjednodussim piipadem -
tetraploidem), a diploidnim matefskym druhem se vytvoii zygota z diploidni a haploidni
gamety. Vznikly triploidni zpétny kiizenec je neschopen produkce redukovanych gamet a je
tedy neplodny (Hegarty and Hiscock, 2005; Rieseberg and Willis, 2007; Flegr, 2009).

Porovnanim davnych a umélych hybridi u divokych slunecnic rodu Helianthus L.
dosel Rieseberg et al. (2003) k zavéru, Ze mezidruhova hybridizace miize byt mechanismem
adaptivni evoluce. Hybridizaci u slunecnic vznikly znaky, které byly shodné pozorovany
u davnych i nové syntetizovanych hybridd a umoziuji pfizptisobeni riznym ekologickym
podminkam.

Vznik nového druhu hybridni speciaci mlZze byt velmi rychly. Pfi studii hybridd
v rodu Helianthus bylo zjisténo, Ze ke stabilizaci nového hybridniho druhu mize dojit v méné
nez 60 generacich (Ungerer et al., 1998).

K hybridizaci a nasledné speciaci miize dojit opakované — v rizném case i na riznych
mistech. Diky této vlastnosti hybridni speciace se mliZzou potomci stejnych druhii velice

morfologicky lisit a byt tak uréeni jako rizné druhy (Hegarty and Hiscock, 2005).

4.1.2 Introgrese
Pii introgresi dochazi k vneseni gend 1 druhu do 2. druhu a to spontannim kiizenim

anaslednym zpétnym kiizenim (Briggs and Walters, 2001). Tento fenomén je podporovan



disturbancemi habitatu (prostiedi), které mohou byt piirozené i zpusobené ¢lovékem. Hybridi

tak prostfednictvim introgrese geneticky modifikuji sousedni populace rodi¢ovskych druha

(Anderson and Stebbins Jr, 1954).

4.1.3 Hybridizace v rodu Sorbus

Jako v celé cCeledi Rosaceae je i vrodu Sorbus hybridizace velmi Castym jevem
(Ellstrand et al., 1996). V podceledi Maloideae je znama jak vnitrorodova, tak mezirodova
hybridizace. Fylogeneticka rekonstrukce rodd v ramci této Celedi je tedy velice ztizena
hybridizaci. Navic se ukazalo, ze podc¢eled Maloideae neni monofyleticka a pravdépodobné
sama vznikla davnou hybridizaci, o cemz sveéd¢i napiiklad jeji vysoké zakladni
chromozomové ¢islo. Mezidruhové kiizeni v této podéeledi nesvédéi o evoluéni piibuznosti,
ale je dano slabymi reproduk¢énimi bariérami (Robertson et al., 1991; Campbell et al., 1995).

Ke kiizeni u jefabti dochdzi mezi fenotypicky odliSnymi, ale geneticky blizkymi
druhy. Sorbus domestica se nektizi. Z ostatnich druh ma zvlastni postaveni Sorbus aria agg.,
jehoz zastupci jsou vzdy jednim zrodiCovskych druhd. To znamena, ze S. torminalis,
S. aucuparia a S. chamaemespilus se kiizi se S. aria agg., ale nikoli mezi sebou navzajem
(Kovanda, 1961b, 1999; Warburg and Karpati, 1968).

Vzniklé hybridy mizeme rozdélit do dvou skupin: na primarni hybridy (F1 generace)
a hybridogenni druhy. Primarni hybridi jsSou vzacni, z ¢asti nebo Gpln¢ sterilni a najdeme je
rast ve spolecnosti rodicovskych druhli. Z evoluéniho hlediska nemaji pravdépodobné velky
vyznam, ale podstatné pfispivaji k fenotypové variabilité populaci (Kovanda, 1961b, 1999).
V Ceské republice se primarni kiizenci vyskytuji jen ojedinéle. Najdeme zde napf.
S. xkitaibeliana Baksay et Karpati ¢i S. xabscondita Kovanda (Kovanda, 1999).

Hybridogenni druhy se vyznacuji ustdlenou kombinaci znakli a malou variabilitou.
Vyskytuji se ve v&tSim poctu a to i za nepiitomnosti rodic¢l. Tyto druhy byvaji pln¢ plodné
(Kovanda, 1961b, 1999). Vyjimku na naSem uzemi tvoii sterilni S. hardeggensis Kovanda.
Posledni prizkumy ale ukazuji, ze se jedna spiSe o roj primarnich hybridi nez ustaleny
hybridogenni druh (Lepsi et al. unpubl.).

Molekuldrni analyzy mikrosateliti ukazuji na mozZnost mnohocetného vzniku
nekterych hybridogennich druhi. Mnohonasobny plvod druhli mé& za nasledek vétsi
variabilitu, nez by se dala ocekavat v apomiktickém taxonu. Dal$i zdroj variability u téchto

druht mizou predstavovat mutace a Castecné sexualni rozmnozovani (Nelson-Jones et al.,
2002; Robertson et al., 20044, 2010).
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Mezidruhova hybridizace a zpétné kiiZzeni jsou primarnim zdrojem genetickych
novinek v apomiktickém komplexu rodu Sorbus. Nové genotypy jsou zafixovany
apomiktickym rozmnozovanim, ¢imz vznikaji navzajem reprodukéné izolované mikrospecie,
které se ovSem pfrilezitostné ucastni dalsi sexudlni hybridizace. Tyto procesy tvoii komplexni

pattern probihajici retikularni evoluce v rodu Sorbus (Robertson et al., 2010).

4.2 Polyploidizace

Pii polyploidizaci dochazi ke znasobeni celé chromozomové sady (Stebbins, 1971). Je
znama u velkého spektra eukaryotnich organismti. Vyskyt polyploidie je cCasty hlavné
v rostlinné fi8i, ale lze se sni setkat i mezi Zivo¢ichy. Mezi skupiny Zzivocichd, kde je
polyploidizace ¢asta, patii ryby a obojzivelnici (Briggs and Walters, 2001; Chen, 2007; Suda,
2009). Piekvapivy byl objev, ktery ucinili Gallardo et al. (1999). V Argentiné nalezli dva
polyploidni hlodavce, ¢imz vyvratili pfesvédceni, Ze polyploidie je u savcl neslucitelnd se
Zivotem.

Népadné vzacny je tento fenomén u hub a nahosemennych rostlin. Pozorovan byl
U mnohych fas a mechorostli. Ze vSech druhii kaprad’orostli mé asi 95 % znasobeny genom
anajdeme mezi nimi i rostlinu snejvyssi ploidii. Né&které populace tropické kapradiny
Ophioglossum reticulatum L. maji genom znasobeny dokonce 96 krat (Khandelwal, 1990;
Briggs and Walters, 2001).

Urceni frekvence vyskytu polyploidizace u krytosemennych rostlin je hodné obtizné.
Odhady se v minulosti riznily kvili odlisnému pojeti zakladniho chromozomového ¢isla x.
Pohybovaly se od 30 po 70 % polyploidnich druhti krytosemennych rostlin (Briggs and
Walters, 2001; Soltis et al., 2003). Posledni vyzkumy pomoci molekularnich metod ale
ukazaly, ze za polyploidni mizeme povazovat vSechny krytosemenné kromé primitivniho
druhu Amborella trichopoda Baill., ktery je sestersky k ostatnim taxoniim krytosemennych.
U rodu Amborella nebyla prokazana zadna duplikace genomu. K polyploidizaci ale doslo
kratce po diverzifikaci krytosemennych (a po odd€leni druhu A. trichopoda), takze vSechny
ostatni druhy jsou davnymi polyploidy (Soltis et al., 2009). Studium polyploidizace je vSak
stadle zaméfeno na mladSi jasné odliSitelné neopolyploidy. Zajimavosti roz§ifenosti
polyploidie a jeji dulezitosti pro Cloveéka je, ze vétSina lidské civilizace je zéavisld na
konzumaci polyploidnich rostlin. Ctyi nejrozsifengjsi hospodai'ské plodiny jsou polyploidni —

pSenice, ryze, kukufice, sdja (Suda, 2009).

11



Tradién¢ se rozliSuji dvé skupiny polyploidi: autopolyploidi a allopolyploidi.
Autopolyploidni genom je odvozen z chromozomové sady jediného druhu. Allopolyploid
vznika mezidruhovou hybridizaci a obsahuje tedy vice riznych chromozomovych sad (Briggs
and Walters, 2001; Soltis et al., 2003; Hegarty and Hiscock, 2008). V ptirod¢ se ale setkame
i s mnoha piechodnymi typy, které neni mozné takto jednoduse kategorizovat (Leitch and
Bennett, 1997). Dale mtzeme polyploidy rozdé€lit na neopolyploidy, jez se vyvinuly
Vv prubéhu mladsich ¢tvrtohor, a star$i paleopolyploidy (Ramsey and Schemske, 2002; Vit and
Suda, 2006).

Polyploidie u rostlin (jak auto- tak allopolyploidnich) muze byt vysledkem tii
moznych mechanismi. Somaticka genomova duplikace je vyvolana poruchou v mitoze,
napiiklad tepelnym Sokem nebo experimentalné pusobenim kolchicinu. Pfi mitéze se
chromozomy nerozejdou do dcetinych bungk, ale ztstanou v jedné. Timto zptisobem vznikaji
polyploidni vétve na diploidnich rostlinach. Dal§im zpisobem vzniku polyploidie je tzv.
triploidni most. Nejprve spojenim redukované (1n) a neredukované (2n) gamety vznikne
triploidni jedinec, ktery je vétSinou sterilni, ale vzdcné mize vytvofit neredukované gamety
(3n). Ty po oplozeni redukovanou gametou z diploidniho piedka daji vzniknout stabilnimu
tetraploidovi. Poslednim a nej€astéjSim mechanismem je spojeni neredukovanych gamet,
které vznikaji nejcastéji diky absenci prvniho redukéniho déleni pfi meidze (Ramsey and
Schemske, 1998; Briggs and Walters, 2001; Rieseberg and Willis, 2007; Flegr, 2009).

Rostliny s duplikovanym genomem obvykle vykazuji odlisné vlastnosti nez jejich
diploidni pfedci. NejuniverzalnéjSim efektem je nartst velikosti buiiky, ktery ale nemusi vzdy
znamenat zvétSeni celé rostliny. Polyploidie totiZ Casto snizuje pocet bunénych déleni. Tzv.
»efekt gigas® pozorujeme hlavné Vv organech, které maji pfedem jasné¢ danou vyslednou
formu, napf. kvéty ¢i semena. Nékdy mtizeme pozorovat i zménu tvaru organd, nejcastéji listl
(Stebbins, 1971; Levin, 1983).

Novéeé vznikli autopolyploidi jsou vétSinou neplodni. Pfi meidze vznikaji krome
bivalentl i univalenty a multivalenty, protoze kazdy chromozom ma moznost se sparovat se
tiemi dalsimi. Chromozomy se do dcefinych bun¢k nemusi rozdé€lit rovnomérné a vzniklé
nevyvazené gamety jsou tak sterilni. Takové problémy s meiézou nemaji allopolyploidi.
Kazdy chromozom jejich genomu ma jen jeden protéjsek, vznika tak jen dvojnasobny pocet
bivalenti (Stebbins, 1971; Briggs and Walters, 2001). Dalsi vyhodou allopolyploidi
piedstavuje jejich Castd odliSnost v ekologickych narocich od jejich rodi¢a. Tim se vyhnou
konkurenci od svych predku (Briggs and Walters, 2001). U mnohych polyploidt pozorujeme
vétsi genetickou variabilitu nez u jejich diploidnich predka (Soltis et al., 2003). Ta mtze byt
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zpusobenad polytopnim vznikem nebo néslednou hybridizaci mezi polyploidy vzniklymi
z ruznych populaci rodic¢a (Briggs and Walters, 2001). Polyploidie ma u nékterych druht vliv
na jejich interakci s zivocichy (opylovaci a herbivory). Zatim ale nebyl pozorovan obecny
smér ovlivnéni (Thompson et al., 2004).

Po duplikaci genomu nasleduji jeho dalsi pfestavby a reorganizace. Nejcastéji se
uplatiuje umléovani genu (,,gene silencing®; Soltis and Soltis, 1999; Hegarty and Hiscock,
2008). Geny v nadbyte¢nych chromozomovych sadach jsou k dispozici molekularni evoluci.
Mohou volné mutovat a slouzit jako substrat pro vznik novych genua. Polyploidizace tak mtize
usnadnit vznik adaptivnich vlastnosti (Chen, 2007; Flegr, 2009).

Nové vzniklému polyploidovi stoji v cesté ke stabilizaci spousta piekazek. K jejich
prekonani je potieba ¢as. Vyhodny je dlouhy zivotni cyklus — polyploidy najdeme hlavné
mezi viceletymi bylinami. Déle je pro polyploida dobré umét se vegetativné rozmnozovat,
ato bud’ oddenky, pacibulkami apod. nebo apomixii (Stebbins, 1971; Briggs and Walters,
2001). Polyploidni rostliny, jsou-li plodné, maji ,,nevyhodu malych ¢isel”. K opyleni u nich
s vétsi pravdépodobnosti dojde pylovym zrnem od rodi¢e. Aby tomu polyploidi zabranili, jsou
ve vE&t§i mife samosprasni. To by sice u diploida vedlo k rychlé imbredni depresi a vzniku
nevyhodné homozygotnosti, u polyploida je ale vznik homozygotnosti daleko pomalejsi, tudiz
nepiedstavuje tak velky problém (Briggs and Walters, 2001). Polyploidie je tedy casto

spojena se zmeénou reprodukéniho zptisobu.

4.2.1 Polyploidni speciace

Pti stabilizaci polyploidni linie mluvime o polyploidni speciaci. Tato speciace patii,
stejné jako speciace hybridni, do kategorie saltacnich a sympatrickych mechanismt (Briggs
and Walters, 2001). Uplné izolovany polyploidni druh mtize vzniknout i v1 nebo 2
generacich (Rieseberg and Willis, 2007). Polyploidizace je ¢asto spojena s vnitrodruhovou ¢i
mezidruhovou hybridizaci. Pro jeji uspé$nost je tak dulezita i stabilizace hybrida a uték
Z hybridni sterility (Levin, 1983; Ramsey and Schemske, 1998).

Polyploidizace je pfevladajicim mechanismem sympatrické speciace u rostlin.
Odhaduje se, ze muze za 2 — 4 % speciacnich udalosti u krytosemennych rostlin a dokonce
za 7 % u kaprad’orosti (Otto and Whitton, 2000).

U mnohych, i kdyZ ne vSech, polyploidnich druhti byl prokdzan polytopni vznik —

opakované na riznych mistech a z riznych predka (tj. riznych populaci rodict; (Briggs and
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Walters, 2001; Soltis et al., 2003). Dale mutze dojit k opakovani duplikace u jiz polyploidniho
jedince — sledujeme pak miru polyploidizace (Stebbins, 1971; Rieseberg and Willis, 2007).

4.2.2 Polyploidizace v rodu Sorbus

Zakladni chromozomové ¢islo celé podceledi Maloideae je x=17. Teorii vzniku tohoto
neobvyklého ¢isla vramci celedi Rosaceae je nckolik. Nekteti autofi ho odvozuji
z hybridizace mezi davnymi zastupci z podceledi Spireoideae (x=9) a Amygdaloideae (x=8).
Tento scénat by ale znamenal, ze jsou jablonovité monofyletickou skupinou, coz nékteré
analyzy nepotvrdily. Ptvod jejich zakladniho chromozomového ¢isla tak stale neni znam
(Campbell et al., 1995).

Polyploidizace je u jetaba velmi ¢asta. Hybridogenni druhy jsou vétSinou polyploidni
(patii tedy mezi allopolyploidy). Vyjimku tvoifi napiiklad n¢kteti diploidni jedinci druhu
S. latifolia (Lam.) Pers. udavani z Velké Britanie a Francie (Bailey et al., 2008). Vsechny
hybridogenni druhy udavané z Ceské republiky jsou triploidni nebo tetraploidni (Vit, 2006;
Lepsi et al., 2008, 2009; Vit et al., 2012). Parentalni druhy hybridd jsou nejcastéji diploidni.
| mezi nimi se ale naSly vyjimky. Nejprve objevil Liljefors (1953) triploidni cytotypy
u S. chamaemespilus. Dale jsou udavani tetraploidi druhti S. torminalis a S. aria agg. ze
Spanélska (Aldasoro et al., 1998). V Ceské republice byly publikovany tetraploidni cytotypy
ve skupiné S. aria agg. (Vit, 2000).

4.3 Reproduk¢ni zptlisoby - apomixie

U rostlin rozliSujeme tii zékladni typy rozmnoZovéni. Cizosprasnost (allogamie),
samosprasnost (autogamie) a nepohlavni rozmnozovani. Hlavni odliSnost reprodukce rostlin
a zivo€ichli spocivd predev§im ve schopnosti rostlin kombinovat rizné zplsoby
rozmnozovani. Tato vlastnost umoznuje rostlindm efektivné reagovat na zmény vnéjsiho
prostiedi. Nepohlavni rozmnoZovani mize mit dvé formy: vegetativni rozmnoZovani pomoci
fragmentace nebo specialnich propaguli a apomixie?. Pii apomixii dochazi ke vzniku semene
bez oplozeni vajicka. Embryo mlze vzniknout pfimo ze somatické bunky ve vajicku, pak jde
o0 sporofytickou apomixii (neboli polyembryonii, ,,adventitious embryony*). V jiném piipadé

se ve vajicku mlze vyvinout neredukovany zirode¢ny vak. Tento piipad je pak nazyvan

2 Apomixie zde synonymum pro agamospermii. Apomixie byla dfive oznagenim pro jakékoli klonalni
rozmnozovani a pro specialni ptipad vyvinu semene bez oplozeni byl vyhrazen termin agamospermie. Dnes se
vsak tento termin pouziva uz jen ziidka.
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gametofytickou apomixii. Pokud zarode¢ny vak vznikne z neredukované megaspory, jedna se
o diplosporni apomixii. Pfipad, kdy vznikd ze somatické bunky vajicka, se nazyva aposporni
apomixie. Nekteré apomiktické rostliny vyzaduji pro vyvoj endospermu, potiebného pro
vyzivu embrya, aby doslo k oplodnéni polovych jader zarode¢ného vaku (tzv. pseudogamie;
Briggs and Walters, 2001; Grimanelli et al., 2001; Richards, 2003).

S ohledem na miru apomixie se daji odliSit obligatni a fakultativni apomikti. Obligatni
apomixie, pii které se rostlina rozmnozuje jen nepohlavné, je patrné velice vzacna.
Fakultativni apomikti si ponechali ¢éasteCnou schopnost sexudlniho rozmnoZzovani.
Sporofyticky a aposporni typ apomixie nevylucuji souc¢asny vznik redukovaného zarodecného
vaku a i celého pohlavniho rozmnoZzovani. Rostliny s takovym typem apomixie jsou tedy
predevsim fakultativni apomikti. Naopak u diplosporni gametofytické apomixie dochazi ke
konkurenci mezi sexudlnim a asexualnim rozmnozovanim, takze se jedna vétSinou o obligatni
apomikty (Asker and Jerling, 1992; Whitton et al., 2008).

Zména z pohlavniho na nepohlavni zptisob reprodukce vyzaduje tfi kroky. Apomeidzu
(ztratu meidzy a jeji nahrazeni diplosporii nebo aposporii, v pfipadné gametofytické
apomixie), partenogenezi (vyvoj embrya bez oplozeni) a vytvoreni funkéniho endospermu.
| kdyz téchto zmén miiZze byt dosazeno mnoha zplsoby, maji apomiktické rostliny zpravidla
tyto spole¢né znaky: vétSina apomiktl je polyploidnich (jedind potvrzend vyjimka je zatim
apomixie u diploidnich jedinct z rodu Boechera; Naumova et al., 2001; Schranz et al., 2006),
narusen je obvykle jen samici reprodukéni mechanismus, zatimco sam¢i gamety vznikaji stale
meiozou, a U vétsiny koexistuje apomixie se sexualnim rozmnozovanim (Koltunow, 1993;
Grimanelli et al., 2001).

Specialnim piipadem apomixie je haploidni partenogeneze, pii které dochazi
k autonomnimu vyvoji embrya z redukované vajecné buiiky. Tento zpusob reprodukce je
velice vzacny, ale byl pozorovan napiiklad v rodu Pilosella ¢i Sorbus a to vzdy u poly-
ploidnich rostlin (Jankun and Kovanda, 1986; Krahulcova and Krahulec, 2000).

Mezi hlavni vyhody apomixie patii schopnost udrzet vyhodny genotyp neménny do
dalSich generaci. Navic ma apomikt vSechny vyhody, které¢ plynou z rozmnoZovéani pomoci
semen, jako je Sifeni na velkou vzdalenost a piezivani neptiznivych obdobi. Na rozdil od
vegetativniho rozmnoZovani jsou potomcei apomiktl oc¢isténi od vétSiny patogenti. Nevyhodou
nepohlavniho rozmnoZovani z dlouhodobého evoluéniho hlediska je sniZenad wvariabilita
(oproti ptibuznym sexualnim taxontim) a neschopnost spojit mutace z riznych linii v jednom
genomu (Briggs and Walters, 2001; Grimanelli et al., 2001). Dale dochazi k hromadéni mirné

negativnich mutaci neboli Mullerové rohatce, kterou lze jinak zastavit pohlavnim

15



rozmnozovanim (Richards, 2003; Flegr, 2009). Vyhody apomixie a pohlavniho rozmnozovani
jsou spojeny ve fakultativni apomixii. VétSina apomikti mé tedy tendenci byt prave
fakultativnim apomiktem. Relativné malé rozsiteni a Casta fakultativnost apomixie naznacuji,
ze mozna skryva i dalsi nevyhody (Asker and Jerling, 1992; Richards, 2003).

Apomiktické druhy jsou cCasto spojeny kromé polyploidizace i1 s hybridizaci. To
odstraiiuje negativni vliv recesivnich mutaci u apomiktd (Richards, 2003). Naopak apomixie
je mechanismem, kterym si polyploidni a hybridni jedinci mtzou udrzet jejich
heterozygotnost. Apomixie také umoziiuje reprodukci rostlin s lichymi ¢i nevyvazenymi
poCty chromozomu, které by jinak mohly byt neplodné (Asker and Jerling, 1992; Briggs and
Walters, 2001).

Geneticka podstata a dédi¢nost apomixie jsou neustale predmétem badani. Vysledky
pokusii jsou rozmanité a mnohdy si i protifeci. U rlznych druhl se objevuji rtiznorodé
mechanismy a zda se, Ze jesté riznorodéjsi jsou genetické zmeny, které jsou za to odpovédny
(Nogler, 1984; Grimanelli et al., 1998; Van Dijk et al., 1999; Bicknell et al., 2000; Noyes and
Rieseberg, 2000; Pupilli et al., 2001). Ptipadné pochopeni genetické podstaty apomixie by
umoznilo vyvinout techniky, diky kterym by u hospodaiskych plodin mohly byt fixovany
vyhodné genomy (Grimanelli et al., 2001; Douglas and Grossniklaus, 2008).

4.3.1 Reprodukcni zptusoby v rodu Sorbus

U jefab, stejné jako u ostatnich rodi podceledi Maloideae, najdeme Sirokou Skalu
reprodukénich zpusobd (Dickinson and Campbell, 1991). Sexualni druhy rodu Sorbus jsou
predevs§im cizospras$né, ackoli u nékterych (S. aucuparia, S. torminalis) byla vyjimecné
pozorovana i samosprasnost (Pias and Guitian, 2006; Hoebee et al., 2007; Rich et al., 2010).
S apomixii se setkdme hlavné u hybridogennich druhii. Ve vétSiné ptipadi se jedna
0 gametofytické aposporni apomikty, ktefi jsou pseudogamni (Liljefors, 1953, 1955).
U nasich jefabt byly Jankunem a Kovandou (1986, 1987) pomoci embryologickych studii
pozorovany i dal$i mechanismy. Diplosporie u S. bohemica, haploidni partenogeneze
a autonomni vyvin endospermu U S. sudetica a polyembryonie uobou téchto Ceskych
hybdridogennich druhi. Vegetativni reprodukce spontannim hiizenim se vyskytuje
uS.sudetica a vzacné i u jeho rodi¢t S. chamaemespilus a S. aria a je popsana
i uS. hardeggensis (Kocianové and Stursova, 1986; Kovanda, 1999; Kocianova et al., 2005).
V Britanii byla studovana mira apomixie jefabi pomoci molekularnich markerd a byla tak

zaznamenana jak obligatni tak fakultativni apomixie (Robertson et al., 2004b).
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5 Sorbus aria agg.

5.1 Pojeti

Do sbérné skupiny Sorbus aria agg. jsou nejéastéji fazeny tfi druhy z podrodu Aria,
které se mezi sebou kiizi a vytvaii fadu polyploidnich apomiktickych linii ¢i mikrospecii
(nejsou mySleny hybridogenni mikrospecie vzniklé kiizenim s druhy zjinych podrodu).
Zakladnimi tfemi druhy jsou S. aria s. str.?, S. graeca (Spach) Schauer a S. umbellata (Desf.)
Fritsch (Bresinsky, 1978; Nelson-Jones et al., 2002; Aldasoro et al., 2004; Meyer et al., 2005;
Sefl, 2007; Vit et al. unpubl.).

Jednotlivi autofi chapou agregat odliSnymi zptsoby. Vzhledem ke komplexnosti této
skupiny fadi vétSina autorit do agregatu druhy, které se vyskytuji na Gzemi jim studovaném,
a k ostatnim druhtim se nevyjadiuje. Koncept skupiny okolo jefabu muku muze byt také rizné
siroky. Napftiklad Nelson-Jones et al., 2002 chapou agregat jako synonymum k S. aria s.l.
apodrodu Aria. Do této skupiny pak ale jmenovité fadi jen druhy, které se vyskytuji
Vv Britanii, a navic S. graeca, ktery je udavan z jedné lokality v Anglii (Proctor and Groenhof,
1992), ale jeho urceni jako S. graeca bylo zpochybnéno (Chester et al., 2007). O ostatnich
druzich z podrodu se jiz Nelson-Jones et al. nezminuji.

V Britanii je agregat nejcastéji chapan jako skupina druhii odvozena od S. aria s. str.
polyploidizaci a dale vzajemnou hybridizaci mezi taxony ve skupiné. Na Britskych ostrovech
je v soucasnosti do agregatu fazeno okolo 20 druha (Proctor et al., 1989; Chester et al., 2007,
Houston et al., 2009; Rich and Proctor, 2009; Rich et al., 2009a,b). Rich et al., 2010 navic
doporucuji zafadit stromy nejasného uréeni do S. aria, dokud se neprokaze, ze se jedna
0 hybridogenni druh.

Némecké pojeti je zaloZzeno na dvou zakladnich druzich, S. aria a S. graeca, a dvou
hybridogennich druzich (odvozenych od téchto dvou a S. umbellata) S. danubialis (Javorka)
Karpati a S. panonica Karpati, které se v Némécku vyskytuji (Bresinsky, 1978; Meyer et al.,
2005).

Majovsky (1992) udava ze Slovenska Sest druhti ze skupiny S. aria agg. Jedna se
0S. aria s. str., S. graeca a hybridogenni druhy vzniklé kiizenim mezi S. graeca a S. aria,
respektive S. umbellata: S. panonica, S. thaiszii (Soo) Karpati, S. danubialis

a S. subdanubialis.

3S. arias. str. je obvykle ozna&eni pro diploidni cytotyp. S. aria s.1. miize byt oznaGeni pro tetraploidni
cytotyp nebo byva pouzit jako synonymum k S. aria agg.
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Sir$i pojeti agregatu pouziva ¢esky autor Sefl (2007). Ten do néj fadi druhy ne podle
ptibuznosti, ale podle vzhledu — tedy druhy podobné muku. Z jetabu, vyskytujicich se
v Narodnim parku Podyji, tak podle n¢j patii do agregatu i S. austriaca (Beck) Prain et al.
(taxon vznikly hybridizaci mezi S. aria a S. torminalis) a S. carpatica Borbas (hybridogenni
druh vznikly zpétnym kiizenim S. austriaca se S. aria).

Odlisny koncept od doposud uvedenych maji Spanélé. Aldasoro et al. (2004) totiz
nerozliSuji mikrospecie odvozené od jefabu muku, vSechny podle nich spadaji do jeho
variability. Dale nerozeznavaji S. graeca, ktery fadi pod S. umbellata. Jako agregat chapou
apomikticky komplex tii taxonu z podrodu Aria: S.umbellata, S. aria a S. subfusca
(Ledebour) Boissier. Tento komplex je charakteristicky velkou variabilitou a jde jen tézko
analyzovat, coz je divod, pro¢ nedoporucuji rozliSovat mikrospecie.

V Ceské republice se setkame se Gtyimi druhy ze skupiny S. aria. Jedna se o S. aria,
S. graeca, S. danubialis a S. subdanubialis (Kovanda, 2002; Sefl, 2003). Pro nastin moznych

vztahti mezi nasimi druhy v ramci celého agregatu viz Obr. 1 (Vit et al. unpubl.).

Sorbus aria (Zn=63)

8. aria s. str. (2n=34)

! J

5. pannonica 5. subfanubiaﬁs s herculus
(2n=7) (2n=51,68) (2n=7)
§. thaiszii
(2n=7) 5. wimifolia
(2n=7)
5. danubialis
(2r=68)
§. gracca $. pseudodanubialis 5. umbellata
(2n=34, 8) — (2n=7) < (2n=34, 68)
5. domuglenica
(2n="7]

Obr. 1: Schéma Sorbus aria agg. (dle Vit et al. unpubl.).
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5.2 Zakladni druhy agregatu
Zékladni druhy S. aria agg. jsou velmi variabilni. Jejich odliSeni je tak velmi obtizné.
Pomoci nékterych znakl to ale mozné je. Nasledujici popis je zaméfen praveé na rozlisujici

znaky.

S. aria s. str.

Pupeny jefabu muku jsou 6-9 mm dlouhé, vejcité az kuzelovité a fidce chlupaté. Listy
jsou dlouhé vétSinou 5-12 cm, nékdy vSak az 14 cm. Listova Cepel je mékka a velmi
variabilni. MZe byt vejCita, elipticka, obvejcita 1 okrouhla. Okraj listu je jednoduse nebo
dvojité pilovity, vétSinou nelalo¢naty, ale variabilita jefabu muku obsahuje i mirné lalo¢naté
typy. Abaxiélni strana listu je rovnomérné bile chlupaté. Zilek je 9-14 part. Kali$ni listky jsou
trojuhelnikovitého tvaru, vytrvavajici, za plodu piekroucené nebo rozprostiené, délky kratsi
nebo stejné jako ceSule. Plody velikosti 8-15 mm jsou rozli€ného tvaru, vétSinou vSak delsi
nez $irsi a obvykle jsou posety mnoha malymi lenticelami. S. aria je velmi variabilni druh,
v ramci n¢hoz je popsano nékolik variet, které ale rozsahem morfologickych znakd tvofi
témét kontinuum (Kovanda, 1961b, 1992; Warburg and Karpati, 1968; Aldasoro et al., 2004;
Rich et al., 2010).

S. aria se vyskytuje ve stfedni a jizni Evropé a roztrousené¢ Vv severni Africe. Rozsah
rozsifeni saha od Spanélska po Balkan a od severni Afriky po Britanii. V Ceské republice
najdeme jefdb muk v severozapadnich Cechach a na jizni Moravé (Meusel et al., 1965;

Warburg and Karpati, 1968; Slavik, 1998).

S. graeca

Jefab tfecky mé pupeny mensi neZz j. muk, jen 5-7 mm dlouhé. Pupeny jsou vejcité
atémet lysé. Listy jsou dlouhé 4-5 cm, obvejCité ¢i okrouhlé, dvojité pilovité, nelalocnaté
a kozovité. Spodni strana listu je zeleno-bile chlupatd. Na listu najdeme 9-11 pard
vystupujicich zilek. Kalisni listky jsou uzce trojuhelnikovité, vzdy delsi nez ceSule
a vzptimené za plodu. Malvice jsou vice méné kulovitého tvaru, mensi nez 12 mm a jsou
fidce pokryté velkymi lenticelami (Kovanda, 1961b, 1997; Warburg and Karpati, 1968;
Mijovsky, 1992).

Sorbus graeca je velmi rozporuplny taxon. Casto neni viibec odliovan, byva fazen
pod S. umbellata ¢i pod S. aria. Jeho rozsifeni tudiz neni zcela jasné vzhledem k odlisnym

pojetim autort z riznych zemi (Gabrielian, 1972; Kovanda, 1997; Aedo and Aldasoro, 1998;
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Aldasoro et al., 2004). Z potvrzenych vyskyti se jefab fecky vyskytuje ve stiedni a jizni
Evropé a jihozapadni Asii. V Ceské republice byl udavan Kovandou (1997) z Narodniho
parku Podyji a Moravského krasu. Nov¢jsi studie jefabd na jizni Moraveé vSak naznacuji, ze
jedinci pokladani za S. graeca spadaji do variability S. danubialis (Sefl, 2007; Lepsi et al.
unpubl.).

S. umbellata

Pupeny jsou velké 4-6 mm, vejcovité a chlupaté. Listy jsou dlouhé 4-11 cm, obvejéité
az okrouhlé, dvojité pilovité az mélce lalocnaté, kozovité a ze spodu bile plstnaté. Postrannich
zilek je na listu 5-7 pari. Kali$ni listky jsou vytrvavajici. Plody jsou 9-16 mm dlouhé malvice
kulovitého tvaru s vyraznymi i nevyraznymi lenticelami. S. umbellatta je velice polymorfni
druh, nékteré typy jsou popsany jako variety.

S. umbellata se vyskytuje ve vychodnim mediteranu. Na sever dosahuje na Balkansky

poloostrov a do jihozapadniho Rumunska (Gabrielian, 1972; Aldasoro et al., 2004).

5.3 Hybridizace

Sorbus aria agg. ma v ramci celého rodu velmi vyznamné postaveni. Hybridizace
mezi jefaby se vzdy uUcastni jako jeden z rodicii. Dale se muZze kitizit se vzniklymi hybridy
a vytvaret tak dal$i nové linie. Prave tato schopnost zpétné hybridizace umoznuje genovy tok
od ostatnich sexualnich druhd smérem k S. ariaagg (Liljefors, 1955; Kovanda, 1961b;
Warburg and Karpati, 1968). Introgresivni hybridizace byla studovdna na morfologické
urovni (prostym srovnavanim nebo piimo morfometricky), zjiSténim fertility ¢i analyzou
chloroplastové DNA, kterd je dédi€nd po matefské linii. Jednosmérnd introgrese byla
pozorovana ve stiedni Evropé a Velké Britanii od S. torminalis do S. aria (Aas et al., 1994;
Price and Rich, 2007). Ve Francii zjistili Oddou-Muratorio et al. (2001), Ze introgrese probiha
i ze S. aria do S. torminalis, ale jen v minimalni mife. Pfevladajicim smérem introgresivni
hybridizace je i tam k S. aria.

Analyzou plastidové DNA lze zjistit, ktery zrodich je matefsky taxon a ktery
otcovsky. Podle vyzkumu Chester et al. (2007) je u vSech hybridi ze skupiny S. anglica
(hybrida) agg. i S. latifolia agg. vyskytujicich se v Britanii matefskym druhem S. aucuparia,
respektive S. torminalis a otcovskym vzdy S. aria. Vyuziti molekularnich metod vedlo také
k potvrzeni opakovaného vzniku hybridogennich taxoni v ramci skupiny S. aria agg.

(Nelson-Jones et al., 2002).
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5.4 Polyploidizace

V ramci Sorbus aria agg. jsou udavani jak autopolyploidi tak allopolyploidi. Ve
skupin¢ najdeme diploidni, triploidni a tetraploidni druhy a cytotypy (Liljefors, 1955; Nelson-
Jones et al., 2002; Vit, 2006; Bailey et al., 2008). Ptehled udavanych ploidii vybranych
zastupct je uveden v Tab. 2. Karyologicky prizkum byl zatim proveden jen u ¢asti taxont ze

skupiny muku a n¢které uvadéné pocty je potieba jesté potvrdit.

Tab. 2: Poéty chromosom u vybranych zastupcl ze skupiny S. aria agg.

Druh Pocet |Zdroj Pocet |Doplnéni

S. aria 34 Kutzelnigg, 1994 34, 68 | Vit, 2006
68 Aldasoro et al. 1998

S. graeca 34 Warburg and Karpati, 1968

S. danubialis 34 Warburg and Karpati, 1968; Jankun and |68 Vit, 2006

Kovanda, 1987; Kutzelnigg, 1994

S. subdanubialis |51, 68 |Sefl, 2003; Lepsi et al. unpubl.

S. umbellata 34,68 |Aldasoro et al., 2004

S. panonica 34 Majovsky and Uhrikova 1990

5.5 Reproduk¢ni zpisoby

Diploidni S. aria je udavan jako sexualni a cizosprasny druh. Jankun a Kovanda
(1988) u jetdbu muku z Ceského krasu pozorovali tendenci k apospornimu vyvoji
zarode¢ného vaku. Apomixie byla popsana pomoci karyologickych a embryologickych studii
u tetraploidnich druhti odvozenych pravdépodobné autopolyploidizaci S. aria (Liljefors,
1955). Vyuzitim molekularnich metod byla apomixie potvrzena u allopolyploidnich druht
Z agregatu naptiklad ve Velké Britanii. Popsani jsou jak fakultativni, tak obligatni apomikti ze
skupiny jefabu muku. Populace, kde je zachovano ¢aste¢né pohlavni rozmnozovani, mohou

byt velmi variabilni ve srovnani s obligatnimi apomikty (Robertson et al., 2004a, 2010).
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6 Navazujici diplomova prace

Navazujici diplomova prace bude zamétena na zhodnoceni variability ve skupiné
S. aria agg. Duraz nebude kladen na taxonomii skupiny, ktera je stale velmi nejasna, ale prace
se zamé&i na variabilitu vztazenou k ploidnim Grovnim. Reeny budou nasledujici otazky:

e Jaké jsou ploidie ve skupiné a kde se vyskytuji?

e Lisi se jednotlivé ploidie fenotypove?

e Jaké jsou reprodukéni zptisoby u jednotlivych ploidii?

e Jaké taxony jsou rodiCovské a jakym smérem jde tok genii?

Vyzkum bude probihat na dvou trovnich. Nejprve budou provedeny plosné analyzy -
cytogeograficky prizkum, morfometrické analyzy a urceni reprodukcnich zpiisobii. Na
zékladé€ tohoto celkového prizkumu budou navic vytipovany oblasti s vysokou mikroevoluéni

aktivitou, kde bude proveden podrobné&jsi vyzkum vySe uvedenych problematik.

6.1 Metodika

K teseni vyse uvedenych otdzek budou pouzity nasledujici metody.

6.1.1 Pritokova cytometrie

Metoda pritokové cytometrie (Flow cytometry, FCM) umoziiuje métfeni a analyzu
optickych vlastnosti biologickych astic (napf. bun€k ¢i jader), které se pohybuji v uzkém
proudu a prochazi silnym paprskem excitacniho zafeni (nejCastéji laserovym paprskem;
Shapiro, 2004). V botanice se prutokova cytometrie pouziva zejména ke stanoveni velikosti
genomu, a to bud’ absolutni (vyjadieno v pg ¢i parech bazi) nebo relativni (stupen DNA
ploidie; Loureiro et al., 2010).

Pomoci této metody bude u jetabt ze skupiny S. aria agg. stanovena relativni velikost
genomu (ploidie) z listu zkoumanych jedinci. Dale bude pouzita k urCeni reprodukéniho
mechanismu a to analyzou semen. Zméfenim semene na pritokovém cytometru ziskdme
informaci o ploidii embrya a endospermu. Na zdklad¢ poméru téchto ploidii se da usuzovat,

jakym reprodukénim mechanismem semeno vzniklo (Matzk et al., 2000).

6.1.2 Morfometrika
Tato technika se pouzivd k objektivnimu zhodnoceni fenotypové variability

organismil. Vlastni morfometrické méfeni je vyhodnoceno pomoci mnohorozmérnych
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statistickych metod, ¢imZz dochazi k odstranéni subjektivniho pohledu pozorovatele.
Prostfednictvim morfometriky se hled4 charakteristickd podoba morfologickych znakt druhti
a umoznuje objasnit i vyvoj téchto znaki (Marhold and Suda, 2002; Neustupa, 2006).

Pti vyzkumu bude pouzito jak klasické morfometriky, zamétené na méteni vzdalenosti

a uhlu, tak geometrické morfometriky, ktera zkouma tvar.

6.1.3 Molekularni analyzy

Hodnoceni variability uvnitf i mezi populacemi a hodnoceni reprodukénich zpisobu je
mozné pomoci molekularnich markeri, pfedev§im mikrosateliti (Single sequence repeat,
SSR). Mikrosatelity jsou repetitivni Gseky DNA, ve kterych se opakuje kratka sekvence
0 délce 1-6 nukleotidd. Jednotlivé alely se 1isi poctem opakovani. Podle variability v lokusech
se da usuzovat, jedna-li se o fakultativni ¢i obligatni apomixii nebo pohlavni rozmnozovani
(Robertson et al., 2004a). Analyzou mikrosatelitd z plastidové DNA lze uréit matei'sky taxon
(Chester et al., 2007).

6.2 Vlastni vysledky

V zati 2011 byl proveden pilotni priizkum na zjisténi reprodukcnich zpiisobii jefabt ze
semen pomoci pritokové cytometrie. Byl proveden sbér malvic u ¢ty jedincd S. aria agg.
a dvou dalsich druhi jefaba, S. torminalis a S. bohemica, ze tii lokalit v Ceském stfedohoti —
Knoblozka, Bore¢ a Ostry.

ANALYZA. Pomoci pritokové cytometrie bylo analyzovano 56 semen. Analyza byla
provedena dle standardni metodiky vyuzivané v laboratoii priitokové cytometrie PfF UK (dle
Dolezel et al., 2007) s fluorescen¢nim barvivem DAPI na pritokovém cytometru CyFlow
ML. Jako standard byla pouzita sedmikraska chudobka (Bellis perenis, 2C = 3,38 pg), ktera

ma blizkou velikost genomu k analyzovanym rostlindm.

VYSLEDKY. Pomoci pritokové cytometrie byly zjistény DNA ploidie embryi
a endospermu.. Endosperm nebyl detekovan u vsech semen, coz mohlo byt zptisobeno stafim
semen. U S. aria byla zjisténa pseudogamie s ucasti neredukovaného pylu. U jednoho jedince
S. danubialis byly detekovany dokonce tii typy reprodukénich mechanismi: sexualni
rozmnozovani, pseudogamie stucasti redukovaného pylu a pseudogamie s tcasti

neredukovaného pylu. Vysledky analyzy semen druhu S. torminalis odpovidaly ocekavanému
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pohlavnimu rozmnozovani, kdy je embryo diploidni a endosperm triploidni. U vSech semen
S. bohemica byly zaznamenany triploidni embryo a oktoploidni endosperm. Reprodukénim

mechanismem u zkoumaného S.bohemica byla pravdépodobné pseudogamie s tcasti
diploidniho pylu.
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Obr. 2: Pfiklady histogramU analyz pritokového cytometru.
A. S. aria — 2 semena, lokalita Ostry. B. S. bohemica — 2 semena, lokalita Bore¢. C a D.

S. danubialis — 2 semena, lokalita Borec. E. S. torminalis — 1 semeno, lokalita Knoblozka.
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ZAVER. Byla optimalizovana metoda méfeni DNA ploidie embrya a endospermu pomoci
drobnych zmén standardni metodiky (naptiklad délka stani ¢i dvojité filtrovani) dle Dolezel et

al., 2007.
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7 Zavér

Bakalaiska prace shrnuje dosavadni poznatky o mechanismech, které generuji
vysokou variabilitu v rodu Sorbus. Popsané jsou mikroevoluéni mechanismy hybridizace,
polyploidizace a ptfechod k nepohlavnimu rozmnozovani — apomixii. Vysledky molekularnich
analyz ukazuji, ze evoluce u evropskych jefabu stale probiha. V poslednich letech je zde
popisovano mnoho neo- a stenoendemitnich druht. Velka ¢ast pozornosti je zaméfena hlavné
na vyzkum hybridogennich druhii vznikajicich mezidruhovym ki#izenim S. aria agg. se
S. torminalis, S. chamaemespilus ¢i S. aucuparia. Zhodnoceni samotné skupiny S. aria agg. je
diky jeji ohromné variabilité¢ a velkych nejasnostech v taxonomii obtizné a bylo provedeno
zatim jen na nékolika mistech. Poznatky o skupiné jefdbu muku jsou jen utrzkovité a navic
casto pochybné. Nové studie neziidka vyvraci zavéry téch starych, coz byva zplsobeno
omezenym mnozstvim zkoumanych jedincl, omezenym studovanym tGzemim nebo
zamétenim se jen na jeden znak ¢i mechanismus.

Chceme-li pochopit vztahy a procesy v rodu Sorbus, je znalost S. aria agg. klicova.
Dnes nejvice zkoumané hybridogenni druhy jsou jen vysledkem evolu¢nich procest, jejichz
zéklad tvoii pravé agregat. K objasnéni vztahii ve skupiné je vhodné kombinovat
morfologické, karyologické a molekularni analyzy. Zhodnoceni variability v S. aria agg.
v Ceské republice bude pfedmétem navazujici diplomové prace, jejiz cile jsou uvedeny
Vv zavéru této prace spolu s metodami, které k feSeni budou pouzity. Dale jsou uvedeny
vysledky pilotni studie, pii které byla optimalizovana metoda hodnoceni reprodukcénich

mechanismu jefabt pomoci priitokové cytometrie.
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