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1. Uvod

Jednim ze sFejnich mechanistnevoluce je bezesporu proces hybridiZadedy kizeni mezi
dvéma odliSnymi druhy. Hybridizace zasadnimiggbem ovliviuje generovani genetické variability,
resp.¢asto vznik pipadré zanik taxori (nag. Anderson & Stebbins 1954, Riesberg & Wendel 1993,
Rieseberg 1997, Briggs & Walters 2001, Wissemar®v 20V dnesni dabzname mnohofipadi
nahlého vzniku druhu prasdnictvim tzv. saléni (skokové) speciace, kdy dochazi ke¢mam
v uspdadani a p&u chromozom. Typickym gikladem takového evotmiho mechanismu je jiz
zmirgna hybridizacedi polyploidizace (Briggs & Walters 2001). Nové dyubi vznikli hybridi
mohou byt izolovani ekologicky, ale ne vzdy vznil@lace reprodudni. Na mistech setkavani
rodicovskych druld s naslednym procesem hybridizace &mgho KiZzeni niZze dochézet ke vzniku
hybridnich roji. Ty jsou znamy u mnoha skupin krytosemennychiro@8rant 1981), ale jsou velmi
neobvyklé u rostlin vytrusnych, kde jsou hybridivg@inou sterilni (Mayr 1942, Wagner 1992,
Haufer 1996). Narozdil od kapradin vSak byla almioploidni speciace (produkce fertilnich
sporofyti beze zmny ploidie) i velkA mira mezidruhové hybridizacezazamenana u blizce
ptibuznych plavuni (Wagner et al. 1985, @ligaard 1%8@gner 1992, Haufler 2008).

Specifickym gikladem hybridizace je tzv. introgresivni hybridizazmisobujici postupné
mizeni mezidruhovych rozdil Dosud byl tento proces &pych KiZzeni jen malo studovan
u krytosemennych rostlin, tim m&pak u rostlin vytrusnych (Wagner 1992, Haufer 1996

A i kdyz doba nejutSiho rozké¢tu a dominance plavuni, které jsou dnes povazosgise za
,2ivé fosilie® uz davno pominula, jistsi zaslouzi nasi pozornost. Ve své diplomové psacproto
vénuji mikroevolEnim vztalim u jednoho ze zastujpcnevelké ¢eledi Lycopodiaceae rodu
DiphasiastrumHolub — plavunik (synLycopodiumsect.ComplanataVictorin). Tento rod zahrnuje
vytrvalé byliny s plazivymigasto kdenujicimi, lodyhami a vaiimenymi tvemi (pryty) nesoucimi
prisedlé ¢i stopkaté vytrusnice. Celosové sem byvéiazeno fiblizng 20 az 30 drula Hlavnim
mistem vyskytu plavunikjsou temperatni a subarktické oblasti severnikmlte. Nekteré druhy je
mozné najit i v tropech a tdqrevsim v montannim az alpinském pasmu (Hultén,19B8sel et al.
1965, Wilce 1965, Dostal 1984, Kubitzki 1990, Jert®®3, Prochazka et al. 1998, Jager & Werner
2005, Bennert et al. 2007). Bylo popsano také niwbzsndemickych drub z Atlantskych a
Pacifickych ostrow (Wilce 1961, 1965, Bennert et al. 2007).

Na uzemi sedni Evropy byva rozliSovano dnutSest s mnozstvim poddriuta variet. Ti
tradiéné rozliSované:D. alpinum (L.) Holub - plavunik alpinskyD. complanatum(L.) Holub -
p. zploSély a D. tristachyum(Pursh) Holub - p. cyiiskovy jsou dnes povazovany za druhy zakladni

Y Hybridizaci je v tomto kontextu myslena mezidruadwbridizace.

1



a ti za hybridogenni druhyD. oellgaardii Stoor et al. - p. Oellgaaid, D. issleri (Rouy) Holub -

p. Isslefiv, D. zeilleri (Rouy) Holub - p. Zeilletv (Stoor et al. 1996, Prochazka 1997, Kubéat 1997,
Vogel & Rumsey 1999, Kubat 2002). Jejich taxonorai¢lodnoceni se vSak znych regionech
liSi. Stale neni jisté, zda jsou vedlejSi druhy fddigenni¢i zda se jedna o recegtrvznikajici
hybridy. Ceska Republika spolu s3éeckem, Rakouskem a Francii je jednim z mala nyiskyiu
vSech Sesti drudhplavunika (Adler et al. 1994, Kubat 1997, Bennert 1999, Réaka 1999, Jager &
Werner 2005, Haeupler & Muer 2007). V raniiské Republiky pét tyto rostliny mezi ohrozené,
silng a kriticky (Prochazka 2001). VSechnyestoevropské druhy jsou prasgbdobré diploidni s
chromozomovyngislem 2n = 46 (44, 48, 50; Manton 1950, Wilce 198&stal 1984, Wagner 1992,
Marhold et al. 2007). Polyploidni druhy jsou ud&arzacd. Mimo Evropu byly nalezeny dva:
D. wightianum(Grev.et Hook) &. zancophyllum(J.H.Wilce) Holub (2n = 4x = 96; Ninan 1958,
Wilce 1961, 1965). Ve #&dni Evrog, resp. Nmecku byly nedavno nalezeny také triploidni
hybridni rostliny (Bennert et al. 2011).

Potvrzeni hybridizace v ramci roddiphasiastrumkomplikuje mnoho faktar. Maji pongrné
jednoduchou morfologii s&kolika diskrétnimi morfologickymi znaky (Wilce 1961965; Vogel &
Rumsey 1999) a velmi mélo je zndmo o jejich repkddi biologii. Diky zavislosti gametofytu
na mykorrhize jsou laboratorni pokusycklni spor velmi komplikované &ikici experimenty jsou
prakticky nemozné (Wilce 1965, Aagard 2009). Jedepokus vyieSit problematiku fvodu
vedlejSich (hybridogennich) draitbyl proveden pomoci allozymovych analyz na kor@i &oleti
(Stoor et al. 1996). Vysoka mira hybridizace bybavzena také mezi zakladnimi druhy (Kukkonen
1994). Vys¥tlenim morfologické variabilityfady popsanych drobnych taxors intermediarnim
charakterem mezi zakladnimi a vedlejSimi drblgymohla byt introgreselednim takovym je nap
D. alpinumsusp.kablikianumDomin, syn.D. kablikianum(Domin) Dostdl, nalezené v Krkonosich
(Kubat 1997, Dostal 1984, 1989). Také fakt, Ze @pdl(hybridni) druhy vykazujitejmé plnou
fertilitu (Kukkonen 1994), ukazuje na moznosttrigho kizeni.

Pro owieni mikroevoldnich vztali v ramci skupiny i pro f@sné taxonomické zhodnoceni
vedlejSich druh byly pouzity cytologické (pitokova cytometrie) a morfometrické (geometricka a
klasicka morfometrika) postupy.

Cile diplomové prace:

1. Diferenciace taxanna Urovni absolutni velikosti genomu spolu s motrickym zhodnocenim
2. Urgeni miry¢etnosti introgresivni hybridizace

3. Aplikace ziskanych pozndithka efektivni ochranu studovanych tason



2. Charakteristika rodu Diphasiastrum Holub

2.1 Struéné charakteristika rodu

Plavurg jsou starobylou skupinou zahrnujici jedny zaejEjSich suchozemskych rostlin.
Zejména v karbonu byly vegeét@mi dominantami a tuidy celé pralesy. Naproti tomu v dnesni
dob: se jedna o malé&asto pehlizené rostliny sé&kolika malo rody. Kdyz uz ne velikost, tak
alesp@é morfologie jim z ¥tSi ¢asti Aistala.Casto jsou proto nazyvany Zivymi fosiliemi (Heuber
1992). V dneSni dab pati do Lycopodiophyt 3 ¢eledi: Lycopodiaceae (plavuiovité),
Selaginellaceagvranekovité) alsoetaceag(Sidlatkovité). Nkdy byva uvadna jes samostatna
¢eled” Huperziaceadvrancovité; Kubat 1997), ktera je jindgzena v ramcteledi Lycopodiaceae
NejvétSi z Lycopodiophyt je prav ¢eled Lycopodiaceae do které spadd mimo jiné i rod
Diphasiastrum Dale je dnes mezi plaiavité fazeno 5 az 7 rdds giblizné stovkou drufi. U nas
jsou znamé rodiduperziaBernh. (vranec)l.ycopodiellaHolub (plavuika), LycopodiumL. (plavui)

a Diphasiastrum(plavunik).

Samotny rodiphasiastrum(syn.: LycopodiunmL. Sect.ComplanataVictorin, DiphasiumC.
Presl,Stachygynandrur€. Presl) byl dlouhd 1éta zahrnovany pod kgdopodium(plavui) v nemz
byl poslézefazen do samostatné sekCemplanata(Wilce 1965, @ligaard 1987, 1989, 1990).
V letech 1944 az 1975 byly plavunikyasto pirazovany k rodwi sekci Diphasium (Rothmaler
1944), ktery ovSem v dnednim pojeti zahrnuje malkwpinu tropickych a na jizni polokouli se
vyskytujicich rostlin (@ligaard 198777 Holub v roce 1975 ozrd Diphasiastrumza samostatny
rod. Také fylogenetické analyzy chloroplastové DNétvrdily monofyleticky fivod této skupiny
(Aagard 2009; obt. 1 na str. 4). Od plavuni se plavuniky liSi Supityoni listy uspdadanymi ve
étyfech radach a jejich sterilni &wve byvaji zplodtlé (nag. Holub 1975, Kubat 1997). Rod
Diphasiastrum zahrnuje vytrvalé rostliny s dlouze plazivymii&aujicimi pod-¢i nadzemnimi
lodyhami, resp. oddenky. Vimené vidlénag vétvené pryty pokryt&tyfmi fadami Supinovitych
listi nesou fisedlé nebo stopkaté vytrusnicové klasy. Lodyhytarimi vétve byvaji Zetelrs
dorziventralg zploSglé. Listy jsou ¥tSinou Zetelrg tvarow rozliSené naietni, WiSni a postranni.
Vytrusy uzavené v ledvinovitych vytrusnicich dozravajicervenci az z (Holub 1975, Dostél
1989, Wagner & Beitel 1993, Adler et al. 1994, Stebal. 1996, Kubat 1997, 2002, Jager & Werner
2005, Frey et al. 2006).
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Obr. ¢&. 1: Dva fylogenetické stromy ukazujici evéhi vztahy welediLycopodiaceagaloZené nabcl sekvencich.

Vlevo: strom ze studie Wikstrom & Kenrick (1997), kterkazuje na monofyleticky gvod rodi Lycopodiuma
Lycopodiella zatimco rodHuperziaje k nim sesterskowtvi. RodDiphasiastrunede zatim neni odliSeny.

Vpravo: fylogeneticky strom z n@ySi studie Aagard (2009). Rddiphasiastrumje zde jiz v ramcieledi odliSeny a je
ozna&en olEma zpisoby — jako sekceComplanatavramci rodu Lycopodiuma také, dnes pouZivanym nézvem
Diphasiastrum

Prokel plavunik je podzemni, paptgé soungrny, iepovitého tvaru a zivici se saprofyticky
(resp. mykotroficky). Gametofyty jsou velmi malo&amé a prozkoumané.idtlpoklada se, ze
prezivaji déle nez nadzemni sporofyty a poméhajilinést prekonavat nefiznivé podminky
prostedi. Navic seiejme ¢asto vyskytuji ve &Sim mnoZstvi nez sporofyty a pohlgwhospivaji az
po 12 —-15 letech (Buchmann 1908, Bruce 1979, Whitli981, Prochazka & Haarik 1999).
Zéastupci roduwDiphasiastrumjsou steji jako ostatni Zeledi Lycopodiaceagostliny mykorhitické
v obou fazich zivotniho cyklu.

Celoswtové byva mezi plavunikyazeno 25 az 30 drithJsou znamy ze vSech kontinint
s vyjimkou Australie a samégjme¢ Antarktidy. Hlavnim mistem jejich vyskytu jsou tperatni a
subarktické oblasti severni polokoulegkteré druhy je vSak moZzné najit i v tropechi€8hi
Ameriky, JV Asie a také jizni Afriky) a tofpdevSim v montannim az alpinském pasmu (Hultén
1958, Meusel et al. 1965, Wilce 1965, Kubitzki 19Bfochazka et al. 1998, Bennert et al. 2007).

Ve stedni Evrop byva rozliSovano Sest dratplavuniki (obrg. 2). T z nich, tradéné
rozliSované, jsou dnes povazovany za druhy zakladafi mezi ré: D. alpinum (L.) Holub —
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plavunik alpinskyD. complanatuniL.) Holub — plavunik zplosty a D. tristachyum(Pursh) Holub
— plavunik cypiskovity (trojklasy). V pfibehu 20. stoleti byly odliSeny dalsti tdruhy (druhy
vedlej$i), u nichZ seippoklada hybridni jvod z druti zakladnich. Jedna se B: issler? (Rouy)
Holub — plavunik Isslév (D. alpinum x D. complanatum)D. zeilleri (Rouy) Holub — plavunik
Zeillerav (D. complanatum x D. tristachyumg nejpozdji rozliSeny D. oellgaardii Stoor et al. —
plavunik Oellgaardy (D. alpinum x D. tristachyum) Taxonomické hodnoceniéahto

intermediarnich taxanse vSak viiznych regionech lisi.

D. complanatum

AN

D zeilleri D). issleri

D. tristaclyrim - D. alpinum
—_—ee 1, 02llgarl]  m—

Obr. &. 2: Schéma vzgjemnych mikroevsohich vztali u stedoevropskych zastupcoduDiphasiastrumZakladni druhy
(tuene) davaji gostednictvim hybridizace vzniknout vedlejSim déuf (Stoor et al. 1996).

Jelikoz se jedna o rostliny konkutg® velmi slabé, byvaji hlavnimi misty jejich vyskytu
biotopy s nezapojenym porostem a stanguiisturbovana a sekundarni. Plavuniky jsou typiakym
druhy inicidlnich fazi sukcese (Kukkonen 1994, Rémka & Hatarik 1999). V ramciCeské
republiky pati vSichni zastupci rodu mezi ohrozené rostliny €kmtrie C1 - C3; Prochazka 2001).
Jednotlivé zékladni druhy majiézise vyskytu spiSe v odliSnych typech biotops riznych
nadmdskych vyskach. alpinumpreferuje horska bezlesa stanaviéinadmaskych vyskach min.
800 — max. 1500 mb. tristachyumse vyskytuje pedevSim na iesovistich a v kyselych borech
ve vysce min. 400 — max. 900 m.n.nDacomplanatunupiednostiuje smeiny a kyselé bory v min.
270 — max. 1300 m.n.nDostal 1984, 1989, Adler et al. 1994, Futak el8P6, Bennert et al. 1999,
Prochazka 1999). Druhy vedlejSi jsou zndmy z lokatermediarnich charakiter Tyto druhy se
mohou stykat na specificky disturbovanych mistenap{ ve spoléenstvech iidy Piceetalia
excelsag Dostal 1989, Kubat 1997¥asto to jsou stanoviStvznikla sekundary silné ovlivnéna
lidskou ¢innosti. Rikladem jsou horské pastviny a jind pravidettisturbovana mista, napokraje

lesnich cest, pl@&npravidelrt prochazejici poZzarem, op&sé lomy, pfiseky podél Zelez#inich trati

2Vedlejsi druhy se row¥ casto zapisuji hybridni formuli — se znaménkeimapr. D. x issleri).
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¢i pod elektrickym vedenim aj. (Horn 1997, Benn&®9, Muller et al. 2003). Na takovych mistech
muZe dochézet az ke vzniku hybridnichir@iKrahulcova & Krahulec 1999, Krahulec et al. 2004)
Vzhledem k Ustupu éthto bioto kvili zvySujici se intenzét hospod#eni, jsou dnes
nejvyznamgjSimi druhotnymi, pravidek disturbovanymi stanovisti, sjezdovky (Stoor et 2996,
Prochazka et al. 1998, Muller et al. 2003, Fou&eKarcarik 2009). Rozdilné roz&ni vykazuji
vSechny i tzv. zakladni druhy také v rdmci Evropy. \igad Diphasiastrum alpinunse jedna
o arkto - alpinské roz&ni ve spoléenstvech typu tundry, pr®iphasiastrum complanaturje
typické rozsieni boreala — kontinentalni sub-atlantské typu tajgyDa@hasiastrum tristachyunse
nachazi spiSe v sub - atlantickérd¢dbevropské) oblasti (Jalas & Suominen 1972, Ddk®&4,
@ellgaard & Tind 1993, Kukkonen 2000; abr3 na str. 6 - 7)Ceska republika spolu sdkheckem,
Rakouskem a Francii je jednou z mala zemi s prokdmaryskytem vSech Sestifstioevropskych
druhi plavuniki (Adler et al. 1994, Kubat 1997, Bennert 1999, Réazka 1999, Jager & Werner
2005, Haeupler & Muer 2007).

‘_: ~
/f{ﬁ Lycopodium alpinom. -7

2% Lo alpinum var. planrrarpulaéum {Japan)
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Obr. &. 3: Znazorrgni geografického celogtového roz&eni 2 druli plavuniki - D. alpinumaD. complanatunm{Meusel
1965). Mapa ukazuje na arkto — alpinské tezsiD. alpinum zatimco proD. complanatunje typické roz&eni spiSe

boredl# — kontinentalni. Na ietim obrazku je zobrazeno razsii druhu nazvanéhd®. complanatumsubsp.
chamaecyparissus ziejmé se jedna o drulD. tristachyum jehoZ roz&eni je omezené naistni Evropu adast severni

Ameriky.



Po biosystematické strdnce neni skupina rBdohasiastrumzatim dostainé probadéna.
U vSech 6 sedoevropskych drdhbyla prokazana stejnd ploidie se zakladnim chromasym
gislem x = 23 (22, 24, 25; Manton 1950; Léve & LAM@61, Wilce 1965, Wagner 1992, Futék et al.
1996, Marhold et al. 2007).

VSechny druhy rodiDiphasiastrumse stej#l jako ostatni Zeledi LycopodiaceagozmnoZuji
jak generativy, tak vegetativéh — klonalré, pomoci keenujicich lodyh, resp. oddeinkPlavuniky
produkuji velké mnoZstvi snadno sét8inych spor, které dozravaji @@érvence do z& Stale vSak
neni zcela jasné, jak intenzivni je jejich pohlasmgmnoZovani a do jaké miry séiSiegetativi.
Cely zivotni cyklus rostlin pravghodobrg trva az wkolik desitek i stovek let (Oinonen 1968,
Kukkonen 1994, Prochazka et al. 1998). Bylo takéddéano, Ze druhy rodDiphasiastrumnejlépe
regeneruji po disturbancich lesnich pako@fukkonen 1994). ¥tSina zastupc rodu je v tén
celé Evrop ozn&ovana za ohrozené a zakonem chnén druhy (Danton & Baffray 1995,
Olivier et al. 1995, Mennema et al. 1980, Proch&40@1).

2.2 Charakteristika jednotlivych stiredoevropskych zastupd

2.2.1 Z&Kkladni druhy
2.2.1.1Diphasiastrum alpinum (L.) Holub — plavunik alpinsky

a) Synonyma

Lycopodium alpinuni..,

Lycopodium cupressifoliu@piz,

Stachygynandrum alpinuth.) C. Presl,

Lycopodium alpinunsubsp eualpinumDomin,
Diphasium alpinunfL.) Rothm.,

Lycopodium alpinunsubsp cupressifoliun{Opiz) Dostal,

Diphasium alpinunfL.) Rothm.subspcupressifoliun{Opiz) Dostal.

b) Morfologicka charakteristika

Plavunik alpinsky ma plazivé, zpravidla nadzemdyhy az o
pres 50 cm dlouhé a roztrou$ekorenujici. Jeha@tyrhranné sterilni g_berlipci'nﬁ;ypmkyvzmed druhy
vétve jsou jen velmi nepaténzploseElé, uz od baze vicenasabn
vidlicnat svazité vétvené s vyraznou anizofylii. Jsou ¥apenéci vystoupavé, do 60 cm dlouhé a

5 — 10 cm vysoké. Celkovym habitem se jedna sengplaktni a robustni, ,trojrozémnou” rostlinu
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(Urfus & Vit 2009). Modrozelené matné listy jsodilizné stejnotvaré, 2 - 3 mm dlouhé a
zaSptatilé. Na lodyze jsou odstaté jen volrg prilehlé, kiZzmostojré uspdadané. kbetni listy maji
kopinaty tvar a jsou SirSi nez listy postranniiSBi listy maji kratiky, ténef kolmo odstéalyfapik a
vzpiimenou vejité kopinatoucepel. Bazalniast isnich listi je rapikat zUzena a tédit kolma

k vétvi. Apikalni ¢ast je roz&enéa do plochy a Sikmo viztu ohnuté. Srpovitzahnuté postranni listy
maji Zetelny téndt kolmo odstalyfapik a vzpimenou vejité kopinatoucepel. Vytrusnicové klasy
jsou frisedléci velmi kratce stopkaté, 10 — 20 mm dlouhé, wadané jednotli& na koncich $tSiny
vétvi. Vejcité kopinaté sporofyly byvaji vice nez 2x delSi neZrugnice a maji dlouhou odstalou
tupou Sptku (Holub 1975, Dostal 1984, 198&.agner& Beitel 1993, Adler et al. 1994, Kubat 1997,
2002, Jager & Werner 2005, Frey et al. 2006, HawpIMuer 2007; obk. 4 na str. 8).

c) Rozsfeni, ekologie a ochrana

Tento druh plavuniku se nachazi jak v severni Evrom Islandu, ve Velké Briténii,
Skotsku, severnfasti Finska a evropsk&sti zemi byvalého Séiského Svazu), veigtdni Evropg
i v horskych oblastech jizni Evropy (Sudety, Kayp&lpy, Pyreneje, Apeniny), tak je také znam ze
severozapadni Asie a Dalného Vychodu. Izolovanélarbyly zaznamenény i na Kavkaze a
ve Stedni Asii. V Severni Americe se vyskytuje vza¢nag. Wilce 1965, Szafer et al. 1967, Holub
1975, Dostal 1984, 1989, Jermy 1993, Wadh&eitel 1993, Jager & Werner 2005).

Diphasiastrum alpinumse primard nachazi v horskych bezlesich hlavalpinského az
subalpinského, vzaérhorského pasma v nadisych vySkach 800 — 1500 m.n.m. Vyskytuje se
na kyselych, huméznich, zivinami chudych,¢fiich nebo kamenitychtglach. Typickym mistem
jeho vyskytu jsou alpinské hole #okiny, zvlas¢ v kosodevinach a na subalpinskych smilkovych
loukach (Bentham 1924, Dostal 1984, 1989, Jermy318@bat 1997, Prochazka 1999 aj.), kde je
diagnostickym druhem svazluncion trifidi a Genistion (Chytry et al. 2001, 2007). Vzagnse
vyskytuje na specificky disturbovanych mistech pela&enstvechfadu Piceetalia excelsaéKubat
1997, Dostéal 1989).

Plavunik alpinsky p#tv ramciCeské Republiky mezi ohrozené druhy rostlin kateg@3
v Cerném aerveném seznamu cévnatych rostlin (Prochazka 2001).

d) Taxonomicka variabilita

Lycopodium alpinunsubsp kablikianum popsané koncem 90. let 20. stoleti z Krkono§, ma
sporofyly podobného tvaru jako plavunik alpinskg Yegetativnicltastech se shodujels issleri
ke kterému jej takéégSina autol prirazuje. Jeho sterilni pryty jsou silaplosglé a kisni listy jsou



velmi malé, Siroké asi jako /6 prytu (Dostal 198@hledem k jeho morfologické charakteristice je
dosti pravédpodobné, Ze se jedna o introgresivniligddnceD. alpinumaD. issleri

Ve Skotsku nalezené druhy plavuniku alpinskéhipominaji spiSe hybridogenni druh
D. issleri a byly popsany jak&. alpinumvar. decipiens(Syme & Druce 1892). NejspiSe se vSak
jednd o zasténé formyD. alpinum (Jermy 1978). Obdobny velmi rozvehmy morfotyp tohoto

plavuniku byl nalezen na mnoha lokalitach takéegké republice.

a) Synonyma
Lycopodium complanatutn em. Pursch non H. P. Fuchs,
Lycopodium ancep#/allr.,
Stachygynandrum complanatym) C. Presl,
Lycopodium complanatumar. ancepgWallr.) A. et. Gr.,
Lycopodium complanatusubspgenuinunCelak.,
Diphasium complanaturft..) Rothm,

Diphasium complanatuit..) Rothm. subspancepgWallr.) Dostal.

b) Morfologicka charakteristiRa
Plavunik zplod&ly je asi nej¢étSim ze vSech

6 stedoevropskych drdh Jeho lodyhy jsou dlouze plaziv® .
Obr. ¢&. 5: Typicky vzhled druhu
nadzemni nebo jako oddenek uloZenglam pod povrchem. D.complanatum
Diphasiastrum complanatuna v severni Americe se
vyskytujici Diphasiastrum digitatungDill. ex A. Braun)

Holub jsou na rozdil od ostatnich diuhrodu

charakteristické ietelré rozSienymi a zplo&ymi
vétvemi (2,5 — 4 mm v @iméru; Wagner & Beitel 1993,
Boughton et al. 2005). V¥mené sterilni prytysou

Obr.¢&. 5b: Zietelné konstrikce v mist
piirastku novych ¥tvi u D. complanatum.

10 - 40 cm dlouhé a myvajitetelné zaSkrceni v méstprirastku novych w¥tvi (obr.&. 5b).
Nepravidel® rozestalé, &vené pryty jsou na lici s§tzelené a na rubu maji zlutozelenou barvu.
Lodyzni listy jsou asi 4 mm dlouhé a maji kopinagspéattly tvar. BrisSni listy jsou malé (0,5 —
1,5 mm), ¥tSinou prtisklé. Hibetni listy jsoucarkovitt kopinaté. Postranni listy jsouetelre SirSi
nez listy lbetni. Jsou odstalé, na spodni stragloché a nanejvys okrajem dadhnuté. Vytrusnicové
klasy jsou ¥tSinou po 2 - &i vzacre jednotliw. Rostou na stopkach dlouhych 2 — 10 cm, velmi

% Je zajimavé, Ze typova polozkavpdniho taxoniL. complanaturmalezena a tena Linneaem ve Svédku ve
skute&nosti oznauje dnesni druh. tristachyum (D. tristachyunThulin et al. 2009). Dnes je lektotypova
poloZzkaD. complanatunspolu s epitypem uloZena v Celsidwerbdi v Uppsale
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fidce olisénych ¢arkovitymi listeny. Sporofyly maji Siroce az okrdehvegity tvar s nahlym
zUzenim v kratkou S@ku a jsou jen o malo delSi nez vytrusnice (Holul@5l9Dostal 1984, 1989,
Wagner& Beitel 1993, Adler et al. 1994, Kubat 1997, Beringt al. 1999, Kubat 2002, Jager &
Werner 2005, Frey et al. 2006, Haeupler & Muer 2@ ¢. 5 na str. 10).

c) Rozsfeni, ekologie a ochrana

D. complanatunje nejroz&iergjSim a nejasgji se vyskytujicim druhem plavunikJe znam
ze stedni, severni a vychodni Evropy, vychodni AsieZ#&apuy - Nové Guiney) a také ze Severni
Ameriky (Wilce 1965, Szafer et al. 1967, Holub 190®stal 1984, 1989, Jermy 1993, Wagger
Beitel 1993, Czerepanov 1995, Jager & Werner 20@Bns et al. 2006). Primarnimi stanovisti
plavuniku zplo&tiého jsou sw¥tlé jehlicnaté i borové lesy aiesovisé podhorského, vzaén
pahorkatinného stugnv nadmdskych vySkach mezi 270 a 1300 m.n.m.. Tento drulys&ytuje
na kyselych pdach a na surovém humusu (Bentham 1924, Dostal, 1989, Jermy 1993, Kubat
1997, Prochazka 1999 ap) complanatunje nskdy uvadn jako diagnosticky druh svafdicrano -
Pinion (Dostal 1984) a vyskytuje se také ve spefstvechidduPiceetalia excelsa@kubat 1997,
Dostal 1989).

Plavunik zplodtly je v ramciCeské republikyazen, stejijako D. alpinum mezi ohrozené
rostliny kategorie C3 (Prochazka 2001).

d) Taxonomicka variabilita

V roce 1967 Kukkonen popsal v Rusku mezidruhovyptieR. tristachyumx D. zeilleri jako
var. montellii. V roce 1970 byl uen za poddruh subsmontellii (Kukkonen 1967, 1970). Jeho
taxonomicka pozice v8ak neni dosud jasna. BPodomplanatunsensu stricto neiie byt zahrnut
kvuli tvaru svych BiSnich listki. DneSni auth uvadji , montelli‘ jako subarktickou rodovou linii
D. zeilleri. S&m Kukkonen (1967)tpdpokladal jeho hybridogenniyod z druli D. complanatuna
D. tristachyum coz je podpieno rgkterymi jeho vyznénymi charakteristikami. Kalio a kol. (1969)
ho zahrnul krodové linii B. complanatum var. polystachyum. Blizky vztah montellif*
k Lycopodium complanatumvar. canadense(M. Vict.), var.pseudo-alpinumsensu M. Vict. a
Lycopodium tristachyummar. borealemiiZze reprezentovat pouze odliSné morfotypy (Holubb)97

Vzacre se vyskytuji také rostliny s vytrusnicovymi klapiisedlymi a okrajem list vice

podvinutym. Tim pipominaji Diphasiastrum issleriale liSi se od & také malymi BiSnimi listy

a Uzkou adaxialni plochou nesbiha&sasti listi (Dostal 1984).
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2.2.1.3Diphasiastrum tristachyum (Pursh) Holub — plavunik cypfisSkovity

a) Synonyma

Lycopodium tristachyunfPursh non Nutt,

L. chamaecyparissus. Braun in Mutel,

L. complanatunvar. chamaecyparissué.(Braun) Déll,

L. complanatuni. subspchamaecyparissu#. Braun)Celak.,
L. complanatunvar. tristachyum(Pursh) Domin,

Diphasium tristachyunfPursh) Rothm,

L. complanatunsubsp tristachyum(Pursh) Dostal,

Diphasium complanatusubsp.chamaecyparissyg. Braun) Dostél.

b) Morfologicka charakteristika

Tento vZzdyzeleny chamaefyt byvékdy také nazyvan g
plavunik trojklasy a je asi nejjed@si ze vSech . « 6: Typicky vzhled druhu
sttedoevropskych zastupeodu.Ma plazivé, az 1 m dlouhé D - tristachyum.
nezelené lodyhy (oddenky) ulozené hluboko pod zE@m#
10 cm). Pr&y povaha jeho oddenku je jednim z hlavnich detertnich znak. Nadzemni
vzpiimené ¥tve jsou 10 — 20 cm vysoké, stabplostlé. Na pfitezu maji trojuhelnikovity tvar, 1,5
— 2 mm v pdméru a jsou Uzce ikdlaté. Jejich barva je Sedozelend, na spodu jfiodné. Tyto
sterilni Wtve jsou hust svazité vétvené a fipominaji svym vzhledem trychtyUrfus & Vit 2009).
Listy plavuniku cypiSkovitého jsou témt stejného tvaru a velikosti. Postranni listy jsditigklé
k vétvi a ¢asto pod ni mirh ohnuté, takze jejich vrchol nebyva shora viditelrlybetni listy maji
kopinaty tvar a jsou o trochu SirSi nez listy pastr. BiSni listy jsou velikosté téngf shodné
s hibetnimi. Jsou fisedlé a sbihavé. Svym vrcholem nedosahuji k bamledujiciho listu.
Vytrusnicové klasy byvaji ve svazdch po 2 - 7 néidce olisénych 1,4 — 3 cm dlouhych stopkach.
Jen na progednich prytech jsou na dlouhé, 1 - 3x idhg vétvené stopceSporofyly jsou na bazi
Siroce vetité nahle se zuZzujici v dlouhou kopinatowk&pi(Holub 1975, Dostal 1984, 1988/agner
& Beitel 1993, Adler et al. 1994, Kubat 1997, Berinet al. 1999, Kubat 2002, Jager & Werner

2005, Frey et al. 2006, Haeupler & Muer 2007; 6b6).

c) Rozsfeni, ekologie a ochrana
Diphasiastrum tristachyumse naléz4 jak v severni (velmi vzécw jizni ¢asti), tak
i ve stedni Evrog; od jizni Skandinavie a Finska pdextni Francii a severni Italii. Nalezeny byly

také jeho izolované lokality v rumunskych Karpatech zapadnCing (Wilce 1965, Szafer et al.
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1967, Holub 1975, Dostal 1984, 1989, Wag&eBeitel 1993, Jager & Werner 2005)&B¢ se
vykytuje i ve vychodngasti Severni Ameriky. V minulosti bykejmé na severni polokouli mnohem
rozSiergjSi. Na rozdil od dalSich dvou ,zakladnich” diublavuniki, D. alpinumaD. complanatum
ma tentoporékud nevyhragnou ekologii. V sodiasné dob pravdpodobri neexistuje ve gédni
Evrops lokalita, kde by se vyskytoval samostatoez gitomnosti dalSich plavunik Snad mohl
vzniknout hybridizanimi procesy mezi ostatnimi taxony (Muller et &02).

Primarnimi stanovisti tohoto druhu plavuniku jsotesovis¢ a kyselé bory ve 400 —
900 m.n.m. Jedna se o kyselé, Zivinami chudélyp wtSinou vikiho razu (Dostal 1989).
D. tristachyunje rekdy uvadn za diagnosticky druh svagenistion(Dostal 1984, Prochazka 1999)
a oktas jej Ize nalézt také ve spadmstvechiadu Piceetalia excelsa¢kubat 1997, Dostal 1989,
Oberdorfer 2001). Jeho typickymi lokalitami jsone [iliS zapojené borové lesy (Scheuerer et al.
1991, Gligaard & Tind 1993, Tolmachev et al. 1996rn 1997, Kukkonen 2000).

Z rekolika oblasti (Skandinavie, belgickych Arden, Liineger Heidenu v Sasku) je popsan
hojny vyskytD. tristachyumna pustinach proslych otim (Hansen 1964, Schumacker 1978, Horn
1997, Miller et al. 1997). Umaaji to jeho podzemni oddenky, diky kterym tato linatpreziva
ohei. Dokonce dochazi kétsim nadstim nékolik let po poZaru (Muller et al. 2003).

V Ceské Republice péttento druh ochrartgky do kategorie C1 (kriticky ohroZeny)

v Cerném &erveném seznamu cévnatych rostlin (Prochazka 2001).

d) Taxonomicka variabilita

Diive byl tento druh, i f&s dokonalou znalost morfologigasto spojovan Biphasiastrum
complanaturma ¢eskymi autory povazovan za jeho varietu (Domin )¥3®oddruh (Dostal 1984).
V¢étSina dneSnich autibrjej uznava jako samostatny druh (Rothmaler 1930¢aM 965, Rauschert
1967, Kubat 1997).

Lycopodium tristachyumarborealepopsané ze severni Kanady (Victorin 1932) je midkia
za Fibuzny taxon se severni dédou D. zeilleri, ale liSi se od & podzemnim oddenkem — tim se
priblizuje kD. tristachyum Protoze D. tristachyum bylo jiz ze Severni Ameriky popsano,
A. et D. Love (Love & Love 1961) povazovali evrogstostliny za specificky odlisné a pouzili tak
pojmenovaniLycopodium chamaecyparissu$ento taxon se vSak odliSuje dal. tristachyum
mnoZstvim charakteristik. Ve Skandinavii je v driedobs uvadn druh D. complanatumsubsp.
chamaecyparissygez je Zejmé obdobouD. tristachyum(nag. Bentham 1924, Szafer et al. 1967,
Mossberg et al. 1992, Czerepanov 1995)
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2.2.2 VedlejSi druhy

2.2.2.1Diphasiastrum issleri (Rouy) Holub — plavunik Issleriv

a) Synonyma

Diphasiastrum alpinum x complanatugib.) Holub,
Lycopodium alpinunh. raceissleri Rouy,

Lycopodium complanatutn subspgenuinumvar. fallax Celak.,
Lycopodium isslerfRouy) Domin,

Lycopodium complanatusubspissleri (Rouy) Domin,
Lycopodium alpinunk. subspkablikianum(Domin) Dostal,
Diphasium complanaturfL.) Rothm. subsgssleri (Rouy) Dostal,
D. alpinumsubspkablikianum(Domin) Dostél,

Diphasium issler{Rouy) Holub,

Diphasiastrum kablikianurtDomin) Dostal,

Lycopodium alpinunk.. var.decipiensSyme ex Druce,

Diphasium hastulaturBiplivinskij.
Obr.¢. 7: Habitus hybridniho druhD. issleri.

b) Morfologicka charakteristika

Jedna se o druh, jehoZz prapddobnymi rodii jsou druhy Diphasiastrum alpinuma
Diphasiastrum complanatuissler 1909, Domin 1938, Lawalrée 1957, Rausch@sZ, Futdk 1963,
Damboldt 1962, Pacyna 1972, Kubat 1997). Tomu ofdfdov jeho morfologicka stavba. Tento
vzdyzeleny chamaefyt ma plazivé az 1 m dlouhé,, tnhdzemnéi ziidka n€lce v podzemi ulozené
lodyhy. Ty jsou na koncichietelrt zploSglé a zpravidla filehlé k povrchu jpdy. Bohat vétvené
nadzemni vzfmené pryty jsou jen malo vystoupavé, 10 — 20 csokg, ve volnych svaZeich.
Sterilni Wtve jsou 2 - 3 mm Siroké, maji Sedozelenou banjsoa jen slab zploSglé s téndr
trojuhelnikovitym pfitezem. Jejich iiSni strana je plochd, zatimco strandetni je Zetelrs
konvexni. Postranni listy jsou odstalé, srppuiakivené, po celé délce jsou okrajem skioé@ pod
vétev. Uzce kopinatéibetni listy jsou uzséi stejr Siroké jako listy postranni. V@{é bisni listy
jsou pondrné velké - téndi stejné velikosti jako itbetni. Maji Uzcetarkovity tvar a v apikalnéasti
jsou roz&fené. K wtvi jsou pitisklé nebo poskud odstavaji, ale nikdy nejsouibazi fapikat
zUZené. Na mladSichketvich dosahuji bdze nasledujicichdistytrusnicové klasy rostou jednottiv
¢i vzécre po 2 na vrcholu hustolisténych Wtvi. Jsou 2 — 3 cm dlouhéfigedlé nebo na kratkych
stopkach. Podlouhle zagpiglé, eliptické sporofyly jsou na bazi klagidéeji umisténé a ¥tSinou
jsou 1,5 (— 3) x deldi nez vytrusnice (Holub 1926stal 1984, 1989\Vagner& Beitel 1993, Adler
et al. 1994, Kubat 1997, Bennert et al. 1999, Ktfi2, Jager & Werner 2005, Frey et al. 2006,
Haeupler & Muer 2007; olif. 7 na str. 14).
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c) Rozsfeni, ekologie a ochrana

Plavunik Isslekv se v ramci $edni Evropy vyskytuje zejména v jeji jizédsti, v Alpach a
ve Skandinavii (zejména v Norsku). Jeho typova litkdezi ve francouzskych Vogézach (Le Tanet
a Champ du Feu). Déle byl nalezen wedti Sibii a severovychodnisti Severni Ameriky. U nas
se vyskytuje vzaenve vysSich aZz horskych polohadtilpaninich hor. Na Slovensku nebyl nalezen
viibec (nap. Wilce 1965, Szafer et al. 1967, Holub 1975, Diok#84, 1989, Jermy 1993, Wagr&r
Beitel 1993, Jerome 2002, Jager & Werner 2005).

Stejr jako ostatni druhy plavunik tento preferuje kyselé, zivinami chudédy. Vyskytuje
se ve swtlych jehlignatych, zvlast borovych lesich, naigsovistich a pastvinaati zaristajicich
loukach (Dostal 1984, 1989). Neptji se vyskytuje ve spotenstvech svazGenistiona fadu
Piceetalia excelsaéKubat 1997, Dostal 1989). VySkové ra&tpjeho rozSieni neni dostatee
znamo, avsak jefpdpokladano mezi 690 — 1200 m.n.m. PodledlddjDamboldta (1962). issleri
zasahuje aZ do vy3ek 2 300 m.n.m. V rafeské republiky je znam hlagrz podtiii az do hor.
Jedna se o jediny hybridogenni druh jenz byl n@magzemi nalezen samostatrez doprovodu
alespa jednoho z rodiovskych druli (nag. v KruSnych horach pobliz ZeleZni zastavky Horni
Blatna, na Sumawe smrkovém lese nedaleko obce Srni;iAkova et al. unpubl).

V Ceské republice p#tdo kategorie C2 - sitnohrozenych rostlin (Prochazka 2001).

d) Taxonomicka variabilita

Issler (1909, 1910) pojmenoval tuto rostlinu jaRocomplanatumsubsp.ancep. Ve své
prvni praci (1909) ji odliSil od. alpinumdiky zelené baw zploSElym a Sirokym ¥tévkam a
malym kisSnim listtim. Domin (1938) povaZoval Isslerovivwdni rostlinu za ,complanatoidni* typ
a pojmenoval ji varvittiforme Toto oznd&eni ale zahrnuje i jinou complanatoidni rostlinwkdr
D. issleri popsanou £SR. Dominem popsariéycopodium isslertaké zahrnuje rostliny vykazujici
morfologickou gibuznost D. tristachyum— toto je pedpokladano jako vasubquadrangulum
Wilce (1965) diky svym pozorovanim zalozenym nartameni e wtévek a poréru celkové délky
postrannich list k délce jejich volnécasti, zjistila, zZe se rodbvska rostlina blizi spiSe
D. tristachyumnezD. complanatumSwij nazor podptila i faktem, Ze areal roz&ni D. isslerise
prekryva s aredlend. alpinuma D. tristachyum a ZeD. tristachyumse také &astni na fivodu
hybridni kombinace. Av8ak Wilce ngpousgla moznost kombinacB. alpinum— D. complanatum
protoze podle jejiho ndzoru se tyto dva druhy vigkysympatricky, a proto, Ze mezi nimi existuje
izolatni mechanismus zahmajici vzajemné hybridogenezi. Zastancem hypotézic&Vo pivodu
D. issleribyl ztejme také Siplivinskij (1973), ktery popsal rostlinyigluSejici rodiovské kombinaci
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D. alpinum — D. complanaturjako Diphasium hastulatumPoz@jSi studium materidlD. issleri
z CSR ukéazalo, Ze tyto rostliny odpovidaji kombin&i alpinum — D. complanatuniNa druhou
stranu v Severni Americe |®. issleri uva&no jako hybridni kzenec meziD. alpinum a
D. tristachyum

Ve Velké Britanii byly nalezeny rostliny podobm# issleri které Syme a Druce (1892)
popsali jakoL. alpinum var. decipiens Poz@jSi botanici toto ozn#eni pouzivali pro rostliny
pripominajici atypické rostlinyD. alpinum pochazejici ze Skotska. Praépddobrié jsou to ale
rastové formy zastimého plavuniku alpinského.

2.2.2.2Diphasiastrum oellgaardii Stoor et al. — plavunik Oellgaaraiv

a) Synonyma
Diphasiastrum alpinum x tristachyum

Diphasium pseudo-isslekolub.

b) Morfologicka charakteristika

Jedna se prav¥godobk o hybridogenni druh mezi
Diphasiastrum alpinuma Diphasiastrum tristachyumTento
vzdyzeleny, vyraz& heliofilni chamaefyt ma dlouze plazivé
oddenky uloZzené nad zeriimélce pod povrchem. Jeho témn
vzpiimené, 4 — 18 cm dlouhé sterilnftve jsou pordrné hust
nahlowené, ¢imz pipomind D. tristachyum Vétve jsou

%

zploSelé, ale rkdy tén®i ¢tyrhranné, asi 2 mm Siroké. Na rubu® :

jsou mode ojirtné. V3echny listy maji té#h stejnou velikost. Obr.¢. 8: Vzhled hybridniho druhu
Postranni jsou srpovitého tvaru se¢kpi zahnutou zf k ose, D- oellgaardi
odpovidaji tedy tvarem i délkoD. alpinum Hibetni, k ¥tvi
pritisklé listy maji Uzce kopinaty tvar a jsoiilgizné stejré dlouhé jako listy béni. Brisni listy jsou
vejcité kopinaté, dosahuji ash Sitky vétve a o malo fesahuji bazi nasledujicich postrannichilist
které se gechovit prekryvaji. Fertilni ¥tve jsouétyirhranné a nesou stejnotvaré listjisBdlé nebo
kratce stopkaté vytrusnicové klasy jso#tSinou jednotlivédi vzacre po 2 — 3 (Holub 1960,
Prochézka 1965, 1966, Stoor et al. 1996, Kubat 1P8dchazka 1997, 1998, Bennert et al. 1999;

obrg. 8).
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c) Rozsfeni, ekologie a ochrana

Rozsteni tohoto nejpozgi popsaného druhu plavuniku neni zatim dostéenamo. Jeho
typové nalezi& lezi v Centralnim masivu ve Francii (Le Tanet a@p du Feu; Stoor et al. 1996,
Prochazka 1997, 1998, Bennert et al. 1999, HoBeahert 2002). DalSi nalezi§sou znama uz jen
z Krkono$ (Spindldéiv mlyn) a z rakouské strany Sumavy, kterafitveychodni hranici dosud
znamého celostového roz&eni tohoto druhu (Prochazka et al. 1998). V rocH)20yl nalezen také
v Ceském lese na Uzemi tabora byvalé roty, a sicepkododu obou svych roghvskych drufi -

D. alpinumaD. tristachyum(Dvorakova & Urfus 2010).

Tento plavunik roste v nadifskych vySkach od 760 do 1300 m.n.m. Vyskytuje se na
viesovistich, widkych lesich dasto s fimési borovice) i na obnazenych mistech bez vegetace n
chudych kyselych jach; a také na surovém humusu v ne zcela zapdiesgol€enstvech
s dominantnimi drobnymi Kiky viesu a baivky (Prochazka 1997, 1998). Vzdy se vSak jedna
o mista vznikla sekund&fnzejména lidskowinnosti. D. oellgaardii nebyl zatim nikde nalezen
samostat# bez gitomnosti rodit. Nej¢asgjSimi misty jeho vyskytu jsou sjezdovky (Prochazka
al. 1998, Bennert et al. 1999, Grédiova 2009, Urfus & Vit 2009).

V Cerném aCerveném seznamu cévnatych rostlintpnto druh, spolu B. tristachyum
k druhim kriticky ohroZzenym (C1; Prochazka 2001).

d) Taxonomicka variabilita

Na zaklad molekularg-biochemickych metod byl prokazan hybridnivpd tohoto druhu
(Diphasiastrum alpinum >Diphasiastrum tristachyum)leho popis se zkgrénim platného jména
byl publikovan az v roce 1996 skupinou francouzék@crémeckych botanik (Stoor et al. 1996),
i kdyz jiz pasatkem 60. let 20. stoleti jej od ostatnich drptavuniki odlisil J. Holub (Holub 1960),
pozdji F. Prochazka (1965, 1966), &Holub (1975) a posléze Kubat (1997).

Holub objevil v Prochazkavherbdové sbirce plavunikze Sumavy rostliny blizcefipuzné
sD. issleri kombinujici charakteristikyD. alpinuma D. tristachyum Tyto rostliny byly vyraza
modrozelené. ¥tévky meély rovné, pouze mithzploSelé. Brisni listy se jemé zuzovaly k bazi, byly
trochu odklogné od stonku ke své niz&asti, ale piklangly se k mu Spékou a byly &zko
odliSitelné od postrannich lstjejichz Spéka dosahovala nasledujicictiidmich listi. Holub jej

provizorre ozn&il jako ,Diphasium pseudo - issléfProchazka 1997).
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2.2.2.3Diphasiastrum zeilleri (Rouy) Holub — plavunik Zeilleriv

a) Synonyma

Diphasiastrum complanatumtristachyum,
Lycopodium complanatuin racezeilleri Rouy,
Lycopodium complanatusubspeucomplanatundomin,
Diphasium zeiller{Rouy) Damboldt,

Diphasium complanatuifi.) Rothm. subspmontellii Kukkonen.

b) Morfologicka charakteristika
Plavunik zeilleiv vznikl pravdpodobr vzajemnou

hybridizaci Diphasiastrum complanatums Diphasiastrum

tristachyum Také jeho morfologie odpovida této rémiiské
kombinaci. Ma plazivy, nezeleny oddenek ulozenylD-€m pod  obr.¢. 9: Habitus hybridniho druhu
zemi. Nadzemni vimené ¥tve jsou volg svazité vétvené D. zeilleri
(hustji neZz uD. complanatum Tyto sterilni pryty jsou zplo8é,
maji 1,8 — 2,5 mm v @méru a na rubu jsou Zlutdvzelené a7 Sedozelené barvy. Listy &
straré jsou odliSné od list hibetnich. Kratce sbihavé, gestkylnaté postranni listy vainpriléhaji

k vétvi nebo Spikou od ni mirg odstavaji. Obvykle jsou srpowizahnuté a nepattrskloréné pod
vétev. Spékami se dotykaji baze dalSich tistHibetni listy jsoucarkovit kopinatého tvaru a
priblizné stejné velikosti jako listy postrannifiBni listy jsou delSi nez postranni, &wi volné
priléhaji a jsou kratce sbihavé. U nejmlad&iakti wtvi dosahuji vrcholem k bazi nasledujicichiist
Prisedlé vytrusnicové klasy jsou 1,8 — 3,0 cm dlouRéstou po 2 — 4 na 1 — 2x vidag
vétvenych, fidce olisénych stopkach pouze naresinich prytech. Sporofyly se nahle zuZuji
v dlouhou Spiku (Holub 1975, Dostal 1984, 198@/agner& Beitel 1993, Adler et al. 1994, Kubat
1997, Bennert et al. 1999, Kubat 2002, Jager & \&ieB005, Frey et al. 2006, Haeupler & Muer

2007; obre. 9).

c) Rozsfeni, ekologie a ochrana
Zatim je celkové geografické rozsi tohoto druhu jen méalo znamo. Byl nalezen vedsti
Evrops, Skandinavii a v Severni Americe (Wilce 1965, 8raft al. 1967, Holub 1975, Dostal 1984,
1989, Mossberg et al. 1992, Jermy 1993, WagnBeitel 1993, Kubat 1997, Jager & Werner 2005).
Diphasiastrum zeillerroste na kyselychtplach s¥tlych borovych leg a pastvin, népsgji
ve spoléenstvecifaduPiceetalia excelsgevlast svazuDicrano-Pinion(Dostal 1984, Dostal 1989,

Kubat 1997). Jedn& se hlavo lokality s giblizné intermediarnim charakterem mist vyskytu
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rodicovskych druli. Tento druh plavuniku byl nalezen samostghouze na &kolika lokalitach
v jiznim Finsku (Dvadkova et al. unpubl). Na Gzeiéské republiky je znam pouze z mist vyskytu
alespa@ jednoho z rodii (nagiklad pod vrchem Polom v Orlickych horéach, kde gskytuje spolu
s druhenD. tristachyun). NefasgjSimi misty jeho vyskytu jsou sjezdovky (Prochasgtal. 1998,
Bennert et al. 1999, Dvakova 2009, Urfus & Vit 2009).

V Ceské republice je tento druh oZpwan za druh sikhohroZeny a je Zazen do kategorie
C2Cerného & erveného seznamu cévnatych rostlin (Prochazka 2001)

d) Taxonomicka variabilita

V subarktickych oblastech byla zjiga jista rozdilnost mezi ofidami plavunik. Rostou
zde rostliny majici 1 nebo 2 SiStice na zkracempcet a nahudné kratké #tévky postrannich
stonki. Ty byly popsany jako oflda ,montellii‘. Porsild (1935) pifadil rostliny popsané z Grénska
ptvodre jako D. tristachyurrtaké ke druhiD. zeilleri.

Typicti jedinci vedlejSich druhnesou intermediarni znaky mezi svymi fodviz. obrg. 10):

Obr.¢&. 10: Schéma bsnich stran pryi jednotlivych stedoevropskych zastufpcoduDiphasiastrum
T =D. tristachyumZ =D. zeilleri, C =D. complanatuml =D. issleri A =D. alpinum O =D. oellgaardii
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2.4 Situace v jinych oblastech
2.4.1 Skandinavie

Ze Skandinavie jsou znamy poudtyti druhy plavunik — vSechnyif druhy rodtovské a
jeden hybridniD. alpinumje znam pedevSim ze severskych, resp. horskych oblastiryuNéchazi
se v severnim Finsku a v Laponsku. Dale pak ve $uéd Norsku. Je znam také z Laponské oblasti
Ruska (Meusel et al. 1965, Czerepanov 1995, Mogsiteal. 1992)D. tristachyumje v severskych
oblastech Evropy velmi vzacny (ve Finsku je jedmméma lokalitatistého druhu — oblast letést
Jamijarvi; Gstni s#leni Veli-Pekka Rautiainen 2010). V Dansku je tedtoh porkud casgjsi.
Casto se vyskytuje s hybridnim taxonebn zeilleri ktery je celkem &ny. Vyskytuje se
na pisénych svazich a naspech. Z Norska a Svédska v3akzmam. Nejhojsjsim druhem je
D. complanatum jehoz lokality &zn& tvori suché borové lesy. Ve Finsku je tento druh znam
prevazri z jizni oblasti, kde se na podlouhlych nanoseéhkdta piskuiek z ledovce porostlych
borovicemi plavuniky vyskytuji velmiasto. Ze Skandinavie jsou udavany dva poddruhybspsu
D. complanatuma subspchamaecyparissuéA. Br. ex Mutel) Dostal. Druhy zmény je Zejme

obdobouD. tristachyum

2.4.2 Severni Amerika

Vyskytuje se zde 5 ,rodovskych® (zékladnich) druh D. tristachyum D. complanatum
D. digitatum (Dill. ex A. Braun) Holub,D. alpinuma D. sitchensg[Rupr.) Holub.D. tristachyum
dava progednictvim hybridizace se vSemi ostatnimi zakladnignihy vzniknout 4 druim
vedlejSim. Jedna se . zeilleri (D. tristachyumx D. complanatury) D. habereri(House) Holub
(D. tristachyumx D. digitatum, D. issleri (D. tristachyunx D. alpinun) aD. sabinifolium(Willd.)
Holub . tristachyumx D. sitchenseWagner & Beitel 1993, Boughton et al. 2005, Aaga®09).
Uz Wilce v roce 1965 upozornila na rozdil mezi @akym a severoamerickym druhddissleri
nesoucim stejné jméno, avSak vzniklym hybridizané jrodtovské kombinace. Této kombinaci
odpovida ve Sedni Evrop nalezend®. oellgaardii
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Obr.¢. 11: Schéma vzajemnych mikroevehich vztali u severoamerickych zastdpoodu Diphasiastrum Hybridizaci
z&kladnich drul (tucné) vznikaji druhy vedlejSi (Wagner & Beitel 1993)ieRuSovana linka zré vzacré nalézané
hybridy. Hybridni druh me#D. sitchensaD. alpinumnese ozngeniD. alpinumvar. planiramulosun(Takeda 1909).

D. alpinumse nach&zi v suchych jaiatych¢i smiSenych lesich a na travnatych horskych
svazich zapadniho ptE¥i Severni Ameriky (od AljaSky po Washington) a wgchodni ¢asti
Kanady, ¥etrg jizniho Grénska. V severntasti USA a na jihu Kanady hajnrozstené
D. complanatum se vyskytuje v otgenych suchych jeRihatych ¢i smiSenych lesich az
do alpinského pasma. Drith tristachyume rozsfen v jihovychodntésti Kanady a severovychodni
dasti USA v otetenych jehlénatych a dubovych lesich na kyselydtdach v nadmiskych vySkach
50 — 1800 mD. sitchensge druhem boredlnim, vyskytujicim se od LabradmAljasku a Aleutské
ostrovy a také na Katatce a v Japonsku (Wilce 1965, Wagner & Beitel 1998nenko 2001,
Boughton et al. 2005). Je charakteristicky nedkmatymi listy v 5fadach a véalcovitymi&tvemi se
zaSptattlymi konci. Diky tomu je povazovan za primitivniudir v ramci rodu (Victorin 1925, Wilce
1965). V alpinském pasutize byt zaminén za velmi podobnédycopodium annotinuni. var.
pungens(LaPylaei) Desv. Naproti tomu ma jeh#izenecD. sabinifolium(Willd.) Holub listy ve
4fadach a &tve zplosglé. D. digitatum(syn. Lycopodium complanatuwar. flabelliforme Fern) je
druh velmi podobnD. complanatundiky svym zetelrg rozSfenym a zplo#ym vétvim. Ty jsou
tmaw zelené a &jitovité rozlozené s nengpadnymi konstrikcemi na gnistnich @irastki. Jeho
biiSni listy jsou trojuhelnikovité a mnohem mensSi disty ostatni. Tento druh je endemitem
severovychodni Ameriky a vychodni Kanady. Jedn& seejhojrjsi plavunik Severni Ameriky
nachazejici se v jelihatych a tvrdolistych lesich a také na sekundarsfehovistich, jakymi jsou
napiklad krovinataci otewena pole (Wilce 1965, Wagner & Beitel 1993, Boughat al. 2005).
Hybridni druhy se vyskytuji na lokalitdch, kde sekpyvaji rodéovské druhyD. zeilleri je castym

druhem na severu a zapaiinnesoty.D. habereri byl nalezen i na lokalitach bezifmnosti
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rodicovskych druld. Porgrné vzacnym hybridnim druhem j. issleri ktery se vyskytuje pouze
ve sta¥ Maine. Ve vychodni Kan&dje ¢astym a Siroce roz&nym druhenD. sabinifolium,jehoz
areal saha pouze do sevetasti Spojenych stét To odpovida lokalitam, kde dochazi kekryvu
areal druhi D. tristachyumaD. sitchensgza ktery je tento hybrid snadno zamtelny (Wilce 1965,
Wagner & Beitel 1993, Boughton et al. 2005).

V Severni Americe byly velmi vza&¢malezeny také hybridni druhy md2i complanatuna
D. digitatuma meziD. alpinumaD. sitchenseHybrid posledni dvojice byl popsan jako alpinum
var. planiramulosunm(Takeda 1909) a je v mnoha ohledech podobny diuhissleri

2.4.3 Jizni Amerika

DalSi druhy plavunik jsou znamy také z vysSich nadiskych vySek sedni a jizni Ameriky
a také z Karibskych ostréyPati mezi & nagiklad D. thyoides(Humb. et Bonpl. ex Willd.) Holub
jehoz areal se tahne od jizniho Mexika az po seémadni Argentinu, iedevSim padetzci And.
Tento druh se nachazfguevsim ve vegetaci pdrama nad horni hranici M8kd 1965, Aagard
2009). Olsas se vyskytuje i nize na otemych mistech v lesnim stupni, a siesto na sekundarnich
lokalitdch, jakymi jsou cesty, paseky apod. (Qliga4988, 1995). Vyskytuje se v nadiskych
vyskach 1800 — 3800 m. V of@nych porostech venezuelskych tepuis v nadkyeh vySkach 2100
— 2600 m se nachazi driih jussiaei(Desv. ex Poir.) C. Presl ex Rothm. majici z@ésSpryty
s dimorfnimi listy — Zady Sirokych dorzolateralnich lisa 3 neketelnérady rovnych Esnich listi
(Wilce 1965, Steyermark et al. 1999)¢které druhy jsou ostrovni endemité. Druhem karibhky
ostrovi Jamaiky a Haity jd. fawcettii (F.LIoyd & L.Underw.) Holub (Wilce 1965, Aagard @8).
V niz8ich nadmiskych vySkach jéasto nalézan na ot@nych lokalitach jakymi jsou n&ppaseky,
slunné naspyi otewwené svahy (Proctor 1985Je Francouzské polynésii s& ostrovech Markézy
nachaziD. henryanum(Brown) Holub. D. madeirense(Wilce) Holub je endemitem Azorskych
ostrovi a Madeiry (Wilce 1965, Aagard 2009).

2.4.4 Jihovychodni Asie aj.

MnoZstvi druli je znamo také z jihovychodni a vychodni Asie.ifiPatezi & nagiklad
D. angustiramosunfAlderw.) Holub aD. platyrhizoma(Wilce) Holub znamé z ostrévBorneo a
Sumatra. Z'iny je znam drutD. veitchii (Christ) Holub nachazejici se od vychodniho Hijeala
vychodré po Taiwan.D. multispicatum(Wilce) Holub se vyskytuje v submontannim az montén
stupni v severniasti Ciny, na Filipinach, Taiwanu a ve Vietnamu. Nobyl nalezen také na
2 nejvysSich horach Thajska (Wilce 1965, Bennertalet 2007, Aagard 2009), kde bylide
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povazovan z®. complanatun{lisi se vSak barvougwi a wtSim mnoZstvim vytrusnicovych kigs
Ve floie Ciny (Xianchun & Libing 2004) neni dokonce uznavakg samostatny druh, ale je zahrnut
pod D. complanatumkteré je zde &#leno na 2 variety — vacomplanatuma var.glaucum(ziejmg

D. multispicaturh Kuo (1985) popsal novy endemicky druh pro Taiwé&h yueshanensdedna se
ziejme o prvni homoploidni hybridni druh v tropech, vylzi intermediarni charakteristiky mezi
druhy D. veitchii a D. multispicatum V Indii, Malajsii a na Nové Guiney je znam druh
D. wightianum(Wall. ex Hook. & Grev.) Holub, ktery byl prvninbkazanym tetraploidem v ramci
rodu (2n = 96; Ninan 1958, Wilce 1965). Jednimimojeoditt by mohl byt druh s nezpla$ymi
vétvemi a vSemi listy stejnymi, néjlad D. sitchenseneboD. veitchii (Wilce 1965) hybridizujici
sD. tristachyum Jinou moznou rodovskou kombinaci, zalozenou na morfologii a biogabiy je

D. veitchiix D. alpinum D. sitchensex D. multispicatunti D. sitchense< nepopsany¢insky druh®
(Wilce 1965), #ejmé D.yueshanenséKuo 1985). Podle jiné hypotézy jB. wightianum je
polyploidem hybridniho druhiD. sabinifolium V Japonsku je znam drub. nikoense(Franch. et
Savat.) Holub (syrD. sitchensevar. nikoensg Tento taxon je popsan také z Ruska (Ilvanenkd 200
Na Nové Guiney byl v roce 2003 popsan novy diulwilceaelvanenko (lvanenko 2003). Déle je
odsud znam drulD. angustiramosunfAlderw.) Holub (Wilce 1965, Bennert et al. 2007agard
20009).

2.4.5 Afrika

D. zancophyllunje jedinym druhem dokumentovanym z vysSich naskyzh vysSek (700 —
2000 m.n.m.) jizni Afriky a Madagaskaru. Diky zriatevétSim sporam, nez maji druhy diploidni, je
pokladano za polyploida.r@dpokladanymi rodi jsou D. tristachyunxi D. digitatum (Wilce 1961,
1965, Aagard 2009).

23



3. Hybridizace a polyploidie

Hybridizace, tedy Kzeni fiznych organisiin, byla po dlouhou dobu povazovana #alza se
vyskytujici jev. Nebyl ji proto fikladan Zadny evolini vyznam, ba naopak, byla povazovana
za jakousi evoleni chybu (Arnold 1997). Toto tvrzeni odpovidalodef§imu pojeti biologického
druhu (druh = populace, jejiz jedinci se mohou nme#iou vold kiizit a jejich potomstvo byva
plodné) a pokladalo tak jakékolifikeni mezi druhy za velmi vzacné a vedouci k neplatl
potomstvu (Mayr 1942). N@&jsi studie naopak ukazuji, Ze hybridizace je u nangkupin organisin
velmi ¢asta a pro evoluci dostiakdzita (Mallet 2005, 2007, Riesberg & Willis 200Byly
prokazany dva typy hybridizace. Prvni, probihajiei Grovni kizeni mezi konkrétnimi jedinci
raiznych druli, se vyskytuje opravdu minim&n(0,1 % jedind za generaci v populaci). &&i
je schopno udrzet mezidruhovy genovy tok (Riesdéd§7, Seehausen 2004, Mallet 2007). Toto
tvrzeni spiSe odpovida pojeti fylogenetického drlddly je druhem populace odliSujici se jednim
nebo vice fixovanymi znakyi(nejmensi fylogeneticka skupina definovana sgofeni odvozenymi
znaky) a vnitrodruhovy genovy tok je tak jejinfedpokladem (Mallet 2005). Mezidruhova
hybridizace je tak prawgodobré hlavnim mikroevolinim procesem vedoucim ke speciaci a az po
vznik novych druli (Anderson & Stebbins 1954). Existuji dva typy hglhfch drutii — homoploidni
hybridi, majici stejny p&et chromosorh jako rodtovské druhy a allopolyploidni hybridi vznikli
zdvojenim chromosomové sadky (Mallet 2007, Riesgh®rWillis 2007). Pra¥ homoploidni
hybridizace je @lezitym evol&nim dgjem znamym u mnoha rostlin (Grant 1981, Haufler 00
Také u zivgicha byla hybridizace #Hve povaZzovana za velice vzacnou, nicenaa byla prokdzana
minimalrg u 10 % z nich (Ellstrand et al. 1996, Mallet 2008kut&né mnozZstvi hybridl ale mize
byt jeSt daleko vySSi. Doposud neni jasné, do jaké mirpunés/bridi intermediarni znakyavi
rodicovskym drulim, a takmnoho z nich nelze morfologicky odliSiteprve v dnesni d@&bhojng
pouzivané cytologické a molekularni metody mohom@a k jejich odhaleni (Mallet 2008).

Hybridni druhy byvajiastoc¢asté&né ¢i zcela sterilni. A pré snizena plodnostiizend byla
povazovana za problém uplai &chto druli v evoluci (Grant 1963). V dnesni doje ale znamo,
Zze i kdyz hybridi vykazuji malou fertilitu, moznogejich vzniku se opakuje, takze mohou
produkovat porérné ¢asto dalSi generace (ifastudie slunénic Helianthus annus H. petiolaris
Heiser 1947, Heiser et al. 1969). Hlavnimivadem snizené fertility hybrid je jedna z prvnich
postzygotickych bariér - inkompatibilita na chroroomlni Grovni (diky mnozstvi mutaci gegtaveb
genomu). Dale pak tize existovat inkompatibilita genova, ktera se ndmugjevit okamzi, ale az

po rekolika generacich (Flegr 2007). Homoploidni hybfidipeciace je tedy zavisla na rychlém
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vytvoreni reproduénich bariér zabraujicim zgtnému KiZeni s rodiovskymi druhy (Riesberg 1997,
Lexer et al. 2003, Buerkle et al. 2007). Pokud jatai hybridi fertilni a bezéthto reproduénich
zabran, mohou se daleé&mps kiizit s rodtovskymi druhy — jednd se o tzv. introgresivni&mou)
hybridizaci neboli introgresi. Introgresi dochazipdstupnému vnaseni dgenjednoho druhu
do genomu druhu jiného (Grant & Grant 1992). A &k diky sérii zgtnych Kizeni hybrida
s rodtovskym druhem postupnztraceji mezidruhové rozdily. Introgreseiza vést k néistu
genetické variability, k novynii prenesenym adaptacim, ke vzniku ekdtygbo novych drungi

k rozpadu nebo zesileni isdfch bariér apod. (Anderson 1949; Anderson & Stebhl954,
Stebbins 1959, Riesberg & Wendel 1998Bdto z@tné Kizeni miize probihat ddma zpisoby —
smirem k jednomu z rodii nebo zptné mezi oldma rodéovskymi druhy. V prvnim fipad mize
dojit k ,zaplaveni“ genetického materialdijpmce geny introgresanta vedoucimu az k vymizeni
pavodniho druhu. Pokud probihagmpé kiZzeni ve velké nité ok¥ma sndry, mize dojit ke vzniku az
hybridnich rofi. Ty vznikaji fredevsim na disturbovanych stanoviStfcha mistech nevhodnych pro
rodicovské druhy (Schierenbeck & Ellstrand 2009). Exmémpipadem introgrese je jev nazyvany
,chloroplast capture®, kdy pdstatkem jednoho z drihmize byt prakticky pouze matroklian
dédény chloroplast (Tsitrone et al. 2008ylo prok&zano, Ze také introgrese {gedn u rostlin velmi
¢astym (nap jiz u vySe zmisného roduHelianthus¢i mezi lousianskymi kosatdiris fulva a

I. hexagonaArnold et al. 1990, Arnold 1993, Riesberg & Wehti@93). Také u Zivéichi je zndmo
mnoho giklada introgrese (nap mezi neotropickymi motyli rodideliconius¢i mezi americkymi
rybami — slunénicemi roduLepomis Avise et al. 1984, Rhymes Simberloff 1996, Seehausen
2004, Mavarez et al. 2006).

Na mistech styku ardaldvou allopatrickych druhvznikaji tzv. kontaktni zony druih Pokud
na gchto mistech dochéazi také k hybridizaci, vznikay. thybridni zény. Ty mohou mimo jiné
umoziovat tok gef mezi druhy jinak geograficky odknymi. Déle se zde mohouikit hybridi
mezi sebowi zpétné s rodtovskymi druhy a nize tak vzniknout tznoroda hybridni populace,
slozenda z hybridnich drihs fiznou evolgni historii (Seehausen 2004)ét8ina hybridnich zon je
dlouhodol¥ stabilni. Jednim z moznych wddrEni je tzv. model tlaku (tension model), kdy jsou
rodicovské druhy v fevaze (diky vysSi fitness nebo dik§tsi paetnosti na lokali) a pisobi tak
na hybridy vysokym selékim tlakem (Barton & Hewitt 1985, Genovart 2009n bkrajich aredl
hybridnich z6n je tato selekce nizka a tudéSivfrekvence hybridl (Rieseberg 1997). DalSim
moznym vys¥tlenim stability hybridnich zén je tzv. teorie bomled hybrid superiority”, ktera
predpoklada lepsitzpasobeni hybrid podminkam hybridnich zén (Moore 1977). Diky vyskyt
riznych gibuznych genotyppmizZe na &chto mistech probihat rychlejSi specializace a sgetiace.
Hybridni zény jsou tak s@dsti modelu tzv. klinalni variability, ktery vy&iuje plynulé fenotypové
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zmeény druhu od jednoho okraje arealu k okraji druhémmisobené adaptacemi na gradient
abiotickych podminek. Variabilita druhu {gpbena takovou adaptaci je podporovana &rav
hybridizaci a introgresi spojenou s hybridnimi zangFlegr 2006).Druhy vice si pibuzné pak
mohou byt diky hybridnim z6nam propojené a vigédenotypové kontinuum (Zimmermann 1964).

Tok geri prostednictvim hybridizace fiZze rodéovskym drulim napoméhat (zvySovanim
jejich adaptability k firodnim podminkdm diky obohacovani jejich geneticiférmace)ci naopak,
mize vést k potkovani gefi jednoho druhu geny jiného (Seehausen 2004) a dimnkzeni jejich
detnosti az k Uplnému vymizeni (Wolf et al. 2000pdiRovské druhy mohou byt ohrozeny také
introgresi, kdy intenzivni genovy tokife vést k narusSeni jejich genoliyp postup#é az k potlgeni
genotypu jednoho druhu agwladnuti genotypu druhu druhého (Seehausen @9ar). V dnesni
dobk: je mezidruhova hybridizace ¥ipdnich podminkackiasto spojena s tvorbou disturbovanych
ploch se snizenou konkurencij® se takéasto vliveméloveka. V dol holocénu podporujglovek
hybridizaci mnoha rostlin zcela zdsadnimisgghbem, a sice udrZovanim bezlesého pedsta
naruSovanim klimaxovych spdéknstev. Tim je usnadno Steni celérady na bezlesi vazanych
rostlin i jejich kontakt vedoudfasto k hybridizaci. #kladem jsou horské pastviny a louky, kde se
diky vykéceni pvodnich legé dostaly do kontaktu druhy alpinského pasma s dnik§ich poloh a
vznikaji zdecasto rozséhlé hybridni roje rostlin (fagrahulcovi & Krahulec 1999, Krahulec et al.
2004). Dnes jsou na Uzemiedni Evropy obdobnymi lokalitami néklad sjezdovky, kde se diky
pravidelnym disturbancim a udrZovanému bezléasto setkdvaji tzné taxony ziznych
nadmdskych vySek. DalSim negativnim vlivem lids&@nosti na gkteré druhy je zvySovani vlivu
hybridizace diky antropogennimigmosu jinych druln (Anderson 1948). Na@vtak probiha v Evrap
kiizeni nap. mezi kuklikyGeum rivalea G. urbanumgi v Americe mezi orobincTypha latifoliaa
T. angustifolia(Graves & Taylor 1986, Kuehn et al. 1999). Prol#éminvaznich drub je jejich
Casté Kizeni sdruhy fwodnimi, zmisobené slabymi reprodékimi bariérami diky jejich
izolovanému vyvoji. Hybridizace mé tak velky vyznam pro ochrand, @ vzacnych druh
ohrozenych hybridizaci, drithohrozenych hybridizaci diky vlivdlovéka ¢ populaci geneticky
vzdalenych, u nichz k hybridizaci dochazi (Rhyme8ignberloff 1996, Genovart 2008).

Kli¢ovou roli hraje mezidruhova hybridizace také veiailité rodu Diphasiastrum Jednéa se
zejména o hybridizaci na homoploidni drovni. Allbgaoidni druhy jsou v ramciceledi
Lycopodiaceadojrg zndmy u rodl Huperziaa Lycopodiella(Wagner et al. 1985). Naopak v rdmci
rodu Diphasiastrumje zaznam o polyploidech velmi malo. Mimo Evropu jsou zazrarany
2 polyploidni druhy, a sice z Malajsie znarBé wightianuma D. zancophyllumobyvajici jizni
Afriku a Madagaskar. Ve igdni Evrog byly teprve nedavno objeveny triploidni jedinciefBert et
al. 2011).
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Existence plavunik s intermediarnim charakterem habitu byasténé prokadzana az
v praibéhu 20. stoleti. V dnedni délje minimélré 5 €chto taxori povaZzovano za homoploidni
hybridy (Wilce 1965, Holub 1975, Wagner & Beitel9® Stoor et al. 1996). V Evrégsou to
D. issleri (Rouy) Holub D. complanatumx D. alpinum, D. zeilleri (Rouy) Holub D. complanatum
x D. tristachyun a D. oellgaardii Stoor et al. . alpinumx D. tristachyun). Zbylé dva druhy jsou
popsany ze Severni Ameriky, jedna sB.chabereri(House) Holub . tristachyumx D. digitatur)
a D. sabinifolium(Willd.) Holub (D. tristachyumx D. sitchensgviz. kap. 2 - obg. 2 a 11). Mnoho
autort popisovalo tyto hybridy jako neohybridy variety jednoho z rodd (Issler 1910, Victorin
1925). Dnes jsou ve florach Severni Ameriky (Waghd&eitel 1993) a Evropy (Jermy 1993, Frey et
al. 2006) i v ostatnich ochraisfty zangienych publikacich (Holub & Prochazka 2000, Horralet
2001) ozna&ovany za samostatné druhy. Hybridrivpd €chto ,druhi“ se snazil prokazat pomoci
molekularni metody allozymové elektroforézy Stotraé (1996). Mnozi autd vSak tuto studii
i uzndvanou taxonomii zpochitji (Vogel & Rumsey 1999). Homoploidni hybridizgaiavuniki
dokazuje nalezeni stejnéhocpo chromozon (2n = 46) u vSech zakladnickiedtoevropskych druh
(Wilce 1965, Dostal 1984, Futak et al. 1996), stgako u hybridnich, vedlejSich dritD. issleria
D. zeilleri (Wagner 1992). Stéle neni jisté, zda jsou vedlej§i druhy skutdybridogennti zda se
jednd i o recenthvznikajici hybridy. Proti koncepci ustalenych hgirs\wdei neustéle potvrzovana
vysok& mira hybridizace mezi z&kladnimi druhy (Kok&n 1994) a nalezeni trihybiidGilman
1994). Dnes jsou idealnimi misty sympatrického vyskytuvptdka sjezdovky, které igdstavuji
dokonaly vertikalni biokoridor pro vSsechnyedoevropské druhy (Stoor et al.1996, Prochazka,1997
Prochazka & Hasarik 1999, Muller et al. 2003, Fousek & HWarik 2009, Urfus & Vit 2009).
Pred rokem 1989 byly ¢SSR specifickym mistem pro styk plavuiniksni pfiseky vzniklé v ramci
hraninich zatarasZzelezné opony na SumawZde se tyto rostliny vyskytovaly ve velkém mneZst
Avsak po Ustupu managamentu pohtahstrdZze nadtsiné mist jiz vymizely (Prochazka et al. 1998,
Urfus & Vit 2009). Na takovych lokalitActasto dochazi ke vzniku hybridnich koA jelikoZ jsou
vedlejSi druhy pl# ¢i ¢asténe fertilni (Kukkonen 1994), Ize n&dhto mistech &ekavat rozsahlou
introgresi. Pikladem zdokumentovaného prapddobného produktu introgrese plavunikize byt
Diphasiastrum alpinunsubsp.kablikianum popsané z Krkono$ na konci 90. let 20. stolettoTa
rostlina svymi morfologickymi charakteristikamitquistavuje fechodny typ mezD. alpinum a
D. issleri(Kubat 1997, Dostal 1984, 1989) a lIze ji tedy @mxeat za mozny ustaleny introgresni typ.

Y Je zajimavé, Ze whterych publikacich (Love & Loéve 1948) je uvéidpaset chromosori polovieni (2n =
22). | kdyz to metodiky studia neuviiid jedna se pravipodobré o pasty chromosoni z haploidnich spor.
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4. Metodika

4.1 Sk¥r rostlinného materialu

Rostlinny material pouzity pro cytometrické a manfetrické analyzy plavunikbyl sbiran
predevSim v letech 2009 az 2011. Lokalityrsb byly vytipovany podle ziskanych poznatk
o rozSfeni jednotlivych druby, a sice z literarnich (daj databaze Floristické dokumentace
(FLDOK), Ceské nérodni fytocenologické databazéNFD) a Gdaj od zkuSenych florigt
Na velkém mnozstviifive udavanych lokalit se vSak dnes uz plavunikyyskytuji. Rostliny byly
sbirany pedevsim na Uzentieské Republiky (obk. 12a na str. 29). Pro srovnani byly vybrany také
populace z lokalit na Uzemiistini a severni Evropy — v Rakouskych Alpach, Vékianii a ve
Skandinavii (obg. 12b na str. 29), navic také z Ruska. Celkem bglirano 584 rostlin z 83 lokalit
(z toho 53 lokalit na UzentiR; tab&. 1 na str. 30 - 32). Mé &ty konkrétré obsahly 26 populaci;
ostatni byly péizeny za pomoci ostatnich botahikOdebrany byly vzdy jen men&sti sterilnich,
prip. i fertilnich, ¥tvi z nEkolika jedinai izolovanych populaci stejného druhu agsitho mnozstvi
jedinai sympatricky se vyskytujicich populaci smiSenyekiskytem vedlejSich druih U vyvinutych
jedinai (kde nehrozilo jejich poskozeni) byly sbirargsi poloZzky pro herli@vani (i tak se jednalo
0 malégasti, které nemohly dané jedince oslabit). VSedobhksglity vyskytu byly zansteny pomoci
GPS (Garmin Etrex Legend). Progslma Uzemi narodnich pdrla chragnych Gzemi byly uéleny
vyjimky ¢&. 62/2010 pro NP KrkonoSe a zn. SZ NPS 07813/2031MPS 09736/2011 pro NP a
CHKO Sumava. Déle se jednalo fimou spolupraci s institucemi ochranyrpdy (CHKO Jeseniky,
CHKO Beskydy, CHKOCesky les, Muzeum vitbramy apod.) a jejich pracovniky (Liborem
Ekrtem, Rudolfem Hlawkem, Aloisem Pawtkem, Richardem Stenclem, Marii Pogelou aj.).
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Obr.¢&. 12a:Mapa skria v Ceské Republice.
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Tab.&. 1: Seznam lokalit \Ceské republice i v zahrathi

Ceska Republika

nadmorska
nazev lokality datum soufadnice vyska kolektor herh.
1lJavoficka harnatina Kaproun, lesCervenka, 1,5KmvOdVsiK Terezinu [9.10.2000 E15712°13.0"  |&80 TU,PY
Javoficka hornatina, Terezin, lesCervenka, N49°04738.0"
211 SKmJZ OdVesniceSméremKekaprounu 9.10.2009 E15°13'50.0" |6a0 TU, PY
Javoficka hornatina, Terezin, lesCervenka, N49704°45.07
3J0 5KmJZ0dVesniceSméremKekaprounu 9.10.2009 E15°14"14.0"  |680 TU, PV
27.8.2009, | WE0™44711.3
MKrkonode, Medvadin CernaSiezdovka, u 1. ZasnéZovate 28.6.2011 £15°3613.0" |a06- 817 TU, PV KD
MN50°35°30.9"
slkrkonode, Herlikovice, CemaSiezdovka 27.6.2000 £15°35'00.3" |a32 TU, PV
Krkono3e, Herlikovice, CervenaSjezdovka (nadOdvodfiovacim N50°39730.1"
Bjofikopem) 27.8.2009 E15°34°40.2" 921 TU, PV
M50°41°08.2"
7|Krkonose, mazi HusimiBoudami a Piednimi Rennerovkami 27.6.2000 £15°38'30.2" 1033 TU, PY
49°10° 161"
8Sumava, Spitak, Cemasjezdovka 7.10.2009 13°12°450" |1122-1151 |1U, PV KD +
MN49° 03" 39.1
HSumava, Zadov, nadSiezdovkam 7.10.2009 E13° 37333 |11 TU, PV KD
MNE0™11°02.9"
10JJeseniky, Ramzova, CervenaSjezdovka Ramzova -Cernava 7.10.2000 =17°04'38.3" |985-1032 KD +
\ysotina, pfikop a "ésgep:"je:clué. 104 z dalnice D1 N4G729714.0
11InaSilnicivatr. Jenikov -Stoky 25.10.2009 £15°30°25.0" |620 KD +
\ysotinag, Skleng nad Oslavou, mechaty plikop ukfiZovatky lesnich N4g*
12]cest 25.10.2009 E16°04'17.0" |585 KD
Brdy, Huté pod Tremainem, poblizkobyli hlavy, nasyp u lesniStérkaté N4g734
13]cesty mezi mladymiSmrky 7.5.2010 E13°46'52.0" |700 KD
Brdy,v&&in, travnatd mytinkaVeSmrkovém lese poblif cesty z N49°36°28.5"
14]Treméina 29.6.2010 £13°45'42.8" |700-710 KD
MNE50"24721.0"
15]Krusng hory, BoZi Dar Qdvaly podélSilnice ca 1KmJJVOdOhee 2.7.2010 =12°46'13.3"  |1038 TU,KD
M50°23°8.2"
16]Krudng hory, HomiBlatnd, 0. 5KmJVOd Zelezniini zastdvky podél trati |2.7.2010 E12°4612.0" 8w TU,KD
N49-2324.3"
17|Cesky les,JZSvah Malinové hory, pobliZCerchova (aredlByvalé roty)  [8.7.2010 £12°4617.0"  |907 - 909 KD +
Orlické hory,Sedlofov,JSvahVrchu Polom Kfizovatka turistické cesty NE0%20
18)2 cyklotrasy 9.2010 E16720°00.4" 325 KD +
Slavkovsky les,Betov nad Teplou, u lesni NS0 8
190turistické StezkyK Batovskym rybnikim 9.2010 £12°51'56.2" |6R5 KD +
Krkonode, LuéniBouda,Val po technickych Upravach podé NE0°44710.9"
20)cestyCdByvaléObiiBoudySméremk LuéniBoudé 29.6.2011 E1574216.4"  ]1400 KD
MNED*45712.6"
21|krkonode KotelniJama, Skalnivychozy 14.7.2011 S15°3140.2" 1412 FK.KD
Krugné hory Kalek (Gabrielina hut),VOdVesnice pobliZVodarenského N50%34754.5"
22Jrybnika 6.8.2011 E13°21'50.0 a11 KD
50°27°56,3"
23JKruéng hory Visluni, ZOdObce 6.3.2011 13°13°34 7" 796 KD
M50°24'5.2"
24 Krusng hory, RyZovna,Viesovidté naOkraji lesa 2.9.2011 1008 KD
Sumava,SvSvah ZlibskéhoVrchu, ViesovisteV mistéByvalého lesniho N45°56™10.9"
26]priiseku 21.5.2010 E13°43'51.8" 1110 LE +
Sumava,Kubova hut, Smilkovy porost misty pfechazejici doViesovists N45758°56.9"
26jnasSjezdovee 21.5.2010 E13°45753.9" 1060 LE +
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N49°07"17.1"
27}5umava,Cesky Rudolec SvétlinagV podrostuSmrka-horového lesa 15.6.2010 E15°23"17.9" ]550 LE
1.7.2010, N48702°0
28|éur“|ava,-< asterec Viesovidtd nad Zelezniéni trati 12.10.2011 £13°43°29 245 LE, TU, PV, KD
1.7.2010, N48°04"
20|Sumava, Churafiov, zimni aredl naBéZecks zavedy 12.10.2011 E13°37" 1115 LE, TU, PV, KD
Sumava,KniZeci plané (byvaldOsada), Viesovitd zardstajicismrkem N458°58°08.
A0)pfiOkraji lesni cesty 1.7.2010 E13°383'51.2" 975 LE
Sumava,VSvahOstré hory, miady rozvolnényBukevy les (dfive N48°56°04.6
31|paseka) 1.7.2010 E14°0518.7" 755 LE
MN48°56°42 0"
32}Sumava, Frislop. podrostSmrko-horového lesa 1.7.2010 E14°08'43.6" |725 LE
Sumava,véelna podBoubinem, Svétlingy mistéBjvalého lesniho 1.7.2010, N49700736.1"
33|pruseku 12.10.2011 E13°50°53.7" 965 LE, TU, PV KD
Sumava, Zadov, Smilkovy travnik pfiOkraji lesa nad a N49°02729.6
Ad]podByvalymSkokanskym mustkem 1.7.2010 E13°37°32.5" 1115 LE, TU, PV KD
MN48°55718.7"
35 Sumava Kiis, zarlstajiciviesoviste 1.7.2010 E14°08'32.5" |750 LE
Sumava, Nové Huté Smrky zarlstajiciStran nad lesni cestou mezi 1.7.2010, N49°00°52.8
J6INovymi Hutémi aVrechem Prilba 12.10.2011 E13°38°58.2" 1030 LE, TU, PV KD
MN49°07 286"
37|Sumava,Byvali0sada Hirka 1.9.2010 E13°19734.3" 1030 LE
1.9.2010, M4 8 157"
38|$umava,6'" i, podrosiSmrkového rozvolnéného lesa 13.10.2011 £13°20M15.0"  |a9s LE, TU, PV, KD
1.9.2010, N49°00°28.1"
39|Sumava Kvilda,JSvahvrehu Tetfev, Byvaly povrchovy zemnik na pisek [13.1 0.2011 £13°33°24.9" 1115 LE, TU, PV KD
1.9.2010, N45°58°05.7"
40}Sumava,Butina, ViesovistéV mistd lesnino priseku 12.10.2011 E1373532.1"  ]1180 LE, TU, PV KD
MN49°22725 2"
41|Sumava,vysotina -Cefinek Sjezdovka 6.0.2010 E15°25'63.2" |710 LE
Sumava, nadJezerem Laka Smilkovy travnik avfesovistéV N49*
420lesniho priseku 1.9.2010 E13°19°57 8" 1235 LE
MN48°58°4T 2
430Sumava, pramenyVltavy Byvaly povrchovy zemnik na pisek 1.9.2010 E13°33'42.8" 1170 LE
44)Sumava Kvilda -Olsinka, pfiCkrajiByvalého lomu 1.9.2010 11356 LE
45l)eseniky, ZSvahKamzitihoVrehu 9.2010 1030 R Stencl
M50 05'12.14
46lJeseniky, Pradéd, TabulovéKameany 9.2010 E17°13'50.08 1400 R.Stencl
N50* 04'4 43"
47 eseniky, Pradéd, PetrovyKameny 9.2010 3’6508 1430 R.Stencl
N5O® 03'54 30
48lJeseniky, Pradéd, mezi PetrovymiKameny aVrechemVysoka hole 9.2010 E17°12'658.30 1442 R.Stenc
4glJeseniky VrchVysoka hole 9.2010 1460 R.Stenc
50)Jeseniky,SnéznakKotling 9.2010 1215 R Stencl
MN49°25°42.2"
51|Baskydy VrchKladnata 12.11.2010 E18°12'03.3" |775-77 A Pavlicko
MN49°32728 9"
52)CeskomaravskaVysofina, Dolni Cerekev VSvah Lysé hory 12.11.2010 E18°27°48.5" 1122 A _Pavlicko
Sumava,Stachy, pfirodni rezervace Pod Popelni harou hill Byvala N49°06716.0"
53]pastvina 2.8.2011 E13°3712.0" ]as0 A Pavlicko
M49733735 3"
541 RadhosdtskeBesky Krasna Vrch Travny 17.11.2010 E18°30°08.2" 1146 M .Popelafova
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Zahraniéi

Rakousko, Kamten,Oberkolbnitz, Reisseck-gruppe, pobliz 4

J. Zahradnitek,J.
Chrigk, H.

1)Zeleznié nistanice do Reissecku JZSvah 9.9.2009 E13°21 2254 Chudaékova
NE3*5:
2|Rusko, Sibif, Suzun, Suzunsky les 19.9.2009 E82°34°00.5" |210 TU
NE1°56°17.2"
10]Maorsko, pobliz NP Rondane 5.9.2008 E10°0°29.3 1020 FK
Morsko, uJezera Torsefeatn uSilnice. 40 (mezi NoreOg Uvdal a NG0*20728 4"
11]Dagali) 26.6.2009 E8"20°78.9 1200 TU, PV
MNE0*56719.2"
12]Narway,Vik, lakeBy the road No13 fromVik 26.6.2009 EQG6°26°34.6" ]995 TU, PV
NE2*25°57.7"
13]MNorway, near to lake AlnesvainetBy the road Nof2 fromSoggemoen 26.6.2009 E07°39°20.0" 873 TU, PV
NE2°01°48.7"
14]Morsko, mezi Dovre a Folldal 27.6.2009 ES8°24°49.8 1206 TU, PV
NE2732"
15)Morsko, podélSilnice Dalsvelen z mésta Reros 27.6.2009 E11°26°08.0" 638 TU, PV
NE4°03°40.4"
16MNorsko, mésto Linneset, JBiehJezera Rengen 28.6.2009 E14°0315.9" 338 TU, PV
MNE472916.7"
17|Morsko, mezi mésty Formofoss aSandmoen 28.6.2009 E13°04°26.5" |457 TU, PV
18]Morsko, mezi mésty Lesja aSkoghygde 28.6.2009 5] 1188 TU, PV
NE1*29710.1"
19)Morsko, meziJezeryBreidsjsen a Fofervainet 30.6.2009 E9°29°17.3 1031 TU, PV
Norsko, meziJezeremKalkovo aOrameny fek Leybusha avoloshka, NE1713739.4"
20[nedaleko Zelezniini traté 30.6.2009 E10°37°25.3" |958 TU, P\
Finsko, Uusimaa, Taﬂp‘isaari.JDdSi niceC. 53 z Lohja do Tammisaari, MNE0*01700
naKfizovatceSeSilniciC. 1050 doSnappartuna, OtevienyBorovy les na
38)pisku 2.7.2011 E23°34°01.9" 39 KD
Finska,Varsinais-Sucmi.Kilkala, Lasikyla, ZBfehJezera NEB0°29725.1"
3 Tervakas, SuchaBorova plan na pisku 3.7.2011 £22°42°21.0" 122 KD
Finske, Uusimaa, Nurmijanvi Kiliava,Berovy les za autobusovou NE0°30°44.6"
A0)zastavkouKiljavaarantie 3.7.2011 E24742°05.2" |85 KD
Finsko,Uusimaa, Nurmijarvi, pfedKiljava,Borovy les za autohusovou NE0°29°34.1"
41)zastavkouKotolahdentie 7.7.2011 E24°39°25.1" 109 KD
NE0*26°49.4"
42)Finsko, Uusimaa, Murmijarvi Borovicovy les mezi Nummenpaa aSelki |7.7.2011 E23°34°00.5" 104 KD
Fil15|‘.G."r"E'Si"EliS-SUDITi.BCI'CI"\"iCO'\.";' les podélSilnice 2KmOdKarisk MNE0*06 14.0"
43]Lohja (siiniceC. 25) 8.7.2011 E23°46°30.3" |67 KD
Finskc.'x-'a'si"gis—Suon‘i.B:n':n'-.-iCO'\.-'}' les podélSilnice 5Km zKariskK NGO 504"
44]Lohja (siiniceC. 25) 8.7.2011 E23°43°03.4" |50 KD
Finske,Borovicovy les podélSilnice piedStorsvik zaOdboékouSiniced. NE0°05°10.0"
45051 8.7.2011 E24718°09.1" 12 KD
NET=41" !
46]Skotsko 26.8.2011 WO04°66°22.1 215 TU, PV
NEE*19°23.1"
47]Skotsko 26.5.2011 W04°02°'54 4 440 TU, PV
N&3*00°28.2"
48] Skotsko 28.8.2011 \W04°08°43.3 451 TU, PV
MNE3*09°11.0"
49]Skotsko 27.8.2011 W03'59°45 6 513 TU, PV
N5E*02°13.68"
50]Skotsko, Knockhan Crag, Utesy 17Km zapadn2Qd Ullapool city 16.10.2011 W5°03°49.2" 344 FK
NE2°43°33.9"
S1)Morsko, Trollhsimon, SedloJZ0dJezera Gjevillvainet 11.8.2011 ES°10°11.0 937 Fhk
NE1°39°01.9"
52|Morsko Jarvso, piikop naOkrajiSilnice 11.8.2011 E16°10°56.4" 132 Fk
MNE1°30'32,5"
53MNorsko, narodni parkJoturingimen, pobliZJezeraBessvatnet 13.8.2011 E&°48'05,5" 1500 J Malicek
N4T7*15°57.2"
2&?-.%310. Alpy Oberatuern, NMH‘-‘ 1Km ZOdSedI_a'\;'O:)ert_a-ern 18.7.2011 E14°04°49.7 1742 FK
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4.2 Pratokovéa cytometrie

Pratokova cytometrie (FCMflow cytometry je v sodasnosti metodou pouzivanou v mnoha
biologickych oborech (nejen v botanice, ale i v malogii, molekularni biologii, genetice, zoologii
apod.). V botanice se pouziva od 80. let 20. st¢lavlezel et al. 2007). Mezi jeji aplikace Pat
napiklad stanoveni absolutniho obsahu jaderné DNA&genir DNA ploidie (Suda et al. 2007),
detekce mixoploidie¢i aneuploidie, analyza b&tného cyklu, ufeni reprodukniho zpmisobu,
studium genové exprese apod. (Suda 2005; Greiltattzr 2007).

Tato metoda je zalozena naé&ieni optickych vlastnosti (fluorescence) fluorocheom
obarvenych izolovanyctiéstic (jader, bu¥k) unasenych velkou rychlosti v tenkém proudu kagal
skrz optickou korirku. V komirce ¢astice prochazejitps svazek paprélo ugité vinové délce (UV
lampa, laser). Fluorochromem vyeédé s¥tlo je vedeno fes soubor filit a sniméno
fotodetektorem, ktery jejipvede na elektricky signal. Ten je dai@yeden do digitalni formy a
zpracovan péitacem.

Mezi hlavni gednosti piitokové cytometrie pé#tjednoduchostifipravy vzorki, velka rychlost
analyz, nedestruktivnost (pro analyzy ¢étaelmi malacast materialu a je tak mozné studovat
i vzacné, ohroZené a mizejici druhy; Suda 2004y nost analyzovat mnoZzstvi pletiv i riidi se
buiky a sngsné vzorky. V neposlednfact je jeji prednosti také velkd ipsnost nreni
(detekovatelné jsou uZkolikaprocentni rozdily v mnozZstvi DNA #pobené nap aneuploidii nebo
mezidruhovou hybridizaci) a nizké naklady analynl@2el et al. 2007). K nevyhodam této metody
pati zvl4S¢ potrebacerstvého materidlu. U éhterych druli ¢i ¢eledi (nap. Rosaceae) mohou
problémy zjisobovat také sekundarni metabolity, stéfko vysoky obsah slizovitych latek v listech
(Suda 2005).

Vystupem analyz jsou histogramy zobrazujici retdtiluorescenci izolovanych jader na ose x
a na ose y pmt €chto jader. Jednim z paramietcytometrickych analyz je jejich f@snost.
Tu popisuje tzv. varimi koeficient (CV), ktery je roven podilu gnodatné odchylky a gmeérné
pozice piku. Obvykle se pohybuje mezi 1 - 10 %.rltidkych analyz jsou zaipsné povazovany
hodnoty do 3 %. U druhs vysokym obsahem sekundarnich metabeéiis velmi malym mnozstvim
DNA jsou akceptovana &eni s vyssim koeficientem (5 — 7 %; Suda 2004).

Praitokova cytometrie, jakozto nedestruktivni metoda, gro studium $edoevropskych
zastupé@ rodu Diphasiastrum vzhledem k jejich vzacnosti, metodou velice vhmgdnNavic byla
u vdech gedoevropskych druh prokdzana stejna ploidie (2n = 46; Wilce 1965, tBlo4984,
Marhold et al. 2007). Jednotlivé taxony se liSi jea Urovni absolutnich velikosti gendm
(Dvorakova 2009, Urfus & Vit 2009, Dyakova et al. 2010, Bennert et al. 2011, Urfus eR@12,
Dvorakova et al. unpubl).
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Celkem bylo analyzovano 570 rostlin plavuhnik 83 populaci. Sebrari#sti rostlin byly
uchovany v plastovych &éich v chladnice @i teplog 4°C. Meteny byly maximald po tydnu
od sebrani. VeSkeré analyzy probihaly v labdirgditokové cytometrie katedry botanikyf?

Absolutni velikost genomu byla stanovena z zivydetip sterilnich pryi plavuniki
na piitokovém cytometru Partec CyFlow (Partec 2002) gengen diodovym laserem (532 nm) jako
excitatnim zdrojem. Pro izolaci a barveni jader byla zmalenodifikovana dvoustupva metodika
podle Otto (Dolezel et. al. 2007). Jako internindead byly pouzity listy hrach®isum sativum
cv. Ctirad (2C = 9,09 pg; Dolezel et al. 1998), jenZz ma ogtithvelikost genomu pro studovany rod.
Kalibrovano bylo podle karyologicky ékenych a morfologicky typickych jedifizakladnich druln
Mnozstvi pletiva standardu bylo odhadnuto tak, bipp mnozstvi jader standardu a analyzované
rostliny piblizné stejné (cca 0,3 chrostliny a o ®co mér standardu). Pletiva vzorku a standardu
byla nasekana ziletkou v 0,5 ml vychlazeného pGftto | (0,1 M monohydrat kyseliny citronové,
0,5% detergent Tween 20; Otto 1990, DoleZel & Goh€B5). Suspenze bylagdiltrovana es
nylonovy filtr o pfiméru oka 42um a @i pokojové teplot inkubovana asi 10 min. Do roztoku byl
poté gidan barvici roztok obsahujici 1 ml fluoreséeiio barviva propidiumjodid (50 mg/ml), pufr
Otto 1l (0,4 M Na2HPO4.12H20; Otto 1990), RNaza (B0 mg/ml) a3-merkaptoethanol (2 mg/ml;
Suda 2004). #praveny vzorek se nechal 3-5 minut stét pokojové teplat a poté byl zréfen
na pfitokovém cytometru.

Histogramy naréfené fluorescence 5000 jader kazdého vzorku bylylyaoaany
v programu Partec FloMax. Analyzou pénin pikia (GO/G1) standardu a dfené rostliny byly
vypocitany velikosti genorin rostlin. K dalSim analyzam byla zahrnuti@gevsim nteni, kdy byl
koeficientem variance (CV) menSi nez 4 % (Dolezelak 2007). V gkterych vyjime&nych
piipadech pesdhla hodnota CV tuto hranicigpmé kvili vySSimu stéi vzorki.

Jelikoz sevelikost genomu rFenych rostlin ukdzala byt velmi stabilni (maximébaichylka
u 20 miznych vzork po 3 n&fenich nebyla vySSi nez 2 %; Dolezel et al. 200¥)a leteni
provedena pouze jednou.
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4.3 Klasicka morfometricka analyza
4.3.1 Klasicka morfometrika pryta

Morfometrické analyzy pé#tk dilezitym postuim v biosystematice. ideZzité jsou zejména
pro kritické hodnoceni projéwnitrodruhové a mezidruhové variability (odliSgedinai, populaci,
ploidnich Udrovni apod.). Pro zpracovani m#emych dat vyuZivaji mnohorozmé statistickeé
metody hodnotici vzdalenosti a Ghly&lech a strukturach zkoumanych organisiz tchto hodnot
vSak \tSinou neni mozné Zpé odvodit celkovy tvar organismu nebo organu. Vyhodo
mnohorozndrnych statistickych metod je ve fenetickémispupu moznost analyzovani velkého
mnoZzstvi znak souasre. Pricemz jsou vSechny znaky povaZovany za taxonomiajpshodnotné
a je tak minimalizovan subjektivni vliv pozorovat€Marhold & Suda 2002).

Morfometrickd analyza sdoevropskych zastufpcrodu Diphasiastrumbyla pouzita pro
morfologické odliSeni jediric (druhi) a pro gipadné vymezeni spornych hybridogennich skupin.
Meteni bylo provedeno na 552 rostlinach z 81 populgEédtim karyologicky zré&enych
pritokovou cytometrii. Dote vyvinuté cerstvé pryty byly mfeny termostabilnim pravitkem
s presnosti na 1 mm pod binokularni lupou. Na zakiadhji v uovacich kléich a flérach (Kubat
1997, Jager & Werner 2005, Kubéat 2002, Frey e2G06) zansienych na fislusny rod a konzultaci
s odborniky bylo vytipovdno a poslézesieno 16 morfologickych zndkna sterilnich prytech
(tabg. 2a obre. 13 na str. 36). Jednalo se o 4 znaky na listé€hibh, 6 na listech postrannich a 6 na
listech hbetnich. Pro odstra&ni vlivu odlehlych hodnot byly znaky &eny vzdy natiech po sob
jdoucichiadéach lisk. Pred dalSim statistickym zpracovanim byly tyto hognpto kazdy znak a
kazdou rostlinu zg@mérovany. Meiena byla takéyska rostlin, ale kidi veliké plasticigé zpisobené
podminkami prosedi, nebyla do dalSich analyz zahrnuta. Bylo t&stowtaké 8 dalSich pamovych
znaki (tab.¢. 2b na str. 36).
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Tab. €. 2a: Tabulka znak metenych na sterilnich prytech. Znak v1 zde neni unegetoze pedstavoval ureni druhu.

anglicka

znak |zkratka  popis znaku
bFisni listy

v2 VL délka od pazdi

v3 VLU vzdalenosti Spi¢ek od sebe (Spicka - Spicka)

v4 VW Sika listu v nejSirSim misté

v5 \VBU Spicka nizSiho aZz baze vyssiho listu |
postranni listy vi6 |“"2 .

v6  |LL délka od pazdi I

V7 |LLU vzdalenosti $picek od sebe (Spicka - Spicka) i Lua V3

v8 LW Sitka listu v nejSirSim misté o5 wi |7

v9 LBU Spi¢ka nizsiho aZ baze vyssiho listu w2 | v

vi0 [LW Sitka mezi pazdimi —

vil |LD Spiky od sebe vi3 v
hrbetni listy - w10

vi2 |DL délka od pazdi T —

vli3 |DLU vzdalenosti Spi¢ek od sebe (Spicka - Spicka)

vli4 |DW Sifka listu v nejSirSim misté

vl5 |DBU Spicka nizSiho aZz baze vysSiho listu

vlié DLW Sitka prytu v nejSirSim misté hrbetniho listu

vi7 [DWL Sitka prytu - Sitka htbetniho listu Obr.&. 13: Zobrazeni znakmerenych klasickou

morfometrikou na BiSni a Hbetni straw pryta.

Tab. €. 2b: Pridané ponsrové znaky na sterilnich prytech.

znak popis znaku
v18 v2/v4  |délka od paZdi bfiSniho listu / jeho Sifka v nejSirSim misté
v19 v6/v8 |délka od paZdi postranniho listu / jeho Sifka v nejSirSim misté

v20 v12/v14 |délka od pazdi hfbetniho listu / jeho Sitka v nejSirSim misté

v21 v16/v15 |Sitka prytu v nejSirSim bodé hrbetniho listu / Spic¢ka niz§iho aZz baze vyssiho listu
v22 v13/v15 |vzdalenosti Spi¢ek hrbetnich listd od sebe / Spi¢ka nizSiho aZ baze vyssiho listu
v23 v3/v10 |vzdalenosti Spicek briSnich listd od sebe / Sitka mezi pazdimi postrannich listl
v24 v16-v4 |Sifka prytu v nejSirSim bodé hrbetniho listu - Sifka bfiSniho listu v nejSirSim misté
v25 v16/v15 |Sifka prytu v nejSirS§im bodé hrbetniho listu / Sitka bfiSniho listu v nejSirSim misté

Zakladni statistické charakteristiky ziiakjakymi jsou péimérna hodnota, minimum,
maximum, horni (75 %) a dolni (25 %) kvartil, media snérodatna odchylka byly vygbeny
procedurou UNIVARIATE. Korelace pradnnych mezi znaky byla otestovana pomoci procedury
CORR pouzitim Pearsonova korglého koeficientu a neparametrického Spearmanovel&miho
koeficientu. JelikoZz hodnota koeficiénnebyla vySsi nez 0,95 (Marhold & Suda 2002), byly
do analyz zahrnuty vSechny znaky. Pro odhaleniagéilstruktury v datovém souboru byla pouzita
analyza hlavnich komponent (PCA) pomoci proceduRINEZOM. Jejim cilem bylo nahradit

pavodni soubor nattenych znak souborem novych, vzajefimekorelovanych, znaéikkak, aby byla
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vystihnuta nej¥tsi variabilita souboru a byly zachovany eukleid@vszdalenosti objelt Nejwtsi
variabilitu pak vystihovaly prvni 3 osy (hlavni kponenty; Marhold & Suda 2002).

Pred analyzou hlavnich komponent (PCA) bylo fpba definovat skupiny. Proto byly
k jednotlivym znéfenym vzorkm piitazeny jejich absolutni velikosti genéna druhova jména
(v podol ¢isla); ta byla ufena rkolikanasobnym atfenim pomoci determikaich kli¢t a zgtnou
konfrontaci s absolutni velikosti genomu. Pro lgpézkoumani struktury dat byly ogldny soubory
podle geografie (&dni Evropa, Skandinavie a vSe dohromady) a podibid(zakladni druhy,
soubor jeding D. issleriaD. oellgaardi).

DalSi analyzy klasické morfometriky byly dale realiany pouze na souboru dat ziedhi
Evropy (jedinci ze Skandinavie, Skotska a Ruskg kyhechany).

Pro dalsi prozkouméni dat byl pomoci programu CANOZ.12 (Smilauer 1999-2003)
na zaklad ordina&nich vysledk PCA proveden model lokalni regrese Loess (locallghted
regression), ktery je zaloZzen na lokélrdZené linearni regresi (Cleveland & Devlin 198®)azi se
popsat éekavané hodnoty odp&di pro jednotlivé hodnoty prediktoru (velikosti ganu). Rimo
byla pouzita metoda Loess smoother, jenz poskythgerjSi regresni modely, které nemaji zadny
piedpoklad o tvaru fitovanéikky (Smilauer& Leps 2000). Ziskané hodnoty maji mensi variabilit
nez hodnoty pozorované (proto smoother). Vysledkgeiu byly zobrazeny pomoci vrstevnicovych
diagranii.. V naSem fipads byla promitnuta — fitovana velikost genomu na dhag PCA.

DalSim gistupem byla redundani analyza (RDA; redundancy analysis). Jedna se
o0 omezenou formu analyzy hlavnich komponent. Bylavgdena také v programu CANOCO pro
otestovani vlivu velikosti genomu na morfologii.asticka vyznamnost omezeného ordimao
modelu byla testovana pomoci Monte-Carlo perimith tesh. Ty se vztahuji k nulové hypotéze
tikajici, Ze primarni data jsou nezavisla na wtisyicich pronénnych (Smilauer& Lep$ 2000).
Na prvni ordinéni ose byla zobrazena velikost genomu, jakoZtgSifiaktor. A na druhou osu byly

promitnuty ostatni morfologické charakteristiky rfmgiené hodnoty).

4.3.2 Klasicka morfometrika sporofyh

U fertilnich rostlin bylo mifeno celkem 7 zndk 5 na vytrusnicovém klasu a
2 na sporofylech (ta. 3 na str. 38). Na sporofylech byly vzdimny & po solé jdouci fady
vytrusnicovych lish a nangiené hodnoty byly, stefnjako u znak na prytech, zgmeérovany.
Celkem bylo zmiteno 130 vytrusnic. DalSi provedené analyzy bylyative analyzdm charakteristik

pryta (zakladni statistické Udaje, korelace pgoamych, analyza hlavnich komponent).
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Tab.¢. 3: Tabulka znak métenych na vytrusnicich. Znak vigustavoval ufeny druh, proto neni v tabulce uveden.

znak popis znaku

v2 délka stopky (po 1. vétveni)

v3 délka vytrusnice

v4 vzdalenost od 1. vétveni po vytrusnici
v5 pocet vétveni

v6 Sifka vytrusnice

v7 Sifka vytrus.Supin ve stfedu vytrusnice
v8 délka vytrus.Supin ve stfedu vytrusnice

4.4 Geometricka morfometrick4 analyza
4.4.1 Geometricka morfometrika pryta

Geometrickd morfometrika, five ,nova morfometrika“, se #ala rozvijet koncem 80. a
zatatkem 90. let 20. stoleti. Tento metodickyspup Ize uplatnit v Sirokém spektru studii — ihagi
studiu ontogeneze, pohlavniho dimorfismu a v negubsliads také v taxonomii (Neustupa 2006,
Marhold & Suda 2002).

Tato metoda se snazi analyzovat a srovnavat tvdnofivych objekéi. Nevychazi
ze vzdalenosti mezi body, ale je zaloZzena na smwanfigurace (sa@dnic)strukturré shodnych —
vyznainych bodi (landmark) na souboru zkoumanych objékt Poloha &chto bod je
zaznamenavana pomoci sadnicové sit (D"Arcy Thompsonovych transforraich n¥izek).
DalSim krokem je pak prokrustovska analyza (Geimdl Procrustes analysis, GPA), kde je
analyzovany soubor objagkipielozen pes sebe tak, aby mezi odpovidajicimi si landmasy bo
nejmensi vzdalenosti. Po této analyze zbyva u ke¥déjektu a pro kazdy landmark tzv. zbytkovéa
vzdalenost (vzdalenost od landmarku arpfrného objektu celé sady). Zbytkové vzdalenosti kSec
landmarks informuji o charakteristice tvaru kazdého jedn@ffio zkoumaného objektu. Diky
tzv. metod ohebnych pask (thin-plate spline) jsou ziskany informace o vmdj§ch tvarovych
zmeénach mezi zkoumanymi objekty a definuji tak tvaogpor, ve kterém probihd veSkera tvarova
premeEna. V taxonomii umaiuji tvaroprostory srovnavat nappodobnosti a odliSnostiiznych
druhi, v biogeografii lze tvaroprostorové trendy spojovageografickym roz&nim Gznych
populaci studovanych dratatd. (Rohlf & Corti 2000, Bookstein et al. 2003).

Data ziskana pomoci geometrické morfometriky je méodale vyhodnocovatébnymi
mnohorozndrnymi metodami, jakymi jsou néilad analyza hlavnich komponent, shlukovaci

analyza, fipadré diskriminani analyza (Marhold & Suda 2002).

38



Geometrickd morfometrika nebyla nikdy v rdmci Lyodmpsid pouzita. Plavuniky jsou diky
vyrazné morfologii s mnoZzstvim opakujicich se hargaich prvi a malé prorénlivosti pro pouziti
této metody rostlinami velice vhodnymi. Spolu ssiddymi morfometrickymi analyzami byla
i geometricka morfometrika pouzita pro morfologickéliSeni druf a pro vymezeni spornych
hybridogennich skupin.

Pryty 373 karyologicky zg&tenych rostlin byly vyfoceny digitalnim fotoaparatebtympus
z biisSni a Hbetni strany fes binokularni lupu Olympus SZX12. Ziskané barvehgizky (*.jpg)
byly zmenSeny aipvedeny do formatu *.bmp. Dale byly zpracovany meto ohebnych pagk
(thin-plate spline; Bookstein 1997, Zelditsch et24l04) pomoci softwaru Tps package (Rohlf 2010).
Tato metoda srovnava konfiguraci vyZn@ch bodi, tzv. landmark, pomoci sotadnicové sif a tu
posléze tvaruje tak, aby bylo dosazeno co &tgjvshody se srovnavanym refeteim objektem.
Rozdily mezi objekty pak vystihuje deformace tét® @vlarhold & Suda 2002).

Celkem bylo vytipovano 37 landmdrkz toho 7 pevnych a 30 tzv. semilandnigrka
2 fadach lisk v ¥ prytu na lSni i hibetni strag (obré. 14).

Obr.¢&. 14: Vizualizace 37 landmaikna KiSni a tbetni stra® prytu na dvouradach lisi. Pevné landmarky jsou vZzdy na
Spikce a bazi list (¢. 1, 6, 7, 12, 13, 21, 25, 33, 37) a semilandmgy umistné mezi nimi.
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V programu TpsDig 2.16 byly na vyfocenych pryteehdmarky digitalizovany. Poté byly
v programu TpsUtil 1.46 oziiany a propojeny landmarky a zuwWasemilandmarky. Nakonec byla
pomoci programu TpsRelw ver. 1.g8vedena Prokrustova analyza a tzv. analyza vaiah war
(GPA, Geometric Procrustes Analysis) standardizugtikost objekt a optimalizujici jejich rotaci a
pieklad tak, aby vzdalenosti mezi odpovidajicimiaidmarky byly minimalni (Bookstein 1991,
Zelditch et al. 2004, Slice 2005) - obdoba analfigvnich komponent (PCA). Okraje morfo-
prostoru zobrazené prvniniemi osami byly zobrazeny jako transfokmamiizka (thin-plate spline)

z pramérnych (konsensualnich) tvarPro barevné oziani skupin jednotlivych drdhbyla skére
relativnich warg (souadnice) pevedena do programu PAST ver. 2.14 (Hammer et GO1R
Zde byla opt pctitana analyza hlavnich komponent (PCA).

Po prokrustovské analyze objékbyly ziskany informace o vzajemné poloze vSech
landmark a semilandmaik (,aligned speciment”). Vizualizacefgkryvu €chto vyzné&nych bod
byla provedena v programu PAST.

Analyzou relativnich waip byly mimo jiné ziskany informace @&#stich jednotlivych
objekii — tzv. centroid size (velikost centroidu). Tatdik@st se ndni linear s morfologickymi
vlastnostmi objektu. Pomoci programu CANOCO bykstivana jeji korelace s velikosti genomu.

Pro otestovani souvislosti geometrickych datovydubsii s velikosti genomu byla
provedena PLS analyza (Partial Least Squares asiabsalyza singularnich watp v programu
tpsPLS 1.18 (Rohlf 2006)Tato metoda byla qvodns sestavena k porovnani souvislosti mezi
morfologii a geografickymi charakteristikami. Vykemim novych linearnich kombinaci (os)
nezavislych a zavislych pramnych redukuje tvaroprostor tak, aby byla maxinmiéna kovariance
mezi 2 datovymi soubory (Rohl & Corti 2000, Booksteet al. 2003) — v naSemiipac mezi
velikosti genomu a souborem $adnic v3ech landmaik Prvni d¥ osy vys¥tluji nejwetsi
kovarianci mezi datasety. Prvni osa zobrazuje wstiigenomu a druhd, na ni kolmé osa, zobrazuje
charakteristiky tykajici se tvaru rostlin. Pomagtiot metody byly dale rekonstruovany vektoryéam
jednotlivych landmank smérem od extrérn (jedinci s nejmensi a nejiéi velikosti genomu)
Kk praméru.

DalSim gistupem byla, stefnjako v klasické morfometrice, redundaih analyza (RDA;
redundancy analysis) provedena v programu CANOCQO qiestovani vlivu velikosti genomu
na morfologii. Velikost genomu byla zobrazena nanprordin&ni ose a na druhé ose byly

znazorgny vSechny ostatni morfologické charakteristikyugsalnice landmar).
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4.4.2 Geometricka morfometrika sporofyli

Také znaky na sporofylech (vytrusnicovych listeche, po pouziti klasickych
morfometrickych analyz, ukazaly peémé dulezitymi. Analyza tvaru byla pouzita na celkem
75 sporofylech iznych zastupc rodu Diphasiastrum Sporofyly byly nejprve pinzetou vyjmuty
z vytrusnicového klasu, nalepeny na papir a poscarovany (ve formatu .*bmp). V programu
SHAPE 1.3. (Hiroyoshi 2006) byla provedena obrysamalyza tvaru a vyhodnocena multivana
analyzou hlavnich komponent (PCA). Pro lepSi vizaai a oddleni skupin jednotlivych druh
plavuniki byla skére hlavnich komponentepedena do programu PAST. Zde byly jednotlivé druhy
barevig oznaeny a poté byly ofi podrobeny analyze hlavnich komponent.

Na sporofylech byla provedena také geometrickafonmetrika. Bylo vytipovano
celkem 15 landmark(z toho 3 pevné a 12 klouzavych tzv. semilandiifarBtejnym zjgsobem jako
u geometrické morfometrické analyzy pnttyla pomoci softwaru Tps package provedena analyza
hlavnich komponent sporofyl V programu PAST byly jednotlivé druhy &barevig vizualizovany.
Na zéklad prokrustovské analyzy byly v programu PAST takéraaeny sotadnice landmaik a
semilandmark jednotlivych druli (XY plot).
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5. Vysledky

5.1 Pratokova cytometrie

Absolutni velikost genomu byla ¢ena celkem u 570 rostlin rodDiphasiastrum
Jednalo se o 493 jedinz 83 populaci z Uzenieské republiky a 77 rostlin z 28 populaci
ze zahrardii (z Norska, Svédska, Finska, Velké Britanie — htaBkotska, Rakouskych Alp a
Sibite). VSichni jedinci mili stejnou ploidii, odpovidajici publikovanym ¢dm (2n = 46; Dostal
1984, Wagner 1992, Stoor et al. 1996), ale jedrdttakladni druhy se liSily absolutni velikosti
genomu (obe. 15).
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Obr.¢&. 15: Histogram simultanni analyzy absolutnich velikggihont 4 stedoevropskych druhplavuniki:
A -D. alpinum(CV 2,06 %), B - D. complanatum(CV 1,97 %),
C - D. zeilleri(CV 1,65 %), D - D. tristachyum(CV 1,7 %).

Koeficient variance (CV) vSech, do analyz, zahrobthistogram negesahoval 6 %
(0,91 — 5,87 %; gmeérné CV = 2,89 %, s#todatna odchylka = + 0,76). 2C hodnoty absolutnich
velikosti genom v3ech vzork se pohybovaly od 4,73 pg do 7,80 pg (viz. daB. na str. 43).
NejmenSich hodnot dosahovali jedinci drubutristachyum kde se hodnota absolutni velikosti
genomu (2C) pohybovala v rozmezi 4,73 pg — 5,31Ngopak nejvyssi absolutni velikost
genomu pipadla druhwD. alpinums hodnotami v rozmezi 6,70 pg az 7p80 U nas neépstji se
vyskytujici druhD. complanatummél absolutni velikost genomu v rozmezi 5,01 pg -5589.
AvSak absolutni velikost jeho genomu se ztracel&kae hodnot velikosti gendnvSech ti
udavanych vedlejSich drtah(D. issleri D. oellgaardii a D. zeiller). Vyhodou rozliSeni
D. complanatumbyly jeho unikatni morfologické znaky. Hodnotyigdj absolutnich velikosti
genomi se vzdy pohybovaly mezi velikostmi svych radi avSak s uwiitym piekryvem.
NejmensSich velikosti dosahoval drDhzeilleri (D. complanatum x D. tristachygra hodnotami
mezi 5,00 pg — 5,39 pg. Absolutni velikosti geriordruhi D. issleri (D. alpinum x
D. complanatum5,91 pg — 6,57 goa D. oellgaardii (D. alpinum x D. tristachyun®,02 pg—
6,58 pg se vzajemd piekryvaly. Taktéz seipkryvaly hrantni hodnoty velikosti genoindruhi
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z&kladnich s jejich ilkZzenci. Vznikla tedy kontinuéini Skala velikostingeni s neutitelnymi

hranicemi mezi jednotlivymi druhy (olsr.16a,b).

Tab.¢. 4: Absolutni velikosti genofnpro jednotlivé druhy (s. d. - sitodatna odchylka)detré poctu analyzovanych

rostlin.
pocéet analyzovanych | pramérna 2C hodnota

druh rostlin (pg) + S.D. rozsah 2C hodnot (pg)
D. tristachyum 74 5,00+0,12 4,73-5,31

D. zeilleri ’ 31 5,25 + 0,09 5,00 — 5,39

D. complanatum 177 5,51+0,13 5,01 -5,95

D. issleri 59 6,29 +0,16 5,91 -6,57

D. oellgaardii 30 6,33+0,14 6,02 — 6,58

D. alpinum 199 7,26 +0,17 6,70 - 7,80

" Obzvlag plynuly prechod byl mezi druhy. tristachyuma D. zeilleri, hranice jejich absolutnich velikosti genibm
byly proto stanoveny arbitr&ra také uvedeny @et analyzovanych jedificak nemusi byt pro tyto dva druhy zcela
piesny.
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Obr.¢. 16a:Kontinualni Skala vynesenych absolutnich velikgstiond jednotlivych rostlin
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Obr.¢&. 16b: Stejna Skéala absolutnich velikosti geriorzdslena po jednotlivych druzich
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5.2 Klasicka morfometricka analyza

5.2.1 Klasickd morfometrika pryti

Morfometrickym analyzdm bylo celkem podrobeno 5868tlin, u nichZ byla fedtim
stanovena absolutni velikost genomu. Bylo &@mno celkem 16 znakna sterilnich prytech.
M¢éteni probihala vzdy naech po sob jdoucichifadach lisk za &elem odfiltrovani variability
v ramci jedince. Nagfené hodnoty proto bylyipd samotnymi analyzami Zpnérovany. Prvni
analyzou bylo otestovani korelace mezi vSemi zna#gitovem souboru. U Zadné dvojice zinak
nebyly zjiSény hodnoty korelénich koeficient vysSi nez 95% (0,95). Proto nebyly Zadné znaky
z analyz vylodeny.

Z vysledka analyzy hlavnich komponent (PCA) celého datovéloberu, ¢etns
ptidanych pondrovych znak (vS8ech ndtenych jediné) byla patrnd ufita struktura, ale
jednotlivé skupiny se, stejnako u piitokové cytometrie, vyraznpiekryvaly. Byly zde vidt

urcité tendence k odteni zékladnich druh (zejména druhwD. alpinum) které se jen mign
piekryvaly (obrg. 17).
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Obr.¢. 17: Diagram analyzy PCA zéakladnich diuliPrvni i osy vysétluji 70 % celkové variability souboru (1. osa
vyswétluje 30 %, 2. osa 29% a 3. os@gstavuje 11 % E21 D. alpinum v D. complanatum'*% D. tristachyum
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Hranice vSak rozmazavaly vedlejSi druhy, jejichstribuce nenesla jasné pattern

(obrg. 18a,b, 19 a 20 na str. 45 - 46). Cekkarvni ¥ komponentni osy vysilily 56,9 %
variability (prvni hlavni komponenta vy&lila 22,9 %, druha tést 19,8 % a feti 14,2 %).

K takto vysokémuislu prav@podobré mohl @ispét i maly pa&et mefenych znak.
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Obr.¢&.

18a, b: Diagram analyzy PCA celého datového souboru vSéchzraki na prytech Prvnifit osy celkem

vyswétlily 57 % variability (1. osa znazornila 23 %, @sa 20 % aréti osa 14 %). Zakladni druhy js¢ast&ne
odcklené, ale druhy vedlejsi tyto hranice smyvaiji.

& p alpinum G D. complanatum E% D. tristachyum
D. issleri &= p, oellgaardii D. zeilleri
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Obr.¢. 19: Diagram analyzy PCA celého datového souboru, ale@ prvnich 16-ti morfologickych zn@akPrvni ti
kanonické osy vysilily téméi 69 % celkové variability (1. osa 31 %, 2. osa 27%. osa 11 %). Na obrazku je
znazorgno rozlozeni drulnpodle 1. a 2. osy.
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Obr.¢. 20: Vystup analyzy PCA souboru dat jedinze stedni Evropy. Prvnitt osy nesly 72 % celkové variability
datového souboru (1. kanonicka osa Viée piiblizné 34 %, 2. osa 27 % a 3. osa 11 %).
rozlozeni drufina 1. a 2. ose.

Diagram zopgazu

.....

btiSnich (v5) a postrannich listv9) od sebe (tzn. §ka az baze vyssiho) a také vzdalenost
Spicek 2 pater postrannich lisfv7) od sebe. Tato osa nejlépe &dd D. complanatumkteré méa

tyto vzdalenosti neptSi. S druhou komponentou nejvice souvisely zngkgjici se délky list
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biiSnich (v2), postrannich (v6) &betnich (v12). Tyto znaky odllly zejménaD. alpinum(u ngj

byly nangtené hodnoty fevazr zaporné — dochazelo kgkryvu list)) od ostatnich druh

DalSim krokem byla aplikace lok&rregresniho modelu Loess smoother na vysledky

s s

.....

analyzy hlavnich komponent souboru dat z#gedsti Evropy, kdy na diagram PCA byly

promitnuty absolutni velikosti gendgimednotlivych druli. Na tomto ,vrstevnicovém* vystupu

bylo patrné zvySovani hodnot absolutnich velikogéihomii od druhu D. tristachyum az

k D. alpinum jez m& genom ne§tsi (obr¢. 21, 22) .
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Obr.¢. 21: Lok&lr¢ regresni model (Loess smoother)

aplikovany na vystup analyzy hlavnich komponenibdéto

souboru dedni Evropy (v programu CANOCO). Na diagram

analyzy PCA jsou fitovany absolutni velikosti gerniorde zde
patrna tendence Kstu velikosti genomu s&em od
D. tristachyumaZ k druhuD. alpinum

1.0

-1.0

-0.2

Obr.¢. 22: Na diagram PCA soubru
jedinai ze stedni Evropy byly vyneseny
tendence zn morfologickych znak
jednotlivych drulii (popisky znak jsou
uvedeny v tali. 2a na str. 36).

DalSim gistupem owiujicim vliv velikosti genomu na morfologii rostlirbyla

tzv. redundaéni analyza (RDA) neboli analyza hlavnich komponemmezenim. Na prvni

ordin&ni ose byla zobrazena velikost genomu a druha ogadievala vSechny ostatni

morfologické charakteristiky. Z diagramu byléegné, Ze morfologie jagnsouvisi s velikosti

genomu ¢br.¢. 23 na str. 48.
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Obr.¢. 23: Vystup omezené analyzy hlavnich komponent — RDAnPordin&ni osa zobrazuje velikost genomu a
druha osa nese informaci o vSech morfologickychrataristikach jednotlivych druh Je zde vigt jasné vymezeni
hlavnich druli a vedlejSi druhy jsou lokalizovany mezi svymi kodse kterymi s€aste&né piekryvaji.

Zakladni druhy zde bylytetelrt oddtlené a vedlejsSi druhy byly lokalizovany mezi

svymi rodti. Problémem byly, stein jako v analyze hlavnich komponent, vzajémse
piekryvajici druhyD. issleriaD. oellgaardii (obrg. 24).
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Obr.¢. 24: Vystup analyzy hlavnich komponent souboru jetlideuhi D. issleri

aD. oellgaardii & . Prvni ti
komponentni osy vystlily 67 % celkové variability (s 1. osou souvisé® % variability, s 2. osou 17 % a se 3. osou
10%). Na diagramu prvnich dvou os je patrné pralimdou hybridnich druh
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S velikosti genomu nejvice souvisely tyto znakyka&ixisnich listi (v4, VW), celkova
délka v3echit typa lista (bfiSnich v2, VL, Hbetnich v12, DL i postrannich v6, LL),ika
hibetnich list vi4 (DW), Stka mezi pazdimi postrannich fist10 (LW) a vzdalenost mezi
Spickami postrannich ligtvll (LD). Zadnou souvislost s velikosti genomu dlgnvzdalenosti
Spicek WiSnich listi od baze list o patro vySe postavenych v5 (VBU) a vzdalenositedp
2 po sob jdoucich pater #8nich v3 (VLU)a postrannich v7 (LLU) listod sebe. Tyto znaky
souvisely s druhou ordigai osou vyjadujici morfologické odliSeni drdh Zapor korelované
s velikosti genomu byly vzdalenosti &k dvou po saobjdoucichiadach list hibetnich v13
(DLU) a vzdalenosti od spek k bazim vySe postavenych tigitiSnich v5 (VBU), kibetnich v15
(DBU) i postrannich v9 (LBU, ohf. 25).

Z vySe uvedenych skuteosti vyplynulo, Ze znaky nejvicetigpivajici k vys¥tleni
variability na prvnich 3 hlavnich komponentnich adsgvzdalenosti mezi listky, & prytu)

témet nesouviseji s velikosti genomu.
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Obr.¢. 25: RDA zobrazujici velikost genomu na jedné ordiiaose a morfologii popisujici znaky na ose druhé
(vyswtleni zkratek jednotlivych zndlje v uvedeno v tab. 2a na str. 36). Nejvice souviseji s velikostiagain znaky

tykajici se délky a Bty lista.

5.2.2 Klasickd morfometrika sporofyk

Do analyz hlavnich komponent morfometrickychétemi sporofyli bylo zahrnuto
130 vytrusnicovych klas Bylo m&teno 7 kvantitativnich znék z toho 5 na samotném klasu a
2 znaky se tykaly vytrusnicovych flist Hlavni ti komponenty PCA vyjéily témér 76 %
celkové variability datového souboru. 1. osa vigadla necelych 42 % celkové variability,
2.08a 22 % a 3. osa 12 %. S prvni osou nejviceisay znaky tykajici se ifsedlosti /
stopkatosti vytrusnicového klasu (abr26 na str. 50). To odpovidalo také charakte@stik

z determin&nich klict. Jednalo se o znaky: délka stopky poétveni (v2), vzdalenost od
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1. wWtveni po vytrusnici (v4) a @et wtveni (vb). S druhou hlavni komponentou nejvice
souvisela délka vytrusnicového klasu v3 &a&iSupin ve $edu klasu v7. Serdti osou byla
nejvice korelovana #a vytrusnicového klasu v6. Prvni a druhd hlavningonenta¢aste&ns
oddglily vSechny zakladni druhy, nejlépe viBK alpinum jeZz ma vytrusnicové klasyripedlé.
D. issleri a D. oellgaardii se nachazely mezD. complanatuma D. alpinum ale blize
k D. alpinum,se kterym se zejména. issleri cast&n¢ prolinalo (to odpovida také terénnimu
pozorovani). Jejich vytrusnicové klasy mohou biisgdlé i odstéaléD. zeilleri, se stopkatymi
vytrusnicemi, se vyskytovalo mef. complanatuma D. tristachyums ¢asténym prekryvem.

Z toho vyplynulo, Ze také znaky na sporofylech pbaj@ k uceni jednotlivych, alespgp
zakladnich, druln plavuniki. Po odstragni vlivu prisedlosti vyjadovaly hlavni i komponenty
76 % celkové variability. Prvni osa vyjadala 38 % celkové variability, 2. osa 22 % a 3& os
vyjadiovala 16 %. S prvni hlavni komponentou nejvice smly znaky tykajici se samotnych
vytrusnicovych list, a sice §ka (v5) a délka (v6) Supin vefgtlu. Znak tykajici se gtu vetveni
(v3) nejvice koreloval s 2. hlavni osou. ®Olosy casténé oddlily zakladni druhy.
D. complanatunje charakteristické Siroce wélymi sporofyly oste zUzenymi v kratkou 3gku,

D. tristachyumma sporofyly nahle zUzené v dlouho &pi a D. alpinum je charakteristické
vejéité kopinatymi vytrusnicovymi listy, které se pozvolmazuji v tupou Sgku a jsou asi 2x
delSi nez sporangium. Druhbeharakteristicky je také pet vytrusnicovych klas na stopce.
U druhi D. complanaturma D. tristachyumse vyskytuji 2 — 4, zatimco u druBu alpinumjsou
sporangia jednotliva. U vedlejSich dfumeni pdet Wtveni vZzdy jednozrimy. Nagiklad
uD. issleriaD. oellgaardiimohou byt sporangia jak jednotliva, tak i po 2t@pce. Se 3. hlavni
komponentou nejvice souviseldkdi vytrusnice (v4), ktera vSak nema prépaodobr viibec viiv

na rozliSeni jednotlivych druih
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Obr.¢. 26: Diagram analyzy hlavnich komponent vytrusnicovylidasi. Prvni 3 osy vysstluji 76 % celkové
variability (z toho 1. osa té 42 %, 2. osa 22 % a 3. osa 12 %jetélns oddslené jeD. alpinum které ma
vytrusnicové klasy fisedlé a sporofyly s dlouho tupou &u.

= alpinum <> D. complanatum E% D. tristachyum, “+* D. issleri, & p, oellgaardii D. zeilleri
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5.3 Geometrickd morfometricka analyza
5.3.1 Geometricka morfometrika pryti

Geometricka morfometrika byla provedena na 373 agmigch sterilnich prytech.
Celkem bylo vytipovano 37 landmarK7 pevnych a 30 tzv. semilandmé)ka to jak na stran
btisni, tak na stran hibetni. Po superimpozici landméarkprokrustovskou analyzou byla
provedena analyza relativnich warp(RWA). Pozice ziskanych stadnic jednotlivych
landmarks byly déle znazomny pomoci analyzy hlavnich komponent (PCA). Stejako
v klasické morfometrice nevykazovala ani tato dateazrejSi tendenci k separaci jednotlivych
druhi (obrg. 27a,b, 28 na str. 51 - 52). Respektive byl zdfy jnaznak odfleni zakladnich
druhi, avSak pimichani drulid vedlejSich toto pattern vyrazmozmazalo. Prvnititosy (relativni
warpy) vyswtlovaly 68 % celkové variability nait$ni strag prytu (1. osa vysitlovala 46 %,
2. 0sa 12 % a 3. osa 10 %). Névétni stras prytu vyswtlovaly hlavni komponenty variability
0 reco mér, a sice 65 % (1. osa vy&dlovala 35 %, 2. osa 19 % a 3. osa 11 %). Prvni
komponentni osy vyjadjici nejvice variability v obou datovych souboregdst&ns odclily
z&kladni druhy od sebe. VedlejSi druhy se vyskytomgezi svymi rodtovskymi kombinacemi,
avSak nebyly dafe oddlené. DruhyD. issleri a D. oellgaardii byly, stejr jako v gredchozich

piipadech v klasické morfometrice itpokové cytometrii, vzajeninzcela pekryvaly.
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Obr.¢. 27a: Vystup analyzy relativnich waip (RWA) celého datového souboruridmich stran prgt Prvni
3 komponentni osy vystlily 68 % celkové variability (1. osa vystlila 46 %, 2. osa 12 % a 3. osa 10 %). Na pravém
diagramu je zobrazeno rozlozeni diute 1. a 2. komponentni osy a vlevo jsou drulzyozeny podle 1. a 3. osy.

*D. alpinum, @ D. complanatun D. tristachyum * D. issleri, =" D. zeilleri, ? D. oellgaardii
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Obr.¢. 27b: Vystup analyzy relativnich waiipcelého datového souboribletnich stran prjt Prvni ti komponentni
osy vys\tlily 65% variability (1. osa vysitlila 35 %, 2. osa 19 % a 3. osa 11 %).
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Obr.¢&. 28: Diagram analyzy relativnich watsouboru datiiSnich (vlevo) a thetnich (vpravo) stran piyjedinai ze

stredni Evropy. Prvniit komponentni osy proit$ni stranu vysstlily 68 % variability (1. osa 46 %, 2. osa 12 % a
3. 0sa 10 %), prothetni stranu vysilily prvni tii osy 65 % variability (1. osa vyjéith 35 %, 2. osa 19 % a 3. osa
11 %). Z diagramu jefgjmé lepsSi rozliSeni dridma zaklad brisni strany prytu.

Po prokrustovské analyze objékbyly ziskany informace o poloze vzajemné poloze a
piekryvu vSech landmaik a semilandmark (,aligned speciment*) pro kazdého jedince.
Na vystupech jejich vizualizace (XY plot) byl ¥idurcity posun mezi jednotlivymi druhy, ale
také v ramci drutn Vznikl tak celkem nefhledny diagram. Pro nazornost byl proto vybran

pouze jeden jedinec od kazdého druhu (Ot#9a, b na str. 53). Nabetni stras nebyl rozdil
mezi jednotlivymi druhy tak patrny, jako na stdfisni.
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Obr.¢. 29a: XY plot sodadnic landmank a semilandmarkna 2radach list biiSnich stran pryi jednotlivych drulf.
Vlevo je diagram znazaujici morfologii zakladnich druha vpravo diagram znazasjici vedlejsi druhy.
*D. alpinum, @ D. complanatun D. tristachyum * D. issleri, =" D. zeilleri, ® D. oellgaardii
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Obr.¢. 29b: XY ploty pozic landmark a semilandmark znazofiujici tvar 2fad listi na KiSni strag prytu riznych
kombinaci (rodiovskych a vedlejsich) driih

Vlevo: kombinace drulnD. alpinum(* ), D. complanatung @) aD. issleri( “ )

Uprostied: kombinace druinD. complanatung @), D tristachyum(=) aD. zeilleri (=’)

Vpravo: kombinace drutnD. alpinum(* ), D. tristachyum(=) aD. oellgaardii(® ).

Analyzou relativnich warpbyly ziskany informace @&#%istich objekt, tzv. centroid size.
Tyto hodnoty se #ni linearr® s morfologickymi charakteristikami. Po otestovaavislosti mezi
centroid size a absolutnimi velikostmi geriomySla slabé negativni korelace (proShi stranu
r=0.18, p = 0.001 a protetni stranu r = 0.17, p < 0.01). Z toho vyplyva,cim wtSi je
velikost genomu, tim mensi jsou rostliny. Toto éniz odpovida skutmosti, kdyD. alpinum
s nej¥tSim genomem je rostlinou nejkompa¥fi a nejdrobysi.

Pro otestovani souvislosti morfologie s velikosgingmu byla provedena tzv. PLS
analyza, kdy prvni dvosy tvaroprostoru vystlily nejvétsi kovarianci mezi datovymi soubory
(souradnicemi landmarka velikosti genoii). Byla prokadzana signifikantni korelace mezi prvni

singulérni osou souvisejici s morfologii a prvmigsilarni osou zrici velikost genomu pro @b
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strany prytu, ESni i htbetni (PLS, r = 0.67; p = 0.01 praibni a r = 0.65; p = 0.01 pralhetni
stranu). Vysledky PLS analyzy na diagramu bylyreigjako u RDA v klasické morfometrice
(obrg. 30 a,b). Tedy, zakladni druhy byly jésoddlené a vedlejSi druhy byly uméste mezi
nimi. D. zeilleri secéasté&n¢ prekryvalo s oBma rod&i. D. issleria D. oellgaardii tvorily jeden
spoleny shluk, avSak s ro&thvskymi druhy se népkryvaly. Dale byly rekonstruovany vektory
zmeén jednotlivych landmark smérem od druhu s nejmenSi velikosti genomu, tedy
odD. tristachyumke druhu s genomem né&jgim, tedy kD. alpinum(obré. 31 a,b na str. §5
Byla zde patrna tendence ke zmenSeni vSech #istzkraceni vzdalenosti mezi nimi gp
odpovidajici popisusthto taxori a terénnimu pozorovani).

First shape simgular axis

-0

-0 -1.5 -10 03 oo 03 1.0 15 2,0

Genome size singular axis

First shape singular axis

20 15 1.0 05 0o 0A 1.0 15
Genome size singular axis

= [ aipinum w [ complanaturm = 0 frisfachyum
« [} jgslar + [ osligaardii o [ zajllen

Obr. &. 30 a, b: Vystup PLS analyzy kovariance $adnic landmark (tedy morfologie) s absolutni velikosti genomu
v datovém souboru jedificze stedni Evropy. Na okrajich grafisou znazoréni extrémni jedinci D. tristachyum
vlevo aD. alpinumvpravo). Horni graf ukazuje tendence g stra® prytu a spodni tendence na straibetni.
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Obr.¢. 3la: Rekonstrukce vektr zmen jednotlivych landmark sm¥rem od druhu s nejmenSim genomem
(D. tristachyum k pramérnému tvaru — nait$ni strag (nahde) a na strahhibetni (dole).

Obr.¢&. 31b: Rekonstrukce vektérzmen jednotlivych landmark smérem od druhu s nefSim genomem[y. alpinumn)
k praimérnému tvaru — naifEni strag (nahde) a na strahhtbetni (dole).

Dale byly testovana kovariance mezi datovymi soytiSni a tibetni strany. Prvniit
osy vys¥tlily 98,4 % kovariance mezi éma datovymi soubory (z toho 1. osa Wtiila 82 %
s korel&nim koeficientem 0.73), tzn. meztigni a Kbetni stranou byla na vSectedh osach
vysoce piikazna kovariance.

DalSim gistupem testujicim vliv velikosti genomu na morfgildoyla RDA, kde prvni
osa odpovidala velikosti genomu a na druhé ose hyhzorgny morfologické charakteristiky
(obrg. 32 na str. 56). Stejnjako v analyze klasické morfometriky, i zde bylal& jasna
souvislost velikosti genomu s morfologii rostlims® odliSené byly zakladni druh{p. zeilleri
se znovuwiasténé prekryvalo s rodii. Zbylé dva vedlejsi druhyp. issleriaD. oellgaardii sice

byly odctlené od rodiovskych druli, nicmér vzajemr se ot zcela pekryvaly.
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Obr.¢. 32: Vystup analyzy RDA testujici vliv velikosti genonfli. osa) na morfologické charakteristiky (2. osa).
Z diagramu je #jma souvislost morfologie jednotlivych difub jejich absolutni velikosti genomu.

5.3.2 Geometricka morfometrika sporofyti

Obrysové analyze bylo podrobeno 75 vytrusnicovyishi Iriznych druli plavunik.
Diagram analyzy hlavnich komponent ukéazal&eldi druhuD. alpinumod drulii ostatnich, a to
podle prvni komponentni osR. tristachyumse nachazelo na rozhrani mBzicomplanatuna
D. alpinum Patrn& byla také tendence veé¢mhtvaru sporofyl (obrg. 33 na str. 57). Od Siroce
vejéitych s gikie zUZenou kratkou 3fkou u druhuD. complanatum pres D. tristachyum
s vytrusnicovym klasem u@fym s nahle zGZenou dlouhou &bu aZz poD. alpinum s Gzce
eliptickymi sporofyly pozvolna se zuZujicimi v dlmau odstalou Spku. Sporofyly vedlejSich
druhd byly opst klasifikovany mezi svymi rodi scéast&énym & dplnym grekryvem.
Vytrusnicové listy druhuD. oellgaardii se vice blizily KD. alpinum Sporofyly D. zeilleri byly
spiSe podobn®. complanatumVytrusnicoveé listy druhwD. issleri nebyly na komponentnich
oséch jash vymezené a nachézely se, krom okrajov§éhti, téndt na celé Skale. Podle druhé
komponentni osy sednil tvar od vegitého s postuphise zuZujici Sgkou az po Siroce véiy se
Spickou ostrou a kratkou. Zde byeto byt jasi oddtlenéD. complanatunod D. alpinum avSak

kvali malému mnozZstvi vzoitknebyla tato tendence patrna.
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Obr.¢. 33: Diagram analyzy hlavnich komponent vytrusnic. N&v vyznam pro odliSeni drahmely prvni dw
komponenty, které jsou znazéng na diagramu s nazfgaymi znénami tvaf sporofyii.
"D. alpinum @ D. complanatum= D. tristachyum * D. issleri, =’ D. zeilleri, ? D. oellgaardii

Na vytrusnicovych listech byla také provedena gedoié morfometrika. Bylo
vytipovano celkem 15 landmatrk z toho 3 pevné a 12 semilandmark/ysledky nasledné
analyzy hlavnich komponent byly shodné s vysledioprz'sové analyzy (olir. 34 na str. 58).
Prvni & osy vystlily necelych 86 % celkové variability, &hoZ prvni osa vystlila nejvice —
60,5 % a byla tedy nejteZitéjSi pro odliSeni druin Prvni komponenta celkem debvymezila
D. alpinum,jez dosahovalo na ose zapornych hodnot. Ostathiydhlavré ty zakladni, byly na
druhé straét komponenty s kladnymi hodnotanid. tristachyumlezelo trochu blize k druhu
D. alpinum PouzeD. issleri se oas gimichalo kD. alpinum D. oellgaardii se vyskytovalo
mezi druhyD. alpinumaD. complanatum

Na zéklad vysledki prokrustovské impozice landmarlbyl opst sestrojen XY plot
zobrazuijici tendence posunu landniaek semilandmark mezi jednotlivymi druhy. Vysledky
byly shodné s obrysovou analyzou i usdgimi determinanimi charakteristikami (obf. 35 na
str. 58).D. alpinumma sporofyly uzsi s dlouhou 8kou, D. complanatume ma naopak Siroce
vejcité s gikie zUZenou kratkou Sfkiou aD. tristachyumje charakteristické sprofyly s nahle

zUZenou dlouhou Sgkou.
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Obr.¢&. 34: Diagram analyzy relativnich wakytrusnic. Prvniii osy vyswtlily 85 % celkové variability (1. osa nesla
69 %, 2. 0sa 11 % a 3. osa 5%). Patrna je zdemeedk oddeni (podle prvni osy p. alpinumod ostatnich druh

*D. alpinum © D. complanatum= D. tristachyum “ D. issleri =" D. zeilleri, o D. oellgaardii
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Obr.35: XY plot zobrazujici posuny landmark semilandmarkdle morfologickych zrén vytrusnicovych list mezi

jednotlivymi druhy. Nejpatrgsi je posun odD. alpinum(* ) s pozvolnou dlouhou §kou kD. complanatun{ @) se
Siroce vefitym sporofylem.
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6. Ochrana

Jak jiz bylo zmigno, &tSina stedoevropskych zastupcodu Diphasiastrumpati mezi
rostliny vzacné a zadkonem ch&éag (Danton & Baffray 1995, Olivier et al. 1995, Emézka
2001). V Ceské republice je chrémo v3ech 6 druh Dle vyhlasky 395/1992Sb k zakonu
¢. 114/1992Sb p#tdo kategorie C1 drub. tristachyum do kategorie CP. alpinumanD. issleri
a do kategorie C®. zeilleri a D. complanatumD. oellgaardii neni v této vyhldSce zahrnut,
protoze byl jedt v dokt jejiho vydani urovan jakoD. issleri (Prochazka 1997¥.erny aCerveny
seznam cévnatych rostlileské republiky (Prochazka 2001) se od této vyhlasitsuje:
do kategorie C1 (kriticky ohroZené rostliny) jstazeny druhyD. tristachyuma D. oellgaardii
mezi silit ohroZzené druhy (kategorie C2) spadBjiissleri a D. zeilleri a do kategorie
ohroZzenym drui (C3) spadaji do kategori2. alpinumaD. complanatum
jehlicnaté i borové lesy aigsovisé podhorského, vzaénpahorkatinného stupn Jedna se
o lokality pongrné ustalené aifflis se nemnici. Druhym, u nas, velmi roxgéhym zakladnim
druhem jeD. alpinum ktery se vyskytuje v alpinském vegatan stupni. Jedna se o typicky a
také diagnosticky druh alpinskych vyfoukdvanychmniki a Kovin a subalpinskych smilkovych
luk (Chytry et al. 2001, 2007). A i kdyZz je celépimské spolgenstvo celko¥ ohroZené,
pravéEpodobrg se jednd o lokality dlouhoddbnejstabilijsi. Treti ze zakladnich drih
D. tristachyumje druhem nejvice chrénym a Zejme také nejohrozefjiSim. Ve stedni Evrog
se nejspis samostatmtibec nevyskytuje a je tedy otdzkou, zda nevznikkidybacnimi procesy
mezi jinymi taxony, které se v stasné dob na Uzemi $edni Evropy moZna uZubec
nevyskytuji. Mezi velmi chr&mé rostliny pat také hybridni taxony. oellgaardiiaD. issleri
Jak ale ukézaly vSechny analyzy, nelze tyto dvaylnd sebe jednoziiae odliSit (karyologicky
ani po morfologické strance). VSechny (nebo alasgateré) stedoevropské druhy plavuriilse
casto setkavaji na disturbovanychlovékem ovlivrenych lokalitach, jakymi jsou na&p
sjezdovky, lesni piseky aj. (obk&. 36 na str. 61). Mira hybridizace a introgresenaetchto
mistech ukazala v mnohem vySSiieninez bylo dekavano (vytve zde hybridni roje).
Samostaté se vyskytujici vedlejSi druhygmé nesou no¥ fixovanou genetickou variabilitu a
jsou pongrné stabilni, ale zarovese na GzemCR pravapodobrg vibec nevyskytuji. Nejblizsi
autonomni hybridogenni linie se patnmachéazi v borovych lesich v Pobalti. Na druhoarstrse
mista vySe zmimych hybridnich raj ukdzala zcela zasadnimi pro vznik noveé variability

Je tedy otdzkou, zda chranit jednotlivé druhy,ibtapopulaceistych linii, jednodussi a
snaze interpretovatelné smiSené populace (s vyskjgdnoho hybrida a rotli) ¢i nesmirr
slozité hybridni roje? S ohledem na vzacnost jdiryoh druhi je nezbytné chranit zakladni
druhy a to zejména na mistech, kde nedochazi dhjejzdjemnému kontaktu, coZ ran

doporiuji jiné studie (Aagard 2009). Tradii, druho¥ zaloZen& ochrana je vhodna v situacich,
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kdy lze jednotlivé druhy snadno identifikovat (Esnet al. 2005). Ochrargkou praxi navic
znané komplikuje neexistence univerzalniho pojeti druledistuje minimalg 22 druhovych
definici; Claridge et al. 1997), kdy nagdylogeneticky druh zahrnuje o 48 % taxowice nez
biologicky koncept stejného souboru jedin@arris 2007). Stoji tedy za ochranu samostatné
jednotlivé druhy, kdyZz je mnohdy neni mozné od sebée jednozn&n¢ rozliSit (zejména
v mistech hybridnich réj kde diky introgresi vzniké plynula Skala morfaiyp Existuje mnoho
vymezit a klasifikovat jednotlivé druhy. R&iphasiastrume na Uzemi g&dni Evropy typickym
piikladem takového jevu. Tyto tzv.taxonomické kompgle(obvykle charakterizované
ptitomnosti uniparentalnich linii a retikulatni ewdldiky hybridizaci) nelze snadno zahrnout
do kéZnych druho¥ zaloZenych ochrannych programPokud se jednotlivé taxony nedaji
jednoznéng¢ klasifikovat, je potom&ké sestavit jakykoliv seznam ohroZenych druBxistuji
pokusy o vytvéeni ochrannych program pro tzv.taxonomicky komplexni skupiny
(taxonomically complex groups, TCGs). Jednou z rostirjejich aplikace je definovat mnoZzstvi
taxoni pokryvajicich celé spektrum morfologické variakiliProblémem ale mohou byt jedinci
s intermediarni morfologii, kie by pak Zstali neklasifikovatelni. Druhymifstupem je uznani
taxonomického komplexu za jeden taxon a vigwmd jednoduchého druhového ochranného
planu. Tim by se ale ochras&é zajmy obratily ze vzacnych taxona jediny relativa bézny
druh. Navic by bylo problematické do jediného oohigho planu umistit organismytgnymi
ekologickymi néroky a jist by tim bylac¢asténé zanedbana biodiverzita. Ani tento plan tedy
neni pro ochranu slozitych taxonomickych komplédedlni. Celko¥ vzato, mozna neZ chranit
Spatg definovatelné taxony, bylo by vhogai zangfit pozornost pra¥ na evoldni procesy
generujici biodiverzitu v ramci skupin organisifEnnos et al. 2005). Mezi vetstini Evrog se
vyskytujicimi druhy rodiphasiastrunjsou jimi jiz zmiréna hybridizace a introgrese.

Pro ochrangské instituce by tedy bylo, dle prezentovanych egkl, vhodné zarit
Gsili dwma snéry: nacisté izolované populace jednotlivych taxdna na nejslozsi hybridni
roje. Krone druhuD. alpinum které nevyzaduje zvlaStni management, je prdrdgtaxony rodu
mimoradre vhodné zvolit piméfeny disturbadni piistup (odstraovani naletu, naruSovani dgn

ptipadré kompletni odstraimi pidniho horizontu apod.).

® Pripadr® i na no¥ objevené samostatné hybridogenni linie, ktetédgtavuji fixovanou unikatni
genetickou variabilitu
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Obrg.36: Sjezdovky, v saiasné dobjedno z nejtypitéjSich mist vyskytu plavunikna Gzemi $edni Evropy. | kdyz
se jedna o lokality z@a¢ kontroverzni, pro plavuniky jsou co do biomagingnym ,rajem®.

61



7. Diskuze

Cilem této prace bylo zhodnoceni miry hybridizacgetr® mozné introgrese
u stedoevropskych zastupcrodu Diphasiastrum S vyuZitim biosystematickych metod bylo
shahou o¥ieni mikroevolgnich vztali v ramci studované skupiny se zvlaStnifiradem na
potvrzeni hybridniho {vodu intermediarnich taxén Dale s pouzitim mnohorozmych
statistickych analyz morfometrickych dat bylo cileowiit, do jaké miry se odréazeji
mikroevolwni trendy na morfologii. Propojeni v3ech ziskanyieth n€lo umoznit nahlédnout
do variability skupiny i do saiasnych procdsprobihajicich v jednotlivych populacich s moZnou

naslednou aplikaci pozndtk ochran#ské praxi.

VyteSeni dané problematiky bylo zavislé na sebrantat®sého mnoZstvi rostlin
z co nej¥tsiho pétu nalezi§, zejména z GzenGeské republiky. Bhem terénniho jizkumu
vSak bylo zji&no, Ze mnoZstvi iive uvadnych lokalit jiz zaniklo a &které byly naopak
nalezeny no¥ (nag. lokalita u lesni cesty nedaleko Skleného nad\@si&i v byvalém arealu
vojenské roty Ceském lese; Dudkova & Urfus 2010). Také petnost populaci se na mistech
znané ligila, nag. ve smrkovém lese pobliz obce Srni na Sumaév nedaleko \&3ina
plavuniky vyskytovaly na sjezdovkach. Pro srovrigyly sebrany rostliny také ze zahramich
lokalit, zejména ze &dni (rakouské Alpy) a severni Evropy (Skandina@kotsko) a takeé
Z Ruska.

V praci byly pouzity biosystematické metody kombini pritokovou cytometrii

s analyzami klasické a geometrické morfometrikytoTkeombinace fistupi nebyla zatim v ramci
studovaného rodu nikdy pouzita. U vSededbevropskych zastupelavuniki byla prokazana
stejna ploidie (2n = 4@)ostal 1984, Wagner 1992, Stoor et al. 1996), ajedkotlivé taxony se
liSi na drovni absolutni velikosti genomu (Bfakova 2009, Urfus & Vit 2009, Bennert et al.
2011). Patokova cytometrie je navic metoda prakticky nedssivni, coz je vzhledem ke
vzacnosti &chto rostlin velikou vyhodou. Mnohorozmmé statistické fistupy byly pouzity
k morfologickému odliSeni taxdna pro pipadné vymezeni spornych hybridogennich skupin.
Geometricka morfometrika byla ke zhodnoceni valiighi ramci Lycopodiopsid vyuzitadbec
poprvé. Diky svému relati¢énjednoduchému tvaru a malé morfologické péativosti jsou
plavuniky pro pouZzitid&hto metod rostlinami velice vhodnymi. Problémenakv®ylo ugeni
jednotlivych taxof. Proto byly skupiny pouzité v mnohorogmych analyzach vymezeny pouze
ilustrativns. Determinace druhprobihala vZdy &kolikrat a za pomociiiznych utovacich kléu,
pop. pomoci znalosti absolutni velikosti genomu fifldpd rozliSeni zastimé rozvolrgné

formy D. alpinumod hybridniho druhD. issler).
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Praitokova cytometrie ukazala odliSnosti v obsahu jaéleDNA. Jas#é byly odliSeny
uvacné gisté" rodicovské druhy D. tristachyum s nejmenSim genomem B. alpinum
s genomem neftSim. U nas nejrozZ&rejSi druhD. complanatunmeél absolutni velikost genomu
také jasi definovanou, pokud se jednalo o cytometrické zbodni pouze zakladnich difuh
Navic je diky své poemn¢ unikatni morfologii pordrné snadno ufitelny. AvSak rozpti
velikosti jeho genomu seéasteéné ztracelo ve Skéale velikosti genénvSech ti udavanych
hybridogennich, vedlejSich drithVznikla tedy kontinualniada s nejasnymi hranicemi mezi
jednotlivymi druhy.

Morfometrické analyzy byly provedeny na kvantitafith znacich sterilnich piytostlin
a také na vytrusnici. Znaky tykajici se celkovélabitu rostlin se ukéazaly byt velmi plastickymi
v zavislosti na ekologickych podminkéch a nebylgptprdo analyz zahrnuty. Probléamilo
nagiklad rozeznani rozvolmé - zastisné formyD. alpinumod KiZenceD. issleri ke kterému
pomohla analyza velikosti genomu. Rozdily mezi adkimi druhy byly velmi dale patrné jiz
pii meéfeni pod binokularni lupou. Po vyhodnoceni ziskanydsit mnohorozrrnymi
statistickymi metodami, se ukazaly na prytu nejvkoeelované s kanonickymi osami pouze
parametry tykajici se velikosti lista vzdalenosti mezi nimi. @ezité determinéni znaky byly
nalezeny také na vytrusnici (&t strobifi na rostlig, piisedlostéi stopkatost vytrusnice a tvar
sporofyk). Zakladni druhy rfly na diagramu PCA jen malou tendenci gekpyvat. Nekteré
odchylky na tomto vystupu mohly &pobit napiklad velmi velké rostlinyD. complanatum
Zz Ruska, u kterych byly i vzdalenosti mezi listky prytu rekolikanasob# vétSi nez u naSich
typickych zastupit tohoto druhu. Na druhou stranu byly provedeny sd@otné analyzy jedific
pouze ze $edni Evropy,cimz byl viiv vySe zmignych ruskych rostlin odfiltrovan. DalSi
odchylky mohly zaficinit také zastisné rozvolgné formyD. alpinum které ngly charakter
prytu zcela jiny nez ,typické" kompaktni rostlinghoto druhu (ob&. 37 na str. 64). Naopak
hybridogenni, vedlejSi druhy, vytk&li mezi druhy rodiovskymi na diagramu PCA velice
sloZitou situaci. Revazg vykazovaly intermediarni charakter mezi znaky @oféxeh
rodicovskych kombinaci. Bkdy vSak bylo velmi &ké od sebe druhy ragivské a vedlejsi
jednoznén¢ odliSit - zejména netypické jedince s morfologickyfechodnymi znaky.
Prav@podobrié se jednalo bdi o extrémni ekotypyi zpétné KiZence. Na naSem Uzemi se
vedlejSi druhy nachazeji¢tdinou na kontaktnich mistech vyskytu wadi(obou ¢i alespa
jednoho) nebo jako pégtatky mizejicich fivodnich populaci (Dv@kové et al. unpubl.) Takova
mista se v3ak vijpozené krajig vyskytuji prakticky pouze zivodu réjaké disturbance, kdy je
naruSen zapojeny porost. V dnedni @@dou jimi nefastji sjezdovky, kde je vlivem lidské
¢innosti narusen porost nNap raznymi vySkovymi a vegetamimi zénami aasto se zde setkava
vSech 6 druth (nag. Arnold 1997, Prochazka 1997, Prochazka 1999, 4J&uVit 2009).
Na &€chto kontaktnich mistech pak mohou vzniknout hyfiridje, v nichZz dochazi k rozsahlé

hybridizaci mezi vSemi druhy a h@jtaké ke zptnému KiZzeni (Seehausen 2004). Vedlejsi druhy
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jsou tak na uzemi igdni Evropy spiSe neohybridy v hybridnich zénach hgbridogennimi
druhy (Arnold 1997, Aagard 2009). Pro hypotézu woigresi s¢d¢i také nalez samostatrse
vyskytujicich vedlejSich drihpouze na par lokalitach ve Francii, Sasku, Polskaké Finsku,
kde se #ejm¢ jedna o hybridy glacialniho $tgAagard 2009, Dvi@kova et al. unpubly dohs
ledoveé byly plavuniky prawghodobré hodré rozstené, rozhodhvice nez jsou na zemirstini
Evropy dnes. Tomu odpovidd i jejich afinita k tageéunde a také k distrubovanym lokalitam,
které byly pravépodobré v té dolé ¢astjSi ve stedni Evrog nez jsou dnes. Na druhou stranu
nejrecenttyji popsany vedlejSi druhD. oellgaardii se pravépodobr samostath vibec
nevyskytuje.

3

Obr.¢. 37: Dvé odlisné formy druhuD. alpinum Vlevo: klasicky ,kompaktni“ tvaryvpravo: zastigna rozvolgna
forma stejného jedince.

Obecnym pedpokladem mezidruhové hybridizace a nasledné apecje vytveeni
reproduknich bariér mezi#zenci a rodiovskymi druhy (Rieseberg 1997, Buerkle et al. 2000,
Lexer et al. 2003, Robertson et al. 2010). U vssitddoevropskych vedlejSich (hybridnich)
druhi v8ak byla prokdzana alespoasté&na fertilita a plnd vitalita. Je tudiz otazkou, Qi
doposud nevytvdli alespai postzygotické bariéry zahmajici jejich zgtnému Kizeni
s rodtovskymi druhy. Moznym vysitlenim je velmi malé mnoZstvi primarnich vyhovujfti
stanovi$, kde se tyto druhy mohou &Hem holocénui glacialu mohly, setkavat. Vidledku
toho nendli potiebu si vytvéet jakékoli bariéry. Proto je ztaé cst (ne-li ¥tSina) sodasné
rozsahlé hybridizace zje¥rzagicinéna vlivemdélovéka, diky kterému se nabizi skéne velké
mnoZstvi sekundarnich lokalit. Na druhou stranulgeela mozné, Ze dokonce i bez lidskych
zésali, by se v pirock samovolg odehravala takto dynamicka mikroevoluce. To viakeni
v dnedni dobtémet mozné dokazat.

Ve srovnani se #dni Evropou, se ukazala ve Skandinavii situaceskpmh mér
komplikovana (obk. 38 na str. 65). Podminky zdejSi tundry a tajigjre® vyhovuji gredevsim
druhim D. alpinum a D. complanatum Nizka frekvence hybrid mize byt zgsobena

nedostatkem vyhovujicich sekundarnich stanov&ajimavy je samostatny vyskyd. zeilleri

64



Vv jiznim Finsku, picemz jeden z rodbvskych druki - D. tristachyumse ve Finsku vyskytuje
velice vzach. resp. dle sfleni od Veli-Pekka Rautiainena (Ustni¢gehi 2010) je znam pouze

Z jediné lokality MuZe se proto jednat o, jiz zngimou, samostatnou hybridogenni linii déuh

prokiizenych D. zeilleri.
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Obr.¢. 38: Vystup analyzy hlavnich komponent klasické morfaike sterilnich pryéi datového souboru jediicze
Skandinavie. Prvnifit osy vyswtlily 66 % variability (1. osa 29 %, 2. osa 24 %ieti osa 13 %). Na diagramu je

docela zetelné odliSeni druhD. alpinum(E ) aD. complanatun(<>). Treti zakladni drulD. tristachyumje ve
Skandinavii velice vzacny asgjsi je zde, i samostairse vyskytujici, hybridni drub. zeilleri ().

Mnohorozngrné statistické metody rowha potvrdily souvislost absolutni velikosti
genomu s morfologickymi charakteristikami jednottith taxori. Ne vSechny znaky vSak
s genomem koreluji. Na rozdil od analyz hlavnicimgonent se ukazaly s genomem nejvice
souvisejici znaky tykajici se celkovékdi prytu. A naopak, proti velikosti genomu jdou kpa
tykajici se vzdalenosti mezi listky, které nejuoeeluji s hlavnimi komponentami analyz PCA.

Spornym a zvlastnimifpadem je rodiovsky druhD. tristachyum ktery se v sotasné
dobs na Uzemi $edni Evropy prawpodobré nevyskytuje samostatnNavic ma v ramci Evropy
jen velmi maly aredl a je zde spiSe vzacny. Dad§iinmvosti je jeho celostova distribuce,
neba’ je znam z podivh izolovanych a vzdalenych aréaljakymi jsou vychodntast Severni
Ameriky, rumunské Karpatyi zapadniCina (Wilce 1965, Szafer et al. 1967, Holub 1975stAb
1984, 1989, Wagnet Beitel 1993, Jager & Werner 2005). Podivny chéeakozsfeni tohoto

druhu ntiZze byt vys¥tlen i jinak. Ve vSechiech zmignych arealech se totiz prajmbdobr
vyskytuji linie izného fivodu (Kukkonen 1994) a do tohoto taxonu j$ameny mylg. Bud’ se
miZe jednat o druh siénustupujici a velmi reliktni, jeZ je extrésnwzacny a pravipodobré
pozistaly jeSt z doby ledové. Nebo mohl vzniknout hybridinémi procesy mezi ostatnimi

taxony a niZe tak jit o specifickou hybridogenni linii. Tomaswdcuje i fakt, Ze jeho #Zenci
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(D. oellgaardii a D. zeiller) se vyskytuji casgji nez samotny drulD. tristachyuma byly
nalezeny také samostatnNavic se v analyzach mezi ostatnimi kombinacdej&dh druli

s roditovskymi v plynulé Skale vzdy objevily odlehlé eptinvSak mezi druhip. tristachyuma
D. zeilleri se jednalo o zcela plynulygchod. Mezidmito druhy tak pravépodobré neexistuje
Zadna reproduini bariéra.D. tristachyumtaké nema pravgodobré ve stedni Evrog swj
primarni habitatUvadi se zejména Zesovi§ a kyselych bat nizSich az $ednich nadmiskych
vySek. \EtSina evropskychiesovi§ vSak pati mezi polopirozena spok&enstva, jejichZz vznik a
vyvoj je podmirn extensivnim hospo#lenim (Gimingham 1972, Heil & Aerts 1993a).
V poslednich desetiletich dochazi v celé E¥rlgejich velkému Ubytku (Gimingham 1994), a
byla tak z#éazena mezi ohroZené vegatatypy (ve ¥tSiné zemi jsou chr&ma v girodnich
rezervacich a narodnich parcich).

D. issleria D. oellgaardii jejichz rozsahy absolutnich velikosti geriose vyraza prekryvaly a
také morfologicky byly tyto dva druhyko rozliSitelné. Jigtto mize byt zfisobeno ne@snym
urcenim druli. AvSak po mnoha konzultacich a srovnanimi sizefjSimi kli¢i a publikacemi a
pii tak rozsahlém samplingu je mozné tuto variantwat8ing piipadi vylowsit. Také ve studii
Aagard et al. (2009) se absolutni velikosti gefidéechto drulei piekryvaji. Do tohoto, z naSeho
pohledu, nejsloz¥siho komplexu druih D. oellgaardii — D. issleri spadaji také n@vnalezeni
triploidni hybridi O. alpinumx D. x issleri, D. alpinumx D. x oellgaardiiaD. complanatumx

D. x issleri; Bennert et al. 2011). Neatbe byt proto vyloteno, Ze se tyto dva hyridogenni druhy
mezi sebou daleiki a vytvaeji tak trihybridy (Gilman 1994).

Z morfometrickych analyz prameni také poznatekritivaném pouZiti determinujicich
klich. Presné uteni druli je mozné pouze v mistech, kde se taxony nevydkptiliS ¢asto
pospolu (nap Skandinavie, Britské ostro¥y. Na druhou stranu analyzy ukézaly sloZitost
situace v ramci sédni Evropy, fedevsim na smiSenych lokalitich. Je zajimavé, émést
kontinuum nebylo nalezeno v zapadni Ewr@Bennert et al. 2011), i kdyZ vysledkyifposkové
cytometrie (absolutni velikost genomu 2C = 5,26,497q) jsou téwt shodné s vysledky této
studie (2C = 4,73 — 7,80 pQg). Teoreticky je mozy@#tlit vzniklé kontinuum i jinym zjgsobem.

V rdmci problematiky pitokové cytometrie by mohla byt kontinuitaigmbena tznym stéim
sebraného materialufipanalyzach. Tato moznost vSak byla otestovanézmém casovém
horizontu na skolika vybranych exempié&ch. Ty byly néfeny po gkolika tydnech, tkolika
mesicich i poctvrt roce od sebrani, ale absolutni velikost gen@@weninila. DalSi picinou
kontinuity dat nfize byt nepesnost rsieni zmisobena sekundarnimi metabolity rostlin nebo

nestabilitou velikosti genomu zéginénou nap. aneuploidii, B-chromozomy aj. JelikoZ se vSak

®) Na Britskych ostrovech se si¢asto druhy nevyskytuji na spoteé lokalit, ale zjevi se zde vyskytuje
alespa jedna autonomni hybridogenni linii. To dokazujéemgrechodnych tyfh meziD. alpinumaD. issleri
(Jermy 1978, Dviakova et al. unpubl.)
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se stejnymi problémy nesetkaly ariiedesSlé studie (Aagard 2009, Bennert et al. 200y, b
v3echny tyto moznosti vyl@eny.

V kombinaci s ostatnimi analyzami (klasické a gewitiec morfometriky) a velkym
mnozZstvim vzork je €Zké najit jiné vys#tleni tak komplikované situace nez je prapstné
kiizeni smyvajici mezidruhové rozdily. Hypotéza adgtesi je podp@na také prokazanou
fertilitou spor hybridnich druh(Kukkonen 1994). Ptpale nebylo v zapadni EvregBennert et
al. 2011) nalezeno stejné kontinuum jako v E¥rgpedni? Nabizi se hnedkolik moznych
vyswtleni. Bul’ zde neprobihd tak intenzivni mezidruhova hybrickza si jednotlivé druhy jiz
stihly vytvaiit postzygotické bariéry a nemohou se takétmp kiizit se svymi rodii.
NejpravdpodobrjSim vyswtlenim Zejm¢ bude méa rozsahly sampling (35 jedifianétenych
stejnou metodou fitokové cytometrie oproti 570 rostlinam analyzovdnyctéto studii), kdy
byly pravdpodobré vybirani ,typiti“ zastupci jednotlivych druh a jedinci morfologicky

Ldeviantni“ (nalezeni triploidi) misto ploSného @amdného samplingu.

Problémem detailjSiho vyzkumu d&chto rostlin, vliasté celych Pteridophyt jsou dy
na sols, nezavislé generace Zivotniho cyklu. Jedna seloidni sporofyt, vytvéejici haploidni
spory, ze kterych vznika haploidni gametofyt. Tew celételediLycopodiacea®boupohlavny.
Nejvice patrna a také nejvice prozkoumana je sptickf, prevazre asimilujici, faze Zivotniho
cyklu rostlin. Gametofyt j€asto nenapadny, podzemni a paraziticky mykotrofickgmetofyty
jsou zatim velice malo prozkoumanyeBpoklada se u nich dlouhtkost (rozhod# delSi nez
existence nadzemniho sporofytu). U rodiphasiastrum stejré jako u mnoha dalSich
plavuiovitych, se gametofyty pra¥godobré vyskytuji ve ¥tSim mnozZstvi neZz nadzemni
sporofyty a pohlavh dospivaji az po 12 — 15 letech (Kukkonen 1994clRanka & Hatarik
1999). Minimum znalosti je také o jejich ekologieaolwnich procesech. Je docela mozné, Ze
ekologicka optima gametofytlezi jinde nez optima sporofytickychésti. Pravépodobr
pomahaji rostlinam, diky své dlouliosti, gekonavat nefiznivé podminky progedi.
Kratkowky sporofyt tak nemusi byt pro rostliny az tolikleFity a jejich vyvoj a vyskyt zalezi
zejména na frekvenci vyskytu gametafyDiky pravé&podobré ¢asgjSi existenci gametofyt
nemusi byt cel&ada chragnych rostlin wibec natolik vzacnych &ekaji jen, v podob tohoto
malého utvaru, az se vyskytnodilpdné podminky pro jejichist. Co se tyka evobmich
proces na urovni gametofytu, neexistuje zatim mnoho imfaci. Dodnes nejsou nalezeny
vhodné podminky pro jehoégtovani a experimentalnitikeni. Je ale docela mozné, Ze
hybridizace a také introgrese probihaji i na Gzarlitsskoucinnosti nezasazenych a gametofyty
jen nemaji pilezitost vyist ve sporofytick@€asti.

Jisté je, Ze takto odbbné faze Zivotniho cyklu mohou byt pro rostlinyiee nevyhodné
a ty se musi ffizpiasobovat podminkam rovnou na dvou Urovnich. Jedméba na udrovni

gametofytu tak rize znamenat zanik celé rostliny i populace.
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Co se ochrarféké praxe tyka, jeregjmé, Ze nestd chranit pouze jednotlivé taxony, ale
pozornost by réla byt ugena také na probihajici mikroevéii procesy. NejsloAjsi z €chto
proce$ predstavuje antropohybridizacaVpjcicki 1991) jez je unikatnim a specifickym
ptikladem vzniku nové variability a stoji proto fista ochranu. Se sjezdovkami srovnatelnou
mirou variability, vzniklou pr& diky antropohybridizaci, fedstavuji u jinych taxah nag.
horské louky s mnozstvim hybridnich #qjochranésky nezanedbatelné), ve kterych dochazi ke
generovani novych linii a které maji silny mikrokumi potencidl Ustici pra¥godobr
ve speciaci (Krahulcova & Krahulec 1999, Krahulécak 2004). Management pro zachovani
celé variability u gedoevropskych zastupaodu Diphasiastrumbyl musel byt tak natmy a
drasticky, Ze je nemozné jej provhda vSech lokalitach, kde se taxony vyskytuji. idasou pro
udrzeni populaci nutné disturbance. Bylo by tetBjr& vhodné se ménsoustedit na malé
smiSené populace, ale sledovatdevsimcisté populace zakladnich diula vybrané hybridni
roje.

Z ochran#&ského (druho¥ specifického) hlediska je patrnnejvice zajimavy druh
D. tristachyum Prav&podobr se totiz jednd o evropskou endemickou hybridogdimiii
roz8fené a maji nejvice primarnich lokalitedevsSim ve Skandinavii, by ochranu zaslouZil

primarré praw tento taxon.
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8. Zawer

Predkladana diplomova pradesi problematiku hybridizace a mikroevétich
vztahi a pipadnych ochrarfdkych aplikaci u $edoevropskych zastufpcrodu
Diphasiastrum K vyzkumu byly pouZzity v satasnosti hojs vyuzivané biosystematické
metody — piitokova cytometrie stanovujici absolutni velikostng®u, klasicka a
geometricka morfometrika. Tyto metodyiy za cil mapovani mikroevotmich vztali
v ramci jednotlivych, zakladnich i hybridnich, tamo

V8echny ti metodické pistupy ukézaly vyraznkontinudlni ,pattern®. Skupiny zakladnich
druhd byly ponerné dobé oddileny. Druhy vedlejSi sice vykazovalygvazié intermediarni
charakter, ale zéarosiese s rodiovskymi druhy vyrazé piekryvaly. Navic byly nalezeny
piedevSim na lokalitach smiSenych s druhy dodikymi. Takécasta obtiznost determinace
piechodnych typ ukazuje na vzajemnou hybridizaci a prgwadobnou introgresi. V neposledni
fad® také nalezeni hybridnich dnuhpouze na lokalithch smiSenych s druhy ¢odskymi
ukazuje na fakt, Ze se vSichni naSi zastupci Dihinasiastrumvoln¢ kiizi vzajeme mezi sebou.
Na mistech styku vice drtirse objevuje tendence ke vzniku kontinuélni Skétyogresanit.
Presné hranice mezi jednotlivymi taxony pak prakticlelze vymezit aigsné uteni je mozné
pouze na mistech, kde se duhy nevyskytuji pospolu.

Pri determinaci je nejtSim problémem odliSeni dralD. issleriaD. oellgaardii jejichz
velikosti genoni se vyrazi prekryvaji a ani na zaklgdnorfometrickych analyz je nelze od sebe
dohre rozlisit. Na rozdil od druhD. isslerivSak nebyD. oellgaardii nalezen nikde samostatn
bez gitomnosti rodia. Pravépodobr se tedy nejednd o druh hybridogenni, nybrz jde
0 recenti vznikajiciho neohybrida.

Také jeden ze zakladnich dfulD. tristachyumse pravépodobré ve stedni
EvropE samostaté nevyskytuje. Navic jeho celkovy aredl vyskytu jsti omezeny a
rozhodré ne kontinualni. Tento druh snad mohl vzniknoutridiba¢nimi procesy mezi
ostatnimi taxony a jedna se tak o hybridogenni lini

Z vySe uvedeného vyplyva, Ze vedlejsi druhy vziikppkovas a maji tendenci se &meé
kiizit se svymirodii. Mimo ochranu vlastnich taxénby nely byt rovnez chragny
i pozoruhodné intenzivnprobihajici mikroevoléni procesy, zejména pak na lokalitach s jejich
extrémnimi projevy.

Zawrem lze snad jetici, Ze i kdyZ tato studiefmesla mnozstvi ikazi introgrese,
jedné se pouze aillazy nepimé. Jist by stalo za pokus najit takéima potvrzeni tohoto jevu.
Nejlépe na sakém zjednoduSeném, néliE komplikovaném, modelu (néilad dva zakladni a
jeden vedlejSi druh). K dalSimu odhales¢hto mikroevoldnich proces by mohly vyrazs

prispét, v dneSni dobhojre vyuzivané, molekularni analyzy (fap\FLP).
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