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ABSTRAKT

Zdvojeni jaderného genomu je povazovano za jeden z hlavnich zplsobii, jak mohou
urostlin vznikat v sympatrii nové druhy. Polyploidizace je také zpravidla vyznamnym
zdrojem novych evoluéné vyhodnych vlastnosti. Nicméné neni tomu tak ale vzdy, polyploidi
s lichym poctem chromozomovych sad Casto trpi omezenou zivotaschopnosti a fertilitou.
V cytotypoveé smiSenych populacich diploidi s tetraploidy, nebo i v diploidnich populacich za
pfispéni vysoké tvorby neredukovanych gamet mohou vznikat triploidni hybridi. V nékterych
ptipadech je jejich vitalita dokonce srovnatelna s rodiCovskymi cytotypy, ale produkuji jen
malé mnozstvi potomstva a to navic o riznych ploidnich trovnich. Ackoliv se diive myslelo,
ze zadny evolu¢ni vyznam nemaji, dnes jiz na zékladé¢ mnoha experimentalnich praci
S jistotou vime, ze se mohou zna¢n¢ podilet na vzniku novych polyploidd. Pokud se triploidi
vyskytuji v populaci s dostate¢nou frekvenci, mohou sehrat roli i pii stabilizaci spolecné
koexistence diploidniho a tetraploidniho cytotypu. Triploidni hybridi mohou i se svou
omezenou fertilitou pfispivat k obousmérnému toku genli mezi rodici, a prekonat tak bariéru
jejich odlisnych ploidnich urovni.

Vhodnym modelem pro studium ulohy, jakou mohou hrat triploidni hybridi
Vv ptirozenych smisenych populacich diploida s tetraploidy, je Tripleurospermum inodorum
(Asteraceae). Jedna se o velmi odolnou jednoletou bylinu hojné se vyskytujici na ptihodnych

stanovistich po celé severni polokouli. Ve znacné casti arealu druhu se mohou spolecné

vyskytovat dvé chromozdémové rasy, diploidni a tetraploidni.

Klic¢ova slova: triploid, triploidni most, triploidni blok, genovy tok, nevyhoda malych ¢isel,

Tripleurospermum inodorum, hefmankovec nevonny



ABSTRACT
The doubling of the nuclear genome is considered to be one of the main ways in which

new sympatry plant species can arise. Polyploidy is also generally a significant source of new
evolutionarily advantageous abilities. However, it is not always that way, polyploids with an
odd number of chromosome sets have often limited viability and fertility. In cytotype mixed
populations of diploids and tetraploids, or in diploid populations alone with the contribution
of high rate of unreduced gametes formation may produce triploid hybrids. In some cases,
their vitality is even comparable with parental cytotypes but they produce only a small
number of offsprings and in addition of different ploidy levels. Although it has been recently
thought that they have no evolutionary significance, now based on many experimental works
it is known with confidence that they can significantly participate in the new polyploid
formation. If triploids occur in the population with sufficient frequency, they may play a role
in stabilizing of the common coexistence of diploid and tetraploid cytotypes. Triploid hybrids
may despite their limited fertility contribute to the bi-directional gene flow between their

parents, and thus overcome the barrier of their different ploidy levels.

A suitable model to study the role which can the triploid hybrids play in natural mixed
populations of diploids and tetraploids is Tripleurospermum inodorum (Asteraceae). It is a
very resistant annual herb, abundant in suitable habitats throughout the northern hemisphere.
In significant part of the species area, there may occur together two chromosome strains,

diploid and tetraploid.

Key word: triploid, triploid bridge, triploid block, gene flow, minority cytotype disadvantage,

Tripleurospermum inodorum, scentless mayweed



1. Uvop

Polyploidie, vlastnictvi alesponi tfi kompletnich sad chromozomd, byla rozhodujicim
faktorem v evoluci rostlin (Levin 2002) a je Siroce uznavanad jako hlavni mechanismus
adaptace a sympatrické speciace u rostlin (Otto, Whitton 2000). Nazory na vyznam
polyploidie v evoluci kvetoucich rostlin se v prib&hu poloviny minulého stoleti ménily (Levin
2002). Timto tématem se zabyvala cela fada autord, napiiklad Masterson (1994), ktery
na zékladé¢ odhadu velikosti genomu fosilnich svéracich bun¢k praduchii jiz zaniklych
krytosemennych dievin doSel k nézoru, ze se polyploidie vyskytla u pftiblizné¢ 70 %
krytosemennych rostlin. Tyto piedstavy byly neddvno pfehodnoceny s rozvojem modernich
molekularné biologickych metod. V soucasnosti tak prevlada nazor, ze vSechny krytosemenné
rostliny prosly v minulosti jednou az nékolika polyploidizaénimi udalostmi (Soltis et al.
2009). U mnoha rostlinnych skupin bylo také pozorovano, ze k prechodu od diploidie
k polyploidii doslo mnohokrat nezavisle na sobé (Soltis, Soltis 1999).

Celkové mnozstvi DNA v jadfe urcuje velikost bun¢k a tim potazmo 1 velikosti
rostlinnych organi, pfedevsim listl, stonkil a kvétnich ¢asti. M4 tak celkové vliv na anatomii,
morfologii, rist a vyvoj rostliny (Ramsey, Schemske 2002). Vyzkumy v zemédélskych
I ptirozenych systémech navic dokazuji, ze genova duplikace ¢asto vede ke vzniku novych
fyziologickych a ontogenetickych vlastnosti. Nékteré z téchto novych atributi mohou byt
adaptivni a mohou umoznovat rostlinam obsazovat nové ekologické niky (Levin 1983, 2002;

Ramsey, Schemske 1998).

Casto jsou rozliSovany dva hlavni typy polyploidd. Polyploidi vznikajici v rAmci
jednoho druhu jsou oznaCovéani za autopolyploidy. Obvykle nesou nékolik kopii téhoz
genomu, takze v profdzi meiotického déleni dochazi bézné k tvorbé tetravalenti (asociaci
vSech homolognich chromozomil). Tetraploidni buitka miiZe vzniknout narusenim normalniho
prabéhu mitdzy (napft. v diisledku teplotniho Soku) a nasledné miize na jinak diploidni rostling
vyrust napt. polyploidni vétev. Tomuto tzv. ,somatickému zdvojeni chromozomu‘“ vsak
nebyva pfisuzovana vyznamngjsi role pii vzniku novych polyploidi (Levin 2002). Patrné
nejcastéj$i moznosti vzniku autopolyploidii je splynuti dvou neredukovanych gamet
(se somatickym poctem chromozomt), ale protoze je vznik neredukovanych gamet
povazovan za vzacnou udalost, pravdépodobnost jejich vzajemného splynuti je pomérné
nizka. Nad&je na vznik se da zvysit, pokud fuzi redukovanych a neredukovanych gamet
vznikaji triploidni jedinci, ktefi jsou alespon ¢astecné plodni (viz kap. 3.2.). V pfipadé, Ze je

duplikace spojena s hybridizaci dvou raznych (i kdyz zpravidla pfibuznych) druht, nazyva se



alopolyploidie. Alopolyploidi na rozdil od autopolyploidii netvoii tetravalenty, ale dvé rtizné

nezavislé sady bivalenti (Ohno 1970; Briggs, Walters 2001).

Béhem posledniho desetileti se ukazuje, predevsim diky aplikaci novych metod
(hlavné prutokové cytometrie), Ze jsou cytotypoveé smisené populace podstatné Castéjsi, nez se
diive myslelo (Safafovd, Duchoslav 2010; Travni¢ek et al. 2011). SmiSené populace
Vv kontaktnich zénach cytotypli umoznuji studium nejen reprodukénich interakci mezi blizce

ptibuznymi druhy, ale i vlivu genové duplikace na vznik novych druhi (Petit et al. 1999).

Byla identifikovana celd fada faktori a mechanismi, které mohou plsobit
na koexistenci cytotypl ve smisenych populacich (Levin 2002), ale piesto se doposud nevi,
zda mohou byt takové populace stabilni v ¢ase. Je mozné uvazit dva alternativni scénare: bud’
mohou byt smiSené populace pouze docasnou epizodou v evoluci linii liSicich se ploidni
urovni (tzv. driving selection), nebo muze byt umoznéna dlouhodobé stabilni koexistence

raznych cytotypt (tzv. balanced selection; Weiss et al. 2002)

Ve smiSenych populacich diploidd a tetraploid dochazi ke vzniku triploidnich
hybridd. Dfive se védci domnivali, Ze se jednd o slepé vyvojové vétve evoluce, ale dneSni
vyzkumy naznacuji, Zze by se mohli UcCastnit celé fady procesii a tim pfispivat ke stabilité
koexistence rodi¢ovskych linii ve smiSenych populacich a ovliviiovat jejich nasledny evolu¢ni
potencial (Husband 2004). Tento skryty mikroevoluéni vyznam triploidd v cytotypové

smiSenych populacich je ptedmétem predkladané literarni reSerSe.



2. VIABILITA A FERTILITA TRIPLOIDU
Polyploidi se od svych diploidnich pfedkti mohou liSit v mnoha vlastnostech. To je

umoznéno raznymi zménami, ke kterym pravdépodobné dochazi pfi zmnozovani genetické
informace. Takové zmény mohou byt u nekterych druhti vyhodné a mohou ptispét naptiklad
Kk lepsi schopnosti obsazovat nové niky, vhodnéj§im adaptacim k podminkam prostiedi, nebo
k optimalizaci zivotniho cyklu. Naopak muze dochazet i ke zméndm fatadlnim, jako je

neplodnost nebo nezivotaschopnost vzniklych jedinct.

2.1. STRUKTURA GENOMU A ANEUPLOIDIE
V rostlinnych populacich je mozné rozlisit dva typy triploidnich jedincti. Prvni typ

triploidi vznikd v populaci fizi redukované (n=Xx) a neredukované (n=2x) gamety
diploidnich rostlin. Je pravdépodobné, ze diky vysoké mife podobnosti materndlniho
| paternalniho genomu, pochazejicich z téze populace, se budou vSechny homologické

chromozomy béhem profaze meiotického déleni spolu parovat.

Druhym typem triploidd jsou taci, ktefi vznikaji kiiZzenim mezi diploidnimi
a tetraploidnimi rostlinami, splynutim jejich redukovanych gamet. V piipadé, Ze jsou
tetraploidnimi rodi¢i nedavno vznikli autotetraploidi, mohou se jejich potomci velmi podobat
triploidim prvniho typu. Naopak pokud rodi¢e pochazi z relativné izolovanych

a neptibuznych linii, jejich genomy se budou lisit.

Béhem profaze prvniho meiotického déleni se spolu paruji homologni chromozémy
ze vSech sad a dochazi mezi nimi k vzajemnym translokacim (tzv. crossing over; Briggs,
Walters 2001). U triploidnich hybrida se v zavislosti na mife podobnosti genomu rodi¢t
(diploida a tetraploida) mohou shlukovat homologické chromozémy ze vSech tii sad (tzv.
trivalenty), nebo se paruji jen dva chromozomy (tzv. bivalenty), napf. ty pochézejici
ze stejného parentdlniho genomu, popiipadé se chromozomy vyskytuji solitérné (tzv.
univalenty). Homologické chromozomy se v dal§im kroku, v anafazi, rozchéazeji k opaénym
polim déliciho vieténka a jsou rozdéleny do dvou dcefinych bunck. Rozdéleni lichého poctu
chromozomovych sad vsak nikdy nemize probéhnout rovnomérné, a tak se dcefiné bunky 1isi

mnozstvim genetického materialu i chromozomovymi kombinacemi.

2.2. TRIPLOIDNI BLOK A ENDOSPERM BALANCE NUMBER (EBN)
Kfizeni mezi diploidnimi a tetraploidnimi jedinci vedou ¢asto k aborci semen anebo

ke vzniku triploidnich potomka vykazujicich nezivotaschopnost, pfipadné redukovanou



fertilitu. Tato skute¢nost je oznacovana jako ,,triploidni blok“ (angl. triploid block; Ramsey,
Schemske 1998). Sila triploidniho bloku je jednim z hlavnich faktora pfedpovidajicich mozny

evolu¢ni vyznam triploidi u jednotlivych rostlinnych skupin (Husband 2004).

Mnoho autorti se pokouselo vysvétlit, jakd je podstata triploidniho bloku. Postupné tak
bylo publikovano nékolik teorii zabyvajicich se jeho mechanismem. Prvni z nich, ,,model
nevyvazené¢ho endospermu® (angl. endosperm imbalance model), vychazi z ptedstavy, ze
triploidni blok nastava porusenim pomeéru ploidii pletiv v semeni. Podle Miintzing (1930) by
se jednalo o vztah mezi maternalnimi pletivy, endospermem a embryem, Watkins (1932) se
domnival, ze kli¢ovou roli hraji endosperm a embryo. V soucasnosti je nejcastéji prosazovan
»,model genomového imprintingu® (angl. genomic imprinting model), ktery se zda byt
pfesnéj$i. Na rozdil od predchoziho modelu tvrdi, Ze Zivotaschopnost potomka zavisi uz
na pomeéru, v jakém se maternalni a paterndlni genom podili na vzniku endospermu semene

(Lin 1984; Burton, Husband 2000).

Genomovy imprinting je jev, ktery je znamy i naptiklad u savci. Projevuje se tim, ze
nckteré geny plni ve vyvoji embrya nestejné funkce v zdvislosti na tom, jestli pochazi
z pohlavnich bun¢k otce ¢i matky. Charakter potomstva tedy zéalezi na tom, ¢i geny se
exprimuji. Genomovy imprinting je zajiStovan metylaci ptislusné DNA pii gametogenezi
nebo v raném embryonalnim vyvoji (Haig, Westoby 1991; Flegr 2009). U vétsiny
krytosemennych rostlin je pomér rodicovskych genomt ve vyvijejicim se endospermu 2 : 1
(béhem dvojitého oplozeni dochazi ke vzniku endospermu splynutim diploidniho jadra
centralni bunky zarodeéného vaku a jedné z haploidnich spermatid) a jakakoliv odchylka
od tohoto poméru mize mit vliv na vyvoj embrya a na nasledna vyvojova stadia v zivotnim
cyklu. Zda se, ze pokud je tedy pomér odlisny, vyvoj endospermu zavisi na parentalni identité
prevazujiciho genomu. Vys$i zastoupeni mateiského genomu vede to k potlaceni vyvinu
endospermu, naopak pievlada-li paternalni genom, vede to k nadbytecnému rozvoji
endospermu (Kohler et al. 2010). U vétsiny krytosemennych mize smér kiizeni mez di- a
tetraploidy vést k paralelnim zménam v ploidii endospermu a poméru materndlniho a
paternalniho genomu. A proto, pokud jsou pozorovany rozdily mezi reciprokymi kiiZenimi
(2x x 4x a 4x x2x), neni mozné odlisit, zda jsou zplisobené ploidii endospermu (tetraploidni
nebo pentaploidni) nebo rovnovdhou mezi materndlnim a paterndlnim genomem
v endospermu (Burton, Husband 2000). Genomovy imprinting umoziuje vysvétlit netispé$na
ktizeni jak mezi diploidy a autotetraploidy, tak i mezi pfibuznymi druhy liSicimi se ploidni

urovni.
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Z modelu genomového imprintingu je odvozen koncept ,,endosperm balance number*
(EBN; Johnston et al. 1980). Diky nému je mozné, na zaklad¢ pravidelnosti pozorovanych
u mnoha kiizeni mezi riznymi druhy, vysvétlit, a dokonce i piredpovidat vysledky kiizeni
v ramci jedné ploidie nebo mezi ploidiemi. Podle tohoto konceptu vyvoj endospermu zavisi
na rovnovaze genetickych faktort, které jsou ve vajeéné a spermatické bunice. Empirické

odhady EBN jsou pouze orientacni a nelze se na n¢ naprosto spoléhat.

Kazdy druh ma své EBN (nebo efektivni ploidni troven), ciselné vyjadieni
kompatibilnosti zaloZzené na chovani daného druhu pii kiiZeni s jinymi druhy s jiz zndmym
EBN (Levin 2002). Hodnoty EBN nemusi byt nutn¢ shodné s ploidni trovni. Naptiklad
diploidni druhy mohou mit hodnoty 1 nebo 2. Pokud neni zndmo ani jedno z ¢isel,
diploidnimu druhu je pfidélena hodnota 2 a stava se standardem pro skupinu druhii. Aby bylo
ktizeni uspé$né, musi mit jedinci stejné EBN. Tim je zajisténo, ze bude v endospermu
spravny pomér materndlniho a paternalniho genomu (2:1). Pokud se pocet chromozomu
u taxonu zdvojeni, bude tomu tak i u EBN. Podobné neredukovana gameta ma EBN, kter¢ je
oproti redukované gameté dvojndsobné. To je diivod, pro¢ pfi spojeni 2n gamety s N gametou
selhava tvorba triploidnich potomki a dochéazi k aborci semen. Nepomér EBN tak funguje
I jako vnitini post-zygoticka bariéra (Burton, Husband 2000). Ke kompletnimu triploidnimu
bloku dochazi jen u nékterych kombinaci 2x x 4x kiizeni (Ramsey, Schemske 1998).

Na pocatku této teorie byly studie provadény ptedev§im na rodu Solanum, jako
na jedné z dilezitych kulturnich plodin. Dnes uz jsou vSak stanovena EBN pro mnoho dalSich
rodd, jako je naptiklad Avena, Trifolium, Datura, Impatiens a Lycopersicon. Druhy se
shodnou ploidni arovni mohou mit odlisna EBN. Pfi mezidruhovém kftizeni zavisi tispé$nost
vyvoje endospermu na rozdilnosti ploidni urovné (a udajné EBN hodnoté) mezi druhy. Cim
vétsi jsou rozdily, tim dfive dojde k selhani vyvoje semen. Pfi reciprokych kiiZzeni mezi
riznou ploidni Grovni typicky semena dosdhnou pozdéjsiho vyvojového stadia, pokud rodic,

od kterého vajicko pochazelo, bylo nizsi ploidni Grovné (Levin 2002).

2.3. POROVNANI ZDATNOSTI TRIPLOIDU A JEJICH RODICU

Osud hybrida v pfirozenych hybridnich zonach, a tim i jejich evolu¢ni potencidl, je
zavisly na mnoha faktorech, z nichz tim asi nejdilezitéj$im je fitness hybridi ve srovnani
s jejich rodicovskymi druhy. Vyssi fitness hybridi podporuje jejich mozny mikroevolucni
vyznam (Stahlberg 2009), pokud jsou naopak hybridi mén¢ zdatni nez rodicovsky druh, role

hybridizace v adaptivni evoluci mize byt minimalni.



Mnoha pozorovani v pfirozenych cytotypové smiSenych populacich diploida
a tetraploidit ukazuji, ze triploidni jedinci mohou vznikat Castéji, nez se predpokladalo
(Husband 2004). Ve velké mife to vSak zavisi na genetické vybavé hybridu a kiizitelnosti
jejich rodic¢i. Napiiklad Ramsey a Schemske (2002) zaznamenali zivotaschopna triploidni
semena v 11 z 36 vzajemnych kiizeni di- a tetraploidu, z toho deset pii kiizeni 4x x 2x, kdy

jako matetska rostlina figuroval tetraploid a diploid byl donorem pylu.

Triploidni hybridi se od svych diploidnich a tetraploidnich pfedki, podobné jako jini
polyploidi, mohou liSit v mnoha vlastnostech, naptiklad ve wviabilité, kli¢ivosti, tvorbé
biomasy, morfologii ¢i ekologii (Levin 1983). Burton a Husband (2000) provedli srovnani
téchto charakteristik u tfi cytotypd druhu Chamerion angustifolium. V kli¢ivosti
a zivotaschopnosti méli triploidi oproti diploidiim a tetraploidim velmi nizké hodnoty,
zivotnimi fazemi prochdazeli piiblizn¢€ ve stejnou dobu jako jejich rodice a tvofili pfiblizné
stejné mnozstvi nadzemni biomasy jako tetraploidni rostliny (oba méli vy$§i mnozstvi nez
diploidi). Jina pozorovani v pfirozenych smisenych populaci di- a tetraploidi u zastupcti rodu
Dactylorhiza (Aagaard et al. 2005; Stahlberg 2009) znaci, ze i kdyz triploidni hybridi rostou
ve stejné vzdalenosti od obou rodiCovskych cytotypl, jsou v nékterych piipadech vice
podobni tetraploidnim rodi¢iim, nejen v celkové morfologii, ale i naptiklad ve stanoviStnich
narocich. Tato podobnost vSak nemusi byt pfekvapiva, protoze tetraploidni rodi¢ predava

triploidnim potomkim dvojndsobné mnozstvi genetické informace nez rodi¢ diploidni.

Nezbytnou slozkou biologické zdatnosti kazdého organismu je piedev§im fertilita,
mezi jejiz hlavni soucasti patfi Zivotaschopnost pylu a produkce a viabilita semen.
U nékterych rostlin jsou triploidni hybridi povazovani za sterilni, naptiklad u Arrhenatherum
elatius (Petit et al. 1997) nebo u rodu Empetrum (Suda et al. 2004). ProtoZze vsak byly obé&
studie zaloZeny jen na pozorovani v terénu, nemusel byt sbér dat dostatecny k odhaleni
extrémné nizkych hodnot triploidni fertility. Abychom ziskali spolehlivéjsi vysledky, je
potieba provést podrobné reciproké opylovaci experimenty. Napiiklad u rodu Centaurea
(Koutecky et al. 2011) opyleni odhalila opravdu nizky potencial frekvence vzniku triploidd.
Také byla pozorovéna velmi nizka hladina plodnosti, a triploidni jedinci byli nachazeni jen
vzacné. Velmi nizka fertilita, a navic i aborce semen zpisobené¢ chybnym vyvojem
endospermu, byla zaznamenana u druhu Ranunculus adoneus (Baack 2005). Ramsey
a Schemske (1998) vypracovali podrobnou studii, ve které shrnuli dostupné literarni tidaje
a analyzovali skute¢né mnozstvi veskerého potomstva triploidnich rostlin v téchto typech

kiizeni: 2x x 3x, 3x x 2x, 3x x 3x, samoopyleni 3x, 3x X 4x a 4x x 3x, tedy takova, kdy je



alespont jeden z rodict triploidni ploidni Grovné. Tetraploidni potomstvo bylo pozorovéano
Vv prvnich ¢tyfech typech kiizeni s primérnym 6,3% zastoupenim. Prizkum odhalil, Ze bylo
o0 néco Castej$i v nékterych 3x x 4x (31,6 %) a 4x x 3x (61,1 %) kiiZenich. Primérna
frekvence triploidii ptes vSechny typy kitiZzeni byla 3,7 %. V kiizenich triploida (). 3x x 3x
a samoopyleni 3x), ve kterych by bylo mozné ocekavat vétSinovou tvorbu triploidniho
potomstva, byla ale primérnd frekvence triploidi méné nez 10 %. U piiblizné poloviny
(50,8 %) veskerého potomstva (pfevazné triploidniho) byla identifikovana aneuploidie.
Velmi podobna prace na Hieracium echioides (Peckert, Chrtek 2006) ukazala, ze se opét
Vv priméru tvoftilo vice tetraploidniho potomstva, nejvice v kiizeni 3x % 2x a 3x x 3x. Nejvice
triploidniho potomstva vzniklo pfi kiizeni 2x % 4x (96 %) a 4x x 3x (80 %). Pozoruhodné
bylo, Ze z kiiZeni dvou triploidi nevznikl zddny jedinec triploidni Grovné a ze karyologické
analyzy neodhalily aneuploidii ani v jednom z typu kiizeni. Ob¢ prace ukazaly, ze se mohou
triploidi vyskytovat ve vyssi frekvenci a svyssi fertilitou, a mohou tak podporovat
opakovanou tvorbu polyploidd. Kromé diploidnich, triploidnich a tetraploidnich jedinct se
v obou studiich navic vyskytli i jedinci s pentaploidni a hexaploidni urovni, pentaploidi

predevsim v 3x x 4x a hexaploidi v 3x x 3x kiiZeni.

Z vysledkli experimentalnich kiizeni je patrné, ze se triploidi v populacich sami
sexualné neudrzuji (netvofi dostatené mnozstvi triploidniho potomstva). Primarnim
prosttedkem tvorby triploidi je tak jejich vznik de novo pomoci fuze neredukovanych
a redukovanych gamet v diploidnich populacich, ¢i kfiZzeni mezi di- a tetraploidy. Pocetni
nevyhodu mohou piekonavat i tfeba prostfednictvim apomixie, ktera umoziuje tvorbu
triploidnich semen bez jakychkoliv reprodukénich obtiZzi. Apomixie je znama napiiklad

u rodu Taraxacum (Meirmans et al. 2003) nebo u Arnica cordifolia (Kao, Parker 2010).



3. ROLE TRIPLOIDU V CYTOTYPOVE SMiSENYCH POPULACICH
Triploidni hybridi jsou ve starSich pracich povazovani za slepé vyvojové vétve,

které po svém vzniku nemohou nijak ovlivnit evoluci rodi¢ovskych linii a zahy z populace

mizi (Levin 2002). Béhem poslednich desetileti se vSak prokazuje, ze triploidi mohou hrat

dilezitou roli hned v n¢kolika mikroevolu¢nich procesech (Husband 2004).

3.1. TRIPLOIDNI MOST

Vznik neopolyploidnich rostlin v diploidni populaci svych rodici je zavisly pfedevsim
na tvorbé neredukovanych gamet. Neredukované gamety vznikaji vlivem chyb v pribéhu
meiotického dé€leni souvisejicich napiiklad s omezenou funkcnosti déliciho vieténka.
Priméma frekvence, Sjakou vznikaji neredukované gamety v pfirozenych populacich
krytosemennych rostlin, je odhadovana na 0,56 %. Zda se, ze pomérné zastoupeni
neredukovanych gamet mezi pylovymi zrny a vajeénymi buiitkami se obecné piili§ nelisi
(Ramsey, Schemske 1998). Frekvence neredukovanych gamet se vSak Casto 1i§i mezi druhy,
riznymi populacemi téhoZz druhu a dokonce i mezi jednotlivymi jedinci v populaci. Schopnost
produkovat vys$si mnozstvi neredukovanych gamet je také zpravidla dédi¢na (Levin 2002).
Experimentalné bylo rovnéz prokazano, ze rostliny mohou docasné zvySit mnozstvi
neredukovanych gamet, které tvofi, ve stresovych podminkéch, jako je naptiklad pisobeni
nizkych teplot, rychlé stfidani teplot, omezené mnozstvi vody, nizky obsah Zivin v substratu,

nebo napadeni rostliny patogenem (Ramsey, Schemske 1998).

S ohledem na nizkou frekvenci neredukovanych gamet se zd4d jen velmi
nepravdépodobné, aby v diploidni rodicovské populaci vznikl tetraploid pfimym splynutim
neredukovaného pylového zrna s neredukovanou vajecnou buiikou. Neredukovand gameta
v§ak muze splynutim s béznou redukovanou pohlavni buitkou vést ke vzniku triploidniho
jedince. Triploidni hybridi mohou nasledné prostfednictvim zpétného kiizeni s diploidnimi
rodi¢i, vzdjemnymi pfenosy pylu mezi sebou nebo samoopylenim umoznit vznik
tetraploidniho potomstva. Tento dvoustupfiovy proces zahrnujici triploidni meziclanek byva
nazyvan ,.triploidni most* (angl. triploid bridge; Husband 2004), nebo méné Casto unilateralni
polyploidizace (Levin 2002). Triploidni most se muize ucastnit vzniku autopolyploidi
I alopolyploidi. Tim, ze je zapotiebi jen jedné neredukované gamety, by mohl triploidni most

velmi efektivné zvySovat pravdépodobnost vzniku tetraploidi.

Jakousi Achillovou patou triploidniho mostu je vSak Casto omezend Zivotaschopnost

a fertilita u triploidnich rostlin (Levin 2002). U mnoha druhi dokonce triploidni semena
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abortuji jesté béhem svého vyvoje (viz kap. 2.2.). V nekterych piipadech jsou vsak triploidni
jedinci vitdlni a alesponn ¢astecné fertilni (viz kap. 2.). Triploidi kvili lichému poctu
chromozémovych sad produkuji béhem meiotického d€leni gamety se znacné proménlivym
poctem chromozomu. Pievazna vétSina gamet je aneuploidnich, tvoii se ale i mensi mnozstvi
gamet euploidnich (tj. s kompletnimi sadami chromozomut; Ramsey, Schemske 1998).
Triploidni jedinci mohou produkovat tfi rGzné typy euploidnich gamet: haploidni (n = X),
diploidni (n =2x) a neredukované (n =3x), jak bylo experimentdln¢ ovéfeno napiiklad
u Chamerion angustifolium (Burton, Husband 2001) nebo Hieracium echioides (Peckert,
Chrtek 2006). Vznik tetraploida v diploidni populaci s nékolika triploidnimi rostlinami je
nejpravdépodobnéjsi splynutim neredukované (n =3x) gamety triploida s redukovanou
(n =x) gametou diploida. Tetraploidni semena vS§ak mohou vznikat i vzdjemnym splyvanim
diploidnich gamet pochazejicich z triploidd nebo diploida, piipadné fazi haploidnich
a neredukovanych gamet pochazejicich z triploidnich rodi¢i. Ramsey a Schemske (1998)
shrnuli vysledky opylovacich experimentil, ze kterych bylo patrné, ze kiizeni triploidd mezi
sebou a triploiddi s diploidy se li§i mirou produkce tetraploidniho potomstva. V mnoha
ptipadech byl zna¢ny rozdil i mezi reciprokymi kiizenimi rodi¢t danych ploidnich trovni.
Tetraploidi nejCastéji vznikali samosprasenim triploidt (pramémé 13,9 % potomstva)
a opylenim triploidni rostliny pylem z diploida (primérné 9,8 %). Pramérny vyskyt
tetraploidnich semen ze vSech kiiZeni, kterych se ucastnily triploidni rostliny, stanovili autofi
na 6,3 %. Jedna se vSak o hodnoty stanovené experimentalnimi ptenosy pylu mezi jedinci
kultivovanymi v experimentalnich podminkach, frekvence vzniku tetraploidi v pfirozenych
rostlinnych populacich by mohla byt odlisnd. Detailni pozorovani vyskytu tetraploidnich
semen na voln€ opylenych diploidnich a triploidnich rostlinach v pfirozenych cytotypové

smiSenych populacich vSak doposud nejsou k dispozici.

Tetraploidni jedinci nové vznikli v populaci mohou kiiZzenim s triploidy dale zvySovat
frekvenci tvorby tetraploidii. V experimentalnich kiizenich mezi triploidy a tetraploidy byla
pozorovana zna¢na produkce tetraploidnich semen, v priméru obou sméri kiizeni se jednalo

0 40 % potomstva (Ramsey, Schemske 1998).

Ramsey a Schemske (1998) vytvorili model vzniku auto- a alopolyploidd, ve kterém
stanovili hodnoty vSech potfebnych parametri na zakladé reSerSe literatury tykajici se
pokusnych kiizeni mezi rostlinami liSicimi se ploidni Urovni. Triploidni most se podilel

na celkové tvorbé autotetraploidii 69,7 % pii zpétném kiizeni a 34,9 % pfi cizospraseni.
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Naproti tomu u alotetraploida se triploidni most podilel na celkové frekvenci tvorby jen 1 %

pfi samoopyleni a 29,5 % pfii zpétném kiizeni.

S ohledem na spektrum euploidnich gamet produkovanych triploidnimi rostlinami (t;.
n = x, 2x, 3x) by ze vzajemnych kiizeni mezi nimi mohli vznikat kromé¢ tetraploidii i diploidi
a dva dalsi polyploidni cytotypy: pentaploidi a hexaploidi. Vznik rostlin pentaploidniho
a hexaploidniho cytotypu mechanismem triploidniho mostu byl zdokumentovan naptiklad
u Hieracium echioides (Peckert, Chrtek 2006), kdy hexaploidni jedinci, ktefi vznikaji
spojenim dvou neredukovanych (n =3x) gamet triploidd, tvofili v priméru 33 % semen
z kiizeni mezi triploidy a 8 % semen vznikajicich samoopylenim triploida. Hexaploidni
potomstvo bylo zaznamenano také pii kiizeni druhG Vaccinium corymbosum x V. elliotti
(samoopylenim: 66,7 %; 3x x 3x: 50 %), Nicotiana rustica * N. paniculata (3x x 3x: 81,1
%). A pentaploidni rostliny napiiklad jesté u téchto druhti: Euphorbia pulcherrima (3x x 4x:
50 %), Gladiolus spp. (3x x 4x: 33 %), Dactylis glomerata (3x x 2x: 14,3 %), Triticum durum
x Aegilops longissima (3x % 4x 16,9 %), Tritium turgidum x monoccoccum (samoopyleni 3x:
12,2 %), Nicotiana rustica * N. paniculata (3x x 4x: 44,9 %), Petunia spp. (3x x 4x: 7,1 %)
(Ramsey, Schemske 1998).

3.2. NEVYHODA MALYCH CiSEL
Nove¢ tetraploidni rostliny se v diploidnich rodi¢ovskych populacich vyskytuji obvykle

s velmi nizkou pravdépodobnosti (Levin 2002). Lze tedy pfedpokladat, ze bude pocatecni
mnozstvi tetraploidnich jedinct jen zlomkem celkové velikosti populace. Dalsi existence
tetraploidi v cytotypové smiSené populaci zévisi na jejich schopnosti pienést se
do nasledujicich generaci a na dal§im navySovani jejich Cetnosti. V ramci cytotypové smisené
populace dochazi k ptenosu pylu mezi diploidy a tetraploidy, ktery ale ¢asto vede k aborci
semen nebo ke vzniku triploidnich hybridi s omezenou Zivotaschopnosti a fertilitou (Ramsey,
Schemske 1998). Tetraploidni potomstvo tak vznika pouze z kiiZzeni mezi tetraploidnimi
rostlinami, coz je ale vzhledem knizkému poctu tetraploidd v populaci velmi
nepravdépodobné. V kazdé generaci tedy byva vétSina vajecnych bun¢k tetraploidnich rostlin
oplozena pylem diploidnich rostlin, coZ je neefektivni a pocet tetraploidnich semen je proto
velmi limitovany. Pfi nasledujici obnovée populace z téchto semen se mlze stat, ze tetraploidni

cytotyp z populace tpln€ vymizi.

Pravdépodobnost, s jakou bude cytotyp oplozen gametou odpovidajici ploidni trovné,

je pfimo =zavisld na jeho relativni cetnosti v populaci. Prevladajici cytotyp nebude
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na neefektivni pfenosy pylu pfili§ doplacet, naopak cytotyp s nizkym pocetnim zastoupenim
bude existenén¢ ohrozen. Jednd se tedy o frekvencéné zavislou selekci. Tento proces,
oznacovany jako ,,nevyhoda malych Cisel” (angl. minority cytotype exclusion), je povazovan
za jeden z hlavnich mechanismii branicich uchyceni novych polyploidnich linii (Husband
2000). Platnost tohoto principu byla opakované experimentalné ovéfena (Levin 2002).
Kuptikladu v cytotypové smiSenych populacich druhu Chamerion angustifolium klesal pocet
semen diploidnich rostlin spolu stim, jak se snizovalo pomérné zastoupeni diploida
ve srovnani s tetraploidy (Husband 2000). Levin (1975) publikoval matematicky model,
ve kterém se pokusil zhodnotit plisobeni nevyhody malych ¢isel v cytotypoveé smiSené
populaci. Pokud se cytotypy lisily svym pomérnym zastoupenim v populaci, pocetné&jsi z nich
vzdy po nekolika generacich v populaci zcela pievladl. V ptipadech, kdy byl pocet jedinct
obou cytotypt shodny, dospéla populace do nestabilni rovnovahy a jakékoliv nasledné
vychyleni rovnéz vedlo k vylou€eni jednoho z cytotypti. Za takovych podminek je uchyceni

neotetraploidi v diploidnich rodic¢ovskych populacich nemozné.

Levinlv pivodni model vSak byl pfili§ jednoduchy a nezohlediioval dalsi faktory
a procesy, které mohou v pfirozenych populacich zvySovat pravdépodobnost efektivniho
prenosu pylu. Nejsnazsi cestou je autogamie, pti které splyvaji gamety pochazejici z téhoz
jedince. Schopnost samospraseni miize umoznit vznik tetraploidniho potomstva i v pfipad¢,
kdy je v diploidni populaci jen jeden jediny tetraploidni jedinec. Zaclenéni autogamie do vyse
zminéného modelu zna¢né prodlouzilo dobu setrvani obou cytotypl. Pfi piivodni pocatecni
frekvenci vyskytu cytotypi prodlouzilo 40 % autogamické reprodukce dobu jejich
koexistence ze Ctyf na deset generaci (Levin 1975). Tento zptuisob rozmnozovani ma vsak i
urcitd omezeni a po n€kolika generacich opakovaného samospraseni se mize projevit snizeni

zivotaschopnosti nebo plodnosti potomstva (tzv. inbredni deprese; Briggs, Walters 2001).

Pfenos pylu mezi riiznymi jedinci v populaci nikdy neni Gpln€ ndhodny, ale s vétsi
pravdépodobnosti k nému dochidzi mezi bliZz§imi jedinci. Pokud jsou tedy diploidni
a tetraploidni rostliny alespoii ¢aste¢né prostorové odd€leny, mira efektivnich opyleni bude
vys$si. Prostorova segregace cytotypu byla ve smiSenych populacich velmi ¢asto pozorovana,
naptiklad u druhtt Ranunculus adoneus (Baack 2004), Allium oleraceum (Safafova,
Duchoslav 2010) nebo Hieracium echioides (Travni¢ek et al. 2011). Reproduk¢ni interakce
mezi diploidy a tetraploidy mohou byt také omezeny, pokud se cytotypy alesponi ¢astecné 1isi
dobou kveteni. Rozdily ve fenologii cytotypli byly opakované pozorovany u nékterych druhi

(Levin 1983). U Heuchera grossulariifolia a Chamerion angustifolium maji diploidni rostliny
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oproti tetraploidnim mensi kvéty (Segraves, Thompson 1999; Kennedy et al. 2006). Pokud by
byly tetraploidni kvéty shledany opylujicim hmyzem jako atraktivngj$i, mohly by byt Casté&ji
navstévovany a Sance tetraploidnich rostlin na opyleni kompatibilni gametou by vzrostla.
Studium tii cytotypové smisenych populacich druhu Chamerion angustifolium odhalilo,
ze opylovaci skutecné preferuji kvéty tetraploidnich rostlin a ze v 83 % ptipadi dosedne
hmyz po navstéve tetraploidniho kvétu na kvét rostliny stejné ploidni urovné (Kennedy et al.
2006). U Heuchera grossulariifolia bylo pozorovano, ze Sest z patnacti béznych opylovaci

navstévovalo piednostné rostliny jednoho z cytotypu (Segraves, Thompson 1999).

Neredukované gamety diploidd mohou na tetraploidnich rostlinach zprostiedkovat
efektivni oplozeni, a pokud je mira jejich produkce dostatecnd, zvysuji i pravdépodobnost
uchyceni tetraploidi (Felber 1991). | v pfipadé selhani pohlavni reprodukce vSak muze
pocetnost tetraploida v populaci narlistat pomoci vegetativniho rozmnozovani, tvorbou
apomiktického potomstva nebo diky vyssi konkurenceschopnosti tetraploidii v porovnani
s diploidy (Levin 2002). V malych ptirozenych populacich mize navic dochazet k nahodnym
pocetnim fluktuacim, coz také mnohdy ptispiva k obraceni nevyhody ve prospéch minoritniho

cytotypu (Fowler a Levin, 1984).

Triploidni hybridi hraji v procesu nevyhody malych ¢isel dvoji roli. Jejich vznik je
disledkem reprodukénich interakci mezi diploidy a tetraploidy. Protoze pocet pohlavnich
bunck v kvétu neni zpravidla neomezeny, kazda vznikld neefektivni triploidni zygota snizi
pocet vajeCnych bunck rostliny matetského cytotypu, které by jest¢ mohly byt oplozeny
kompatibilni gametou (Husband 2000). Svym vznikem tak triploidni hybridi vlastné
»Zznehodnocuji* vajicka matetfské rostliny. Na druhou stranu vSak triploidni rostliny nékterych
populaci byvaji Casto zivotaschopné a alespon ¢astené fertilni (viz kap. 2), takze se mohou
ucastnit UspéSnych reprodukénich interakei spolu s diploidy a tetraploidy. Efekt nevyhody
malych ¢isel mohou triploidni hybridi omezovat dvéma zpiisoby. Prvnim je moznost zvysit
frekvenci vzniku tetraploidd v diploidni populaci prostiednictvim triploidniho mostu (viz kap.
3.1.), coz nasledné zvysuje pravdépodobnost efektivnich pfenost pylu mezi nimi. Druhy
zpiisob vyplyvé ze skutecnosti, Ze jsou triploidni rostliny alesponi v omezené mife schopné
produkovat kompatibilni diploidni gamety (n = 2x, viz kap. 2.) a zpétnym kiiZenim triploid
se svymi tetraploidnimi rodi¢i tak muize zCasti vznikat tetraploidni potomstvo. Hojny vyskyt
triploidi v populaci mize obéma zpusoby znatn¢ zvySovat Sanci, ze se noveé vznikli

tetraploidi uchyti.
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Vyznam triploidnich hybridd v omezovani frekvenéné zavislé selekce proti pocetné
mén¢ zastoupenému tetraploidnimu cytotypu je mozné zhodnotit prostfednictvim
publikovanych modeld. Felber a Bever (1997) vytvotili model koexistence diploidniho
a tetraploidniho cytotypu, do kterého zaclenili vznik triploidnich hybridli a jejich nasledné
reprodukéni interakce. Jejich studie poukdzala na skutec¢nost, Zze zdatnost a plodnost
triploidnich hybridi mlize mit za ur¢itych podminek rozhodujici vliv na stabilitu koexistence
diploidii a tetraploidli v populaci. Urcitym omezenim tohoto modelu je ptredpoklad,
ze triploidi tvofi pouze haploidni a diploidni gamety. V experimentalnich kiizenich pfitom
triploidni rostliny produkovaly v nezanedbatelném mnozstvi i gamety triploidni (Ramsey,
Schemske 1998), které splynutim s redukovanymi gametami diploidd pfispivaji ke vzniku
tetraploidniho potomstva. Husband (2004) po nékolikaletém studiu smiSenych populaci druhu
Chamerion angustifolium vytvofil model koexistence di-, tri- a tetraploidniho cytotypu.
Parametry modelu byly zvoleny na zakladé pozorovani v terénu i experimentalnich dat.
| v pfipadé velmi omezené fitness (10x nizsi nez u diploidi) mohou triploidi vyznamné
ptfispivat ke koexistenci rodiovskych cytotypli, nebo dokonce umoznit prevladnuti
tetraploidli. Ukazalo se, Ze v tomto sméru ma nejvetsi efekt zvySena mira neredukovanych

gamet triploida (n = 3x).

3.3. GENOVY TOK

Genovy tok je velmi dilezitym evolu¢nim Cinitelem. Jeho nejdilezitéj$im parametrem
je migrace, ktera urcuje, jak jsou mezi sebou vzdalena mista, kde se urcity jedinec narodil
a kde se narodi jeho potomci. Miizeme jej rozliSovat dle toho, v jaké Zivotni fazi probiha.
Gameticky genovy tok je takovy, v némzZ jsou migrujicimi ¢asticemi pyl nebo spermie, velkou
mérou se podili na polyploidizaci. Zygoticky genovy tok probihé prostiednictvim semen nebo
dospélych jedinct. (Hedrick 2005). U vétrosprasnych rostlin je v praméru genovy tok
intenzivngj$i nez u rostlin opylovanych zivo¢ichy nebo u rostlin autogamnich, ty maji nejnizsi
hodnotu genového toku (Govindaraju 1988).V zavislosti na intenzit¢ svého pusobeni,
na struktufe populace pfislusného druhu ¢i v zdvislosti na vlastnostech migranti miZze
dokonce evoluci druhu urychlovat nebo ji naopak vyrazné zpomalovat (Hedrick 2005; Flegr
2009).

Polyploidni speciace byva charakterizovana bezprostfedni tvorbou reprodukéni izolace
mezi rodi¢ovskym a odvozenym druhem. Je ale znamo, Ze tato reproduk¢ni bariéra neni uplna
(Levin 2002). V pfirodé mize dochazet k prostorovému kontaktu populaci rostlin lisicich se

svou ploidni Grovni. Vznikaji tak tzv. kontaktni zony, které jsou vlastné zvlastnim typem
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hybridnich zén vyznacujicich se do znacné miry omezenou mirou genového toku.
V kontaktnich zénach cytotypli mizeme rozlisit dva typy hybridd, ktefi se ti¢astni pfenosu
gend napfi¢ ploidnimi Grovnémi: hybridi typu I a hybridi typu II (Petit et al. 1999).

Na modelu smiSené populace diploidi a tetraploidi dochéazi ke genovému toku takto:

Nejsnaze a patrné¢ 1 nejcastéji je geneticky materidl pfendSen od diploidd
K tetraploidim prostfednictvim neredukovanych gamet. Splynutim neredukované gamety
diploida a redukované gamety tetraploida vznika tetraploidni hybrid typu II (angl. Type II
hybrid). Tento kiizenec kombinuje obvykle dvé sady chromozoémii pochazejici z diploidniho
rodice se dvéma sadami chromozému od tetraploida. Pro hybridy typu II je typické, Ze maji
stejnou ploidni troven jako jeden z jeho rodici, v tomto piipadé tetraploid. Protoze maji sudy
pocet chromozémovych sad, jejich zdatnost je ve srovnani s rodici stejnd, nebo dokonce vyssi
(napf. vlivem heterdzniho efektu). Pfenos genetické informace prostfednictvim hybridi typu

II je pouze jednosmérny (2x = 4x).

Splynutim redukované gamety diploida s redukovanou gametou tetraploida vznikaji
triploidni hybridi. Triploidi jsou ptikladem hybridi typu I, pro které je typické, Ze maji
intermediatni ploidni uroven mezi rodi¢i. Hybridi typu I byvaji ¢asto prave kvili vlastnictvi
lichého poctu chromozomovych sad nezivotaschopni nebo sterilni (viz kap. 2.). V mensi miie
vSak produkuji zivotaschopné euploidni gamety a zpétnym kiizenim s diploidnimi nebo
tetraploidnimi rodici, pfenosy pylu mezi triploidy, pfipadné samospraSenim triploidii mohou
dat vzniknout i potomstvu diploidniho ¢&i tetraploidniho cytotypu (Ramsey, Schemske 1998).
Vétsina gamet produkovanych triploidy je aneuploidni, takze vznikli di- a tetraploidni
potomci mohou kombinovat rizné pocty chromozéml nalezicich diploidnimu
a tetraploidnimu genomu. V pribéhu meidézy miZze navic dojit ke ,,crossing-over* a mohou
vznikat rekombinované chromozémy. Pouze hybridi typu I (angl. Type 1 hybrid) mohou
zprostfedkovavat tok gend obéma sméry (2x = 4X i 4X = 2x). U druht, kde vlivem silného
pusobeni triploidniho bloku ke vzniku hybridt typu I nedochazi (viz kap. 2.2), probiha tok

gend vzdy jen jednim smérem, z diploidi do polyploidu.

PrestoZe jsou mechanismy genového toku dobie znamy a predpoklada se, ze k nému
v piirodé¢ dochazi, nejsou prozatim zadné studie, které by se zabyvaly jeho piesnou
kvantifikaci. K dispozici jsou jen nepiimé odhady genového toku na zaklad€ miry genetické
diferenciace populaci cytotypi nebo sdilenim specifickych genetickych markeri.
Ve skandinavskych populacich Dactylorhiza maculata s. |. se naptiklad zjistilo pomoci

molekularniho markeru ITS (ribozomalni DNA), ze diploidi a tetraploidi ve smisenych
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populacich si nejsou geneticky podobnéjsi nez diploidi a tetraploidi z cytotypove uniformnich

populaci, genovy tok tak patrné neni ptili§ intenzivni (Stahlberg 2009).

ProtoZe oba zptsoby genového toku sleduji smér 2x = 4x, zda predpoklada se, ze by
mohl byt tok genii z diploidii do tetraploidii vysSsi nez v opatném smeéru. V populacich
Dactylorhiza maculata s. 1. naznacila analyza chloroplastovych markeri, ze je tok gent
intenzivngjsi z diploidt do tetraploidd. Jaderné markery ale potvrdily, ze k pfenosim
genetické informace muze vzacné dochazet i v opaéném sméru (Stahlberg 2009). Byly
zdokumentovany situace, kdy se mezi tetraploidy vyskytovaly chloroplastové haplotypy jinak
typické pro diploidni linie, napt. u Heuchera grossulariifolia (Segraves, Thompson 1999)
nebo u Plantago media (Van Dijk, Bakx-Schotman 1997). V pievazné diploidni populaci
Dactylis glomerata byli pozorovani triploidi produkujici velky pocéet neredukovanych
vajecnych bunék, jejichz oplozeni vedlo ke vzniku vyznamného podilu tetraploidi (Zohary,
Nur 1959). Protoze je tento zplsob toku geni spjat s nezavislym vznikem polyploidni linie
z matetského diploidniho taxonu, byva ¢asto nazyvan ,,multiple origins* (Soltis, Soltis 1999).
V ramci polyploidniho taxonu tak mohou koexistovat linie, které vznikly nezévisle z riznych
populaci, vraznych c&éastech aredlu diploidniho rodice, a ,,multiple origins*“ tak obecné

pomaha zvysovat genetickou diverzitu a potazmo snad i evolucni uspéch polyploidi.
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4. MODELOVA ROSTLINA: TRIPLEUROSPERMUM INODORUM

4.1. BIOLOGICKE VLASTNOSTI A EKOLOGIE
Druh Tripleurospermum inodorum (L.) ScHULTZ Bir. (syn. Matricaria perforata

MERAT) je v soucasnosti fazen do Cel. Asteraceae, km. Anthemideae, podkm. Matricariinae,

r. Tripleurospermum (Kubat 2005).

Do rodu Tripleurospermum (L.) ScHuULTz. BIp. je fazeno v zavislosti
na taxonomickém pojeti 35 az 38 jednoletych az dvouletych bylin, jejichz spolecnym
vyvojovym centrem je Kavkaz a zapadni Asie (Kay 1969; Applequist 2002). Morfologické
vymezeni a ekologie jednotlivych druhii jsou dnes zpravidla jiz dobfe znamé, ale jejich
nomenklatura prosla béhem nékolika poslednich desetileti mnoha zménami a i dnes se jeji
pojeti mezi riznymi autory lisi. Historicky vyvoj taxonomie a nomenklatury tohoto rodu je
velmi komplikovany, diive byli jeho zastupci Casto fazeni do rodu Matricaria L. v §ir§im
pojeti (Kay 1976; Applequist 2002). Jednim =z charakteristickych rozdild mezi rody
Tripleurospermum a Matricaria je pfitomnost blanitého lemu. Zatimco u Matricaria se tento
lem nachazi pouze na vrcholech nékterych nazek, u Tripleurospermum jej lze nalézt na vSech
nazkéch (Kubat 2005). Taxonomii uvnitf skupiny mize také komplikovat relativné bézna
hybridizace (na diploidni a o néco méné i na tetraploidni urovni) stirajici rozdily mezi druhy.
Jeji intenzita zavisi pfedev§im na mife prekryvu aredlt jednotlivych druhil a na jejich ploidni

urovni (Kay 1969).

Hetmankovec nevonny — Tripleurospermum inodorum (L.) SCHULTZ BIP. je pomé&rné
hojna jednoleta, ozima nebo vzacné dvouleta, plevelna rostlina s rozsadhlym arealem rozsiteni.
Pfirozené¢ se tento druh vyskytuje ziejmeé v Evropé a zapadni Asii, zavleCen vSak byl
i do vétSiny ostatnich temperatnich oblasti svéta. T. inodorum byl zaznamenan naptiklad
na vychodni Sibifi, Novém Zélandu a v Severni Americe. V Kanadé¢ je dnes Siroce rozsifeny

a v USA se stale $iti (Kay 1969).

Druh T. inodorum je znamy piedevsim z druhotnych stanovist' vytvorenych lidskou
¢innosti. Pfirozeny charakter maji snad jen populace rostouci na zépadoasijskych slaniscich
(Kay 1969). Je vsak mozn¢, Ze dalsi plivodni biotopy byly historické a dnes nemaji zadné
analogie. V Ceské republice se asto vyskytuje na synantropnich stanovistich v ranych fazich
sukcese, jako jsou naptiklad pole, thory, rumisté, okraje cest, Stérkové naspy Zelezni¢nich
trati, odvaly lomt, vysypky, navazky, haldy, Stérkovny a hliniky, téz v jednoleté vegetaci

pis€in, na riznych avSak vzdy dusikem bohatych substratech vcetné téch zasolenych. Lze jej
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pozorovat obecné od nizin az do podhiii, v Ceské republice je ojedinéle zavlékan az
do nejvyssich poloh (max. KrkonosSe, Lu¢ni bouda, ca 1415 m n. m.; Hruby Jesenik, Mala
Moravka, ca 1120 m n. m.) (Kubat et al. 2002; Kubat 2005). Ve vSech vySe uvedenych
oblastech svétového rozsifeni obsazuje stejné niky a je vysoce pravdépodobné, ze do nich byl

zavleCen jako plevel zemédélskych plodin (Kay 1994).

Popis druhu (podle Kay 1994; Kubat et al. 2002; Kubat 2005): lodyhy dorustaji vysky
(10-)30-80(-100) cm, v dospélosti jsou lysé, ve spodni ¢asti Casto naCervenalé a svym
vzrastem a mirou vétveni odrazi predevsim charakter osidlenych stanovist. Na polich jsou
obvykle lodyhy zpoc¢atku vzptimené, jen v horni Casti chocholi¢naté se vétvici. Pozdéji,
po sklizni rody, mohou stejné rostliny tvofit n€kolik poléhavych vétvi od baze stonku.
Naopak rostliny otevienych prostranstvi jsou obvykle jiz od pocatku do rizné miry vétvené
od baze stonku, s né€kolika poléhavymi nebo vzptimenymi vétvemi. Z bazi starSich stonkl se
mohou tvofit adventivni kofeny, jimiz se ale rostliny vegetativné nemnozi. Pravé koteny jsou

bohat¢ vétvené, sahajici nékdy az 1 m hluboko.

Listy pfizemni listové rtizice jsou v obrysu eliptické, rovné na bdzi a na vrcholu
zaoblené, 4-8(-15) cm dlouhé a 1,5-5(-10) cm Siroké, nepravidelné zpefené do jemnych
ukrojka tietiho (druhého) fadu 8-15(-30) mm dlouhych a 0,5-0,7(-1,2) mm Sirokych. Lodyzni

listy maji stejny tvar, jsou pfisedlé a vyrustaji ve stfidavém postaveni.

Pocet tiborli na rostliné je obvykle znacné variabilni, obvykle se pohybuje v rozmezi
15-200, na jedinci viak mize byt i 1200 ubori. Ubor lemuje nejéast&ji 21-22 samiéich
jazykovitych kvéta s bilymi ligulami o velikosti 10-18 x 2,5-4,0 mm, ter¢ je tvofen piiblizné
4,5 mm dlouhymi oboupohlavnymi trubkovitymi kvéty s 2,5 mm dlouhou zlutou zvonkovitou
korunou rozsifujici se do péti drobnych lalokt. Zralé kvétni lazko je konické s vypouklymi
stranami, ze spodni strany jej kryji protdhlé a uzce trojtihelnikovité zdkrovni listeny s tenkym
bezbarvym az tmavé hnédym lemem. V dob¢ zralosti se projevuje sporofytickd bariéra proti
samooplozeni, kterd je fizena dvéma dominantnimi alelami multi-alelického systému (Kay
1965).  Vhledem kvys$si hmotnosti pylovych zrn a jejich lepkavosti jsou kvéty
pravdépodobné entomogamni, dle ¢etnych zaznamii z Velké Britanie jsou nejspiS opylovany

hmyzem ze skupiny Diptera (Kay 1969).

Plodem jsou cca 1,2-2,2 mm dlouhé a 0,5-1,1 mm $iroké nazky se tfemi svétlymi
zebry na bfiSni (ventralni) strané€, které od sebe déli vzdélenosti nejméné '5 jejich délky.

Mezery mezi zebry a stfedni Cast hibetni (dorzalni) strany naZzky jsou c¢ernohnédé
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s nepravidelné pficn¢ bradavicnaté zvinénym povrchem. Na hibetni stran€ nazky byvaji
Vv blizkosti vrcholu zanotfené pryskyticné kanalky. K vrcholu hibetni strany nazky je pfipojen
kratky stfechovity chmyr, ktery svou barvou a strukturou piipomina zebra. Predpoklada se,
ze se Sifi endo- nebo epizoochoricky, o néco méné i prostiednictvim hmyzu. Detailni
morfologie semen je vrodé Tripleurospermum vyznamnym rozliSovacim znakem mezi
jednotlivymi druhy (Kay 1976). Produkce semen v pokusech zavisela na celkové hmotnosti
susiny rostlin, ¢im vice vytvofila rostlina biomasy, tim méné semen vyprodukovala (Lutman
2002). Primérna vaha semene je proménliva. Nazky mohou V pudé piezit v pudé nejméné
10 let, v zavislosti na typu pudy a hloubce, ve které se nachazi. Kliceni semen je epigeické,

a proto potiebuji dostate¢né vysoké hodnoty teplot a slune¢niho zafeni (Kay 1994).

Podobné jako jiné jednoleté plevely kulturnich plodin jsou jedinci fenotypové plasticti
a extrémné variabilni ve velikosti i habitu (Kay 1994). Vzhled rostliny, zejména vétveni

a smér rustu, se vSak muize lisit i s ohledem na jeji ploidni uroven (Kay 1969).

4.2. CYTOTYPOVA DIVERZITA A JEJi PGVOD
U druhu Tripleurospermum inodorum byly rozliSeny tfi cytotypy: diploidni, triploidni

a tetraploidni (Kay 1994).

Kay (1969) navrhl, ze diploidni (2n = 2x = 18) cytotyp T. inodorum mohl vzniknout
jednim ze tii zptsobu: z piibuzného diploidniho taxonu T. maritimum, z diploidnich druhd
ve vyvojovém centru rodu (Kavkaz, stiedni Asie) nebo ze spole¢ného piedka T. maritimum

aT. inodorum.

Prvni moznost je podpofena skutecnosti, ze se diploidni rostliny T. inodorum mohou
ktizit s T. maritimum (Kay 1965), se kterym rostou sympatricky ve zna¢né ¢asti pfirozeného
arealu vyskytu, napf. na pobiezi zapadni a severni Evropy (Kay 1969). S ohledem na mnohé
rozdily mezi druhy a nejstar§i nalezy nazek patticich T. inodorum jiz z obdobi pozdniho

pleistocénu tento zptisob vzniku diploidi Kay (1969) neptedpoklada.

Také ptivod diploidniho T. inodorum z jiného druhu pivodem z Kavkazu nebo stiedni

Asie povazuje Kay (1969) za ekologicky, geograficky i geneticky nepravdépodobny.

Tteti zpisob vzniku je rovnéZ podpofen moZnosti vzajemnéeho kiiZzeni mezi diploidy T.
inodorum a T. maritimum i jejich ¢astecné se prekryvajicim geografickym rozsifenim. Mezi
obéma druhy jsou vsak ostré ekologické hranice. K odd€leni druht mohlo dojit béhem
casného pleistocénu, kdy diploidni T. inodorum nejspi$ osidloval pfirozena stanoviste,

ktera nemaji v dneSni dob¢ analogii. Mohlo se naptiklad jednat o mista v blizkosti sezonnich
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napajedel divokych herbivori, obzvlasté ta situovand v nizSich polohach, kde byla v zimé
a na jate puda siln€¢ udupana, zatimco v 1ét€ relativné nenaruSend. Tento typ habitatu mohl byt

podobny zemé&délsky vyuzivané krajing, ve které se dnes druh ¢asto vyskytuje (Kay 1969).

Néazory autord na zpusob vzniku tetraploidniho T. inodorum (2n = 4x = 36) se lisi.
Obecné mohou tetraploidni linie vznikat dvéma zplsoby, polyploidizaci v ramci jednoho
druhu (autopolyploidie), nebo zdvojenim genomu spjatém s mezidruhovou hybridizaci
(alopolyploidie; viz kap. 1). Jako jedna zmozZnosti byl navrzen vznik tetraploidi
alopolyploidizaci mezi severoevropskymi populacemi mezi T. inodorum a T. maritimum
(Vaarama 1953), Kay (1969) povazuje za velmi nepravdépodobné, Ze by mohlo dojit
ke zdvojeni chromozomového pocétu u diploidniho mezidruhového hybrida. Vzhledem
k pievladajici jednoletosti je totiz nejisté, Ze by vegetativné pretrvavali do doby, nez by doslo
ke zdvojnéasobeni chromozomi. Tato skute¢nost vSak komplikuje moznost vzniku polyploidil

obecné, nelze ji tedy pouzit na odliSeni autopolyploidniho a alopolyploidniho scénéie.

Tetraploidni T. inodorum se morfologicky velmi podoba diploidnimu cytotypu, coz
byva typické zejména pro autopolyploidii (Levin 2002). Na zakladé experimentalnich dat
a porovnani morfologie somatickych chromozomut a jejich meiotického chovani (Arora,
Madhusoodanan 1981) se lze domnivat, Ze je tetraploidni T. inodorum autopolyploidniho
puvodu. Kay (1969) studiem plodnosti triploidnich hybridi a karyologickymi pozorovanimi
Casté tvorby trivalenti béhem meidzy dospél k =zavéru, Ze genomy diploidniho
a tetraploidniho cytotypu jsou do zna¢né miry homologické. Zdlraznuje vSak, Ze se nemusi
jednat o dikaz autopolyploidniho pivodu tetraploidd, nebot’ k obdobnym vysledktim dospél
i pti kiizeni neptibuznych druht. I v tomto piipadé Kay (1969) upozoriiuje na nizkou
pravdépodobnost vzniku polyploidi, protoZe diploidi i tetraploidi byli ve vétsiné zkoumanych
populaci neschopni efektivniho samoopyleni. Autotetraploidi by podle néj, mohli vzniknout
pouze za predpokladu, Ze by se v n&jaké malé marginalni nebo pionyrské populaci, kde jsou
rostliny od sebe pomérné¢ vzdaleny a pocet jedinci v populaci rok od roku kolisa, vyskytl
diploid schopny zna¢né produkce jinak vzacnych neredukovanych gamet (Ramsey, Schemske
1998). Ten by se nasledné mnozil autogamicky, za vzniku Eetného tetraploidniho potomstva,
které by potlacilo nevyhodu malych cisel a zbylé diploidni rostliny by vymizely (katastroficka
selekce). Na druhou stranu v soucasnosti uz vime, ze produkce neredukovanych gamet mutze
byt v nékterych populacich skute¢né vysoka a Zze se u T. inodorum vyskytuji ¢aste¢né fertilni
triploidni hybridi (viz nize). Nabizi se tedy i zvySeni pravdépodobnosti vzniku tetraploidii

prosttednictvim triploidniho mostu (viz kap. 3.2.). Dalsi studium této problematiky pomoci
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molekularné biologickych a genetickych metod je potieba k odhaleni konkrétniho zptsobu

vzniku tetraploidniho cytotypu T. inodorum.

Pienosem pylu mezi diploidnimi a tetraploidnimi rostlinami T. inodorum mohou
vznikat triploidni (2n = 3x = 27) hybridi. Ti byvaji zpravidla zivotaschopni, mohou ale trpét
¢asteCnou sterilitou, jak experimentalné zjistil Kay (1969). Pii meiéze v matefskych bunkéach
pylu pfevazovaly trivalenty, nedochazelo k rovnomérnému dé¢leni chromozoml mezi dcefiné
bunky a prevazna vétSina vyslednych pylovych zrn byla sterilni. V nékterych piipadech vsak
mohly byt i sam¢i gamety casteéné fertilni (3-5 %). Kdyz vSak slouzili triploidi
v experimentalnich ki#izenich jako matefské rostliny, mohli za pfiznivych podminek
po opyleni pylem diploidi nebo tetraploidii produkovat i 10 % vyvinutych nazek. Funkéni
samici gamety produkované triploidy byly bud’ redukované (n = 12; 13) nebo neredukované
(n = 26). Potomstvo triploidii bylo kviili ¢asté aneuploidii méné Zivotaschopné nez jeho
rodice. Pfesto na ném mohly dal$im kfizenim piilezitostné vzniknout i diploidni nebo
tetraploidni hybridi, coz svéd¢i o potencialu obousmérného genového toku mezi diploidy

a tetraploidy (Kay 1965).

Z hlediska déletrvajiciho vyskytu smiSenych populaci diploidd s tetraploidy
T. inodorum je dulezita frekvence tvorby triploidnich jedinct, protoze cytotyp produkujici
mensi pocet kvéti ve smiSenych populacich mize produkei triploidi ztracet vétsi podil
potomstva a vymizet tak jiz béhem nckolika néslednych generaci z populace (viz nevyhoda
malych cisel, kap. 4). Je tedy pravdépodobné, Ze smiSené populace 2x a 4x by mohly byt
nestabilni, jen pfechodného vyskytu a cytotyp, ktery se na dosud neosidleném stanovisti
uchyti jako prvni, pak pravdépodobné rychle potlaci pionyrské rostliny druhého cytotypu
(Kay 1969). Dnes je v8ak znama cela fada faktori, které mohou vliv nevyhody malych ¢isel

do rtizné miry tlumit (viz kap. 3) a tak tato moZnost vyZaduje dal$i studium.

I kdyZ jsou si diploidni a tetraploidni rostliny T. inodorum morfologicky i ekologicky
velmi podobné, je mozné mezi obéma cytotypy identifikovat urcité odliSnosti. Pokud spolu
rostou ve stejnych podminkéch, tetraploidi dosahuji obvykle vyssi rychlosti ristu i vétsi
velikosti a jejich lodyhy jsou vice vzpiimeného vzrustu nez u diploida (Kay 1969).
Pti srovnavacich kultivacnich experimentech Kay (1965) odhalil, Ze tetraploidi maji zpravidla
pylova zrna dvakrat vétsi nez diploidi, jejich nazky kli¢i rychleji a dosahuji vyssi klicivosti
nez nazky diploidni. Jediny morfologicky znak umoznujici rozliSeni cytotypt pii kultivaci byl
tvar koncovych lalokd prvnich pravych listd semenacku, které jsou relativné Siroké a oblé

u tetraploida, ale uzké a zaSpicatélé u diploidi.
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4.3. DISTRIBUCE CYTOTYPU T. INODORUM

Studium geografického rozsifeni piibuznych rostlin liSicich se ploidni urovni
(tzv. cytogeografie) je prvnim krokem umoziujicim odhaleni pfipadnych rozdilti v jejich
biologickych vlastnostech a evolu¢ni historii (Levin 2002). I kdyz jsou oba cytotypy
morfologicky nerozlisitelné a postradaji ndpadnéjSi rozdily ve svych stanoviStnich
pozadavcich, jako je tomu pravdépodobné u Tripleurospermum inodorum, jejich distribuce
muze byt ovlivnéna dal§imi faktory, naptiklad historickymi a evolu¢nimi procesy, zménami

klimatickych podminek, lidskou ¢innosti, migraci zvirat atd.

Jak jiz bylo zminéno, T. inodorum se dnes vyskytuje takika vyhradné na sekundarnich
stanovistich, vytvofenych nebo udrzovanych lidskou ¢innosti. Neni proto znamo, kde mohl
druh pfirozené rist v dobach, kdy vliv Clovéka na krajinu nebyl tak znacny. Moznymi
kandidaty na pfirozena stanovisté, kde se stale jesté T. inodorum vyskytuje (jedna z vzacnych
morfologickych variet), jsou slaniska v oblasti spodniho toku Volhy a horské svahy Kavkazu.
Mistni populace jsou vSak dnes tvofeny vyhradné tetraploidnim cytotypem (Kay 1969), i kdyz

bychom tam ocekavali spiSe evolué¢né plivodnéjsi diploidni cytotyp.

Diploidni cytotyp T. inodorum se vyskytuje piedev§im v zapadni a severni Evropé¢,
prakticky vylu¢né pak na Britskych ostrovech (Kay 1969). Zda se tak, ze diploidni cytotyp je
adaptovan na vlhké ptimotské klima. V Britanii neni jeho rozsifeni ptili§ rovnomérné. Pokud
porovname podrobnou distribu¢ni mapu (Kay 1994) s topografickou mapou Britskych

ostrovi, vidime, ze se mnohem vice vyskytuje v nizinnych oblastech nez v hornatych.

Tetraploidni T. inodorum se vyskytuje pfedevS§im ve vychodni, severovychodni
astiredni Evropé, vykazuje tak tendence ke kontinentalnimu charakteru rozSifeni. Areal
tetraploidii se rozprostird od severniho Spanélska, severni Itlie a Balkanského poloostrova
na jihu, po znacnou cast Skandinavského poloostrova na sever, kde plynule dosahuje 66°
severni zemepisné Sitky. Na vychodé¢ souvislé rozsiteni zasahuje az do evropské ¢asti Ruska
ana Kavkaz. Také se vyskytuje na zapadni Sibifi a ve stfedni Asii (Kay 1969). V nékterych
oblastech zapadni Evropy je tetraploidni cytotyp méné casty, piipadné uplné chybi a je
nahrazen diploidy. Na Britské ostrovy, osidlené vyhradné diploidnim cytotypem jsou
tetraploidi pouze vzacné zavlékani (patrn€é ve smésich semen z kontinentdlni Evropy).
Ojedinéle se vyskytujici tetraploidni rostliny trpi nedostatkem kompatibilnich reprodukénich

partnerti, a pokud nejsou schopny samoopyleni, rychle z populaci mizi (Kay 1969).
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Kay (1969, 1994) se pokusil pomoci charakteristik osidlovanych stanovist' vysvétlit,
pro¢ se tetraploidi pfirozené na Britskych ostrovech nevyskytuji. Je pravdépodobné, ze
na rozsifeni tetraploida T. inodorum ma vliv kontinentalni klima, tedy niz$i vlhkost vzduchu,
mensi mnozstvi srazek, nizsi rychlosti vétru. Ve Stiedozemi se sice oceanita a kontinentalita
pfili§ neprojevuji, druh by zde v§ak mohl byt limitovan horkymi a suchymi africkymi vétry.
Severni okraj aredlu tetraploidii ndpadné odpovida hranici kultivovani zeméd¢€lskych plodin.

Ptipadné ekologické adaptace by pak mohly byt vazany na rozdilné genotypy.

V nékterych oblastech Evropy dochazi ke kontaktu diploidnich a tetraploidnich
populaci, naptiklad v severnim a vychodnim Némecku, nebo v severni a vychodni Francii

(Kay 1969).

Rozmisténi cytotypti v Kanad¢ se dokonce podoba jejich rozmisténi v Evropé€, coz
muze byt zplUsobeno bud skutecné rozdilnymi klimatickymi adaptacemi -cytotypd,
nebo specifickym vybérem mist, odkud byla semena plodin zaroven se semeny T. inodorum
sbirana a nasledné introdukovana do Ameriky (Kay 1994). Je mozné se domnivat, ze by mohl

byt charakter distribuce cytotypli podobny 1 v ostatnich zminénych oblastech.

Obr. 1: Distribuce populaci diploidniho (bile) a tetraploidniho (cerné) cytotypu

Tripleurospermum inodorum v Evropé. Prevzato a upraveno z Kay (1969).



I kdyz se diploidi a tetraploidi patrné neliSi svymi stanoviStnimi pozadavky, literarni
doklady o wvyskytu smiSenych populaci diploidd a tetraploidi a tedy pfirozené se
vyskytujicich triploida chybi. Na mapé distribuce cytotypu T. inodorum v Evropé (obr. 1) lze
pozorovat jasnou parapatrickou hranici mezi diploidy na zapadé a tetraploidy na vychodé.

Na jemné¢;jsi skale by vSak byl zfejme patrny mozaikovity charakter.
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5. OTAZKY KLADENE DO NAVAZUJiCI MAGISTERSKE PRACE

Lisi se triploidni hybridi svou kli¢ivosti, rychlosti riistu nebo reproduk¢ni zdatnosti

od rodi¢ovskych cytotypu?

Jaka je frekvence vzniku triploidd ve smiSenych populacich svych rodict?

Jsou diploidni a tetraploidni cytotypy zatiZeni pii vzajemnych kiiZenich stejnou mirou

produkce triploidniho potomstva nebo je jeden z nich zvyhodnén?

S jakou frekvenci vznika pfi kiizenich zahrnujicich triploidni jedince jako jednoho z

-----

Jaka je frekvence neredukovanych gamet ve studovanych populacich?

Zprostiedkovavaji opylovaci ve smiSenych populacich nendhodné opyleni cytotypi?
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