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Abstrakt

vvvvvv

rostlin. Neopolyploidi vznikaji v diploidni populaci splynutim dvou neredukovanych gamet
nebo skrz ,triploidni most“. Etablovani nového polyploida ve stavajici populaci ale neni
jednoduché. Polyploid musi piekonat pomoci riznych mechanismii (jako je samosprasent,
nenahodné opyleni atd.) ,,nevyhodu malych ¢isel a zvysit svoji ¢etnost v populaci. Diploidi a
polyploidi se 1isi v ekologickych narocich i kompeti¢nich schopnostech. Neexistuje vSak
korelace mezi ploidii a Sitkou ekologické amplitudy nebo kompetiéni zdatnosti. Se
soucasnymi védomostmi nemtizeme urcit, V jakém piipadé bude smiSena populace stabilni. Je
tu predpoklad, Ze populace obsahuje dva blizce ptibuzné druhy jednoduse nemuze byt stabilni

a ze tedy vSechny cytotypoveé smiSené populace jsou nestabilni.

Klicova slova: polyploidie, nevyhoda malych ¢isel, kompetice mezi cytotypy, koexistence

cytotypt, nendhodné opyleni, autopolyploidie



Abstract
Multiplication of nuclear genome is considered one of the most important processes in the

plant evolution. Neopolyploids arise in a diploid population by merging of two unreduced
gametes or through ,triploid bridge”. However establishment of a new polyploid in the
current population is not easy. Polyploid has to overcome through various mechanisms (like a
self-pollination, nonrandom pollination, etc.) ,,the minority cytotype exclusion* and increase
their frequency in the population. Diploids and polyploids differ in ecological demands and
competition abilities. There is no correlation between ploidy and wide ecological amplitude or
competition abilities. With the current knowledge, we can not determine in which case is the
mixed population stable. There is an assumption that the population contains two closely
related species simply can not be stable, and therefore all cytotype mixed populations are

unstable.

Key word: polyploidy, minority cytotype exclusion, competition between cytotypes,

coexistence of cytotypes, assortative mating, autopolyploidy



1. Uvop

Polyploidie - vlastnictvi tfi a vice kompletnich sad chromosomi - je klicovym faktorem
v evoluci rostlin (Levin 2002). Ma se za to, ze ploidni zmény reprezentuji 2-4 % specia¢nich
udalosti u kvetoucich rostlin a 7 % u kapradin (Otto a Whitton 2000). NaSe vnimani
dulezitosti polyploidizace se vSak béhem poslednich padesati let vyrazn¢ meénilo (Levin
2002). Stebbins (1971) odhadoval, ze v puvodu 30 — 35 % krytosemennych rostlin se
vyskytuje polyploidizace. Porovnavanim svéracich bunék praducha vymielych a soucasnych
rostlin doSel Masterson (1994) k zavéru, ze 70 % vSech druht je polyploidniho ptvodu.
Nejnovejsi vyzkumy dokonce ukazuji, ze polyploidizaci ve své minulosti prosly témét

vSechny krytosemenné rostliny (Soltis et al. 2009).

Neékdy je polyploidizace povazovdna za makroevoluéni udalost, ale je to stale
probihajici proces v mnoha populacich (Ramsey a Schemske 2002). Diikkazem mize byt
prokézani nékolikanasobného vzniku polyploidie v ramci jednoho druhu, jako je tomu
napiiklad u Solidago altissima (Hlaverson et al. 2008) nebo Heuchera grossulariifolia
(Segraves et al. 1999).

Existuji tfi druhy polyploid, kteti se lisi zpusobem vzniku: autopolyploidi,
alopolyploidi a segmentalni polyploidi (Ramsey a Schemske 1998). Za autopolyploidy jsou
tradicné povaZovani polyploidi, ktefi vznikli v jediném druhu strukturdlné podobnych
homolognich genomu (Parisod et al. 2010). Obvykle jsou specificti tvorbou multivalentd
béhem meidzy (Levin 2002). Naproti tomu alopolyploidi vznikli cestou mezidruhové
hybridizace a naslednym zdvojenim nehomolognich genomu (Parisod et al. 2010). Jelikoz
tedy obsahuji n€kolik riznych genomi a ne zndsobeny jeden, jako je tomu u autopolyploidii,
tvofi béhem meidzy pouze bivalenty (Levin 2002). Segmentalni polyploidi tvoii velmi
vzéacnou skupinu polyploidd, jejichZ genom je diferencovan jen ¢astecné, nasledkem cehoz se
sice pfi meioze vytvareji multivalenty, ale jen mezi n¢kterymi chromosomy (Levin 2002). U
alopolyploidl se diky jejich hybridnimu ptvodu uplatiiuji jiné procesy, diky nimz se velmi
odliSuji od autopolyploidli a nelze je s nimi srovnavat. M4 prace je tedy zaméfena zejména na

autopolyploidy.

Autopolyploidi mohou vznikat jednim ze dvou mechanismi. Zdmérn¢ zde neuvadim
tzv. somatické zdvojeni chromosomu (Briggs a Walters 2001), ponévadz se vyskytuje velmi

ojedinéle a pro obecné pochopeni problematiky je tudiz zanedbatelné. Prvnim zptisobem je



tedy splynuti dvou neredukovanych gamet, které se vytvorily diky chybé v meiotickém
déleni. Druhd cesta vede pies triploidni mezi¢lanek, tedy triploida, ktery vznikne splynutim
redukované a neredukované gamety. Triploidi pak mohou dat vzniknout tetraploidim
zpétnym kiizenim s diploidy, samooplozenim nebo zkiizenim s jinym triploidem (Levin
2002). Pro tento proces, ktery snizuje naroky na produkci neredukovanych gamet, se pouziva
pojem ,.triploidni most“ (eng. triploid bridge; Husband 2004). Oba zptisoby jsou stejn¢ dobie
uskutecnitelné a pravdépodobné se i oba objevuji v prirode.

Je patrné, Ze podminkou polyploidizace je produkce neredukovanych gamet. Mnozstvi
vytvafenych neredukovanych gamet, at’ uz se jedna o pylové zrna nebo vajicka, se velmi lisi
druh od druhu a pomérn¢ vyrazny rozdil je i mezi samotnymi jedinci dané¢ho druhu. Dokonce
je sklon k tvorbé neredukovanych gamet v populaci ¢asto dédi¢ny (Levin 2002). Navic bylo
zjisténo, ze v podstaté jakykoliv stres zvySuje pravdépodobnost vzniku téchto gamet (Ramsey
a Schemske 1998). Napiiklad suché prostiedi bylo spjato s vy$s§i moznosti vzniku polyploidu
u Brachypodium distachyon (Manzaneda et al. 2012). Pfes vSechno zminéné se vsak
vSeobecné povazuje produkce neredukovanych gamet za pomérné vzacnou udalost a tak se
zda vznik neopolyploida pies triploidni most CastéjSi. Pravdépodobnost, Ze se potkaji dvé
neredukované gamety, neni totiZ pfili§ velka.

Triploidni most ma ovSem také omezeni. Pro funkcénost tohoto mechanismu je
vyzadovana alespon ¢astecna plodnost triploida, ktera kvili vlivu ,.triploidniho bloku* (eng.
triploid block; Ramsey a Schemske 1998) rozhodné neni samoziejmosti. Timto pojmem je

oznacovana Castd nezivotaschopnost nebo sterilita triploidniho cytotypu.

Prostorové vztahy diploidnich ptedki s jejich polyploidnim potomstvem mohou byt
zredukovany do téchto tfi typi: ¢asteCnd nebo Uplnd sympatrie (vyskyt na stejném Uzemi),
parapatrie (okrajové prolinani arealti a nasledna izolace) a alopatrie (Uplna izolace; Levin
2002). V misté, kde se setkavaji dva cytotypy vznika kontaktni zona, v niz velmi cCasto
dochazi k meziploidnimu kiiZeni a vyskytu hybridi. Tyto tzv. hybridni zény mohou slouZit
jako ,,pfirodni laboratofe pro studium plivodu, pfezivani a zaniku druhd (Buggs 2007).
Hybridni zoény zahrnujici dvé chromosomové rasy mohou vzniknout dvéma procesy. Tim
prvnim je pfimy nasledek vzniku neopolyploida v diploidni populaci, cemuz se fikd primarni
kontaktni zona. Druhym zplisobem je vznik cestou sekundarniho kontaktu mezi diploidnimi a
polyploidnimi populacemi, které byly geograficky oddéleny a mohly tak diferencovat

Vv alopatrii. Takové zoné€ se pak fika sekundarni (Petit et al. 1999).



Prilom ve zkoumani polyploidie piinesla pratokova cytometrie, kterd umoznila
rozsahlejs$i vzorkovani s jednodussim vyhodnocovanim vysledkll (Suda et al. 2007). Diky
tomu se zjistilo, ze jsou smiSené populace slozené¢ ze dvou nebo dokonce i vice ploidnich
stupiitt mnohem ¢&ast&j$i, neZ se predpokladalo (Safafova a Duchoslav 2010; Kim et al. 2012;
Sonnleitner et al. 2010). Presto ale neni fada procesu, které dovoluji pravé spoleény vyskyt
riznych cytotyptd, odhalena nebo uspokojivé objasnéna. Cilem mé prace je tedy zpracovat
poznatky o vzniku a pietrvavani cytotypoveé smisenych populaci a pomoci nich zhodnotit zda

takové populace mizou byt stabilni a ptipadné za jakych podminek.



2. NEVYHODA MALYCH CiSEL

Jak uz je zminéno v uvodu, polyploidie hraje v rostlinné evoluci zcela zasadni roli.
Zjevna dulezitost polyploidie vSak stoji v ostrém kontrastu s tim, jak téZce se novi polyploidi
uchycuji ve stavajici populaci (Buggs a Pannell, 2007). Jako nejvétsi piekazka vzniku nové
polyploidni populace se jevi tzv. ,,nevyhoda malych ¢isel” (eng. minority cytotype exclusion).
Levin (1975) timto terminem popisuje jev, pfi némz je stabilita smiSené populace piimo
zavisla piedev§im na Cetnosti obou cytotypu. Tedy onou nevyhodou je myslen maly pocet

polyploida v poc¢atecnich fazich jejich vzniku.

Jestlize jsou Vv populaci piitomny dva cytotypy, neziidka u nich dochazi
ke vzajemnému ktizeni, jehoz vysledkem je ve velké mife vznik neZivotaschopnych C¢i
sterilnich jedincii, zejména jedné-li se o vznik triploidi. Existuji samoziejmé vyjimky, kdy
jsou triploidi stejn¢ zdatni jako diploidi a tetraploidi (Travnicek et al. 2011a), ale ty jsou pro
tento model zanedbatelné. Takovato meziploidni kiizeni pak zékonité snizuji reprodukcni
zdatnost obou cytotypi, protoze pii nich dochdzi k plytvani gametami. Pokud budeme
vychazet z ptedpokladu, Ze vSichni jedinci nezdvisle na stupni ploidie disponuji stejnym
poctem gamet (a to obou pohlavi) snadno dojdeme k zavéru, ze tim, co ovliviiuje koexistenci
cytotypu, je prave pocet jedinct daného cytotypu, respektive jejich vzajemny pomér.

Paklize neprobiha rozmnozovani pouze mezi stejnymi cytotypy (Levin, 1975), nebo
nejsou-li obé ploidni urovné v populaci zastoupeny stejné (tedy 1:1), kdy obé stejnou mérou
doplaceji na neefektivni kiiZzeni, je minoritni cytotyp v nevyhod€, protoze ma méné
potencialnich partnerti a tim padem trpi vétSim podilem neuspéSnych opyleni. Navic se jeho
pomeérné zastoupeni v dalsi generaci jesté vice snizi, a tak je asem Uplné€ vyloucen z populace
(Levin, 1975).

Vliv uvedeného principu byl zkouman v nékolika pozorovanich a testech. Maceira,
Jacquard a Lumaret (1993) registrovali na vysazené smiSené populaci diploidi a tetraploidii
galicijské srhy lalo¢naté (Dactylis glomerata) snizeni produkce semen ptiblizné o polovinu u
obou cytotypl oproti samostatné rostoucim kontroldm.

Pozorovani a vzorkovani pfirodnich populaci pryskyiniku (Ranunculus adoneus)
piineslo zjisténi, Ze vétSina z nich sestava pouze z jednoho cytotypu - z diploidi nebo
tetraploida (Baack, 2004). SmiSené populace nebyly nalezeny ani na mistech, kde od sebe dvé
populace rozdilnych cytotypii délila relativné malad vzdalenost a mohli by zde tedy figurovat

distributofi semen. I v malém procentu piipadl, kdy se dva cytotypy nachazely v jedné



populaci, byla patrnd jasna prostorova segregace chromosomovych ras. Pfechod od 90%
vyskytu diploidd k 90 % tetraploidd probihal v ramci pouhych tii metri (Baack, 2004).
Z vysledkli porovnavéani vlastnosti lokalit, kde se dané populace nachazely, i samotnych
cytotypi vyplyva, ze za tuto segregaci je s nejvetsi pravdépodobnosti zodpovédna prave

nevyhoda malych ¢isel.

Polyploidi vznikaji v diploidni populaci, a to cestou neredukovanych gamet, jejichz
vytvofeni je vSeobecné povazovano za vzacnou udélost. To znamena, ze na pocatku tvofi
menS$inu uprostied stdvajici majoritni populace (Levin, 2002). Podle modelu nevyhody
malych cisel by tak méli byt automaticky odsouzeni k zaniku. Avsak v pfirod¢ nachazime
polyploidni populace bézné. Co tedy umoziuje jejich vznik a pretrvani?

Husband (2000) jako jeden z prvnich sledoval zavislost biologické zdatnosti (fitness)
na cCetnosti cytotypu, a to v piirozené smiSené populaci diploidi a tetraploidi vrbovky
uzkolisté (Epilobium angustifolium Syn.: Chamerion angustifolium). Zaznamenal, ze
s rostouci Cetnosti tetraploidl, klesd pocet semen u diploidi. Pocet semen u tetraploidi
naproti tomu zavisly na frekvenci, se kterou se objevovali v populaci, nebyl. To ukazuje na
vliv jesté jinych faktorli, neZ je samotnd nevyhoda malych ¢isel. Témto jevim je vénovana

nasledujici kapitola.

2.1 PREKONANI NEVYHODY MALYCH CiSEL
Vysoka frekvence vyskytu polyploidnich populaci indikuje, Ze musi existovat urcité

mechanismy, které tlumi vliv pocetni nevyhodu noveé vzniklého cytotypu. Novi polyploidi
musi pfetrvat a vytvorit Zivotaschopnou populaci (Levin, 1975), tedy néjakym zplsobem
ptekonat nevyhodu malych ¢isel a speciovat. Speciace si v prvé fadé zada zamezeni genové
vymény mezi potomky a jejich predky (Husband et al., 2002). Husband a Sabara (2003)
urcili, Ze na zabranéni genového toku mezi cytotypy se podili zejména Sest reprodukcénich
bariér. P&t prezygotickych (plsobicich pfed splynutim gamet), kterymi jsou: geograficka
izolace, odlisnd doba kveteni, vérnost opylovacl, samoopyleni a selekce gamet a jedna
postzygotickd (pisobici po splynuti gamet): selekce proti triploidim.

Rozdily mezi diploidy a autopolyploidy ustici ve vznik vySe zminénych bariér mohou
byt ptimym nasledkem polyploidizace, pfi niz kuptikladu nutné¢ musi dochazet ke zvétSeni

bun¢k v disledku znasobeni chromosomové sady, a/nebo nasledné selekce (Levin, 2002).



2.1.1. AUTOGAMIE

Uginnym zpiisobem, jak se vyhnout neefektivnimu kiiZeni a plodit potomstvo stejného
cytotypu je autogamie nebo-li samosprasnost. Vliv tohoto procesu okrajové zahrnul do svého
modelu nevyhody malych ¢isel dokonce i Levin (1975), ktery vypodital, ze z populace
zahrnujici 60 % tetraploidd a 40 % diploidii bude bez autogamie druhy jmenovany vylouceny
za Ctyfi generace, zatimco S 20 % samospraSeni za Sest generaci a se 40 % dokonce az za
deset generaci. Samoopyleni totiz tlumi nevyhodu mensinového cytotypu, protoze
reprodukéni Gspéch se z ¢asti stdva nezavislym na poméru potencionalnich partnerti (Levin,
1975).

Autogamie a jeji vyznam pii ustavovani a pietrvavani smiSenych populaci byla
zkoumana v nékolika studiich. Naptiklad Husband a Sabara (2003) zjistili, Ze téméer 50 %
potomkti u Chamerion angustifolium je tvofeno samooplozenim. Jinym piikladem by mohlo
byt, Zze v populacich druhu Ranunculus adoneus byla absence ¢i pifitomnost samospraseni a
jeho mira shleddna jako jeden z nejvyznamnéjSich faktord, které ovliviiuji moznost uchyceni
nového polyploida (Baack, 2005).

Jakkoliv se samospraSnost zdd byt idealnim prostiedkem pro minoritni cytotypy,
piinasi sva rizika ve formé inbredni deprese (negativni dusledky opakovaného samospraseni,
segregace recesivnich subletalnich az letalnich alel; Flegr 2005), i kdyz se ukazuje, ze
tetraploidi jsou postihnuti inbredni depresi méné nez diploidi (Husband a Schemske, 1997),
jako tomu je napiiklad u druhu Chamerion angustifolium. Husband a Sabara (2003)
porovnavali semena diploidi a tetraploidii vznikla samoopylenim s t€émi vzniklymi kiizenim a
dosli k zavéru, Ze inbredni depresi trpi oba cytotypy, ale nasledky samooplozeni jsou hor$i u
diploidu.

Prave kvili negativnimu vlivu inbredni deprese se u rostlin ¢asto setkdvame s riznymi
zpusoby, jak zabranit samoopyleni, jako jsou napiiklad dichogamie (Casové oddéleni
dozravani pylu a wvajicek) nebo heterostylie (rlizno¢nélecnost), nebo s inkompatibilitou
vlastniho pylu. Bylo ale zjisténo, ze polyploidizace sama o sobé muze u daného druhu
zpusobit zruSeni inkompatibility nebo vznik apomixie (Levin, 2002).

Zda se tedy, ze autogamie je dobie fungujicim mechanismem, ktery usnadiiuje
etablovani nové polyploidni populace, ale kvili vlivu inbredni deprese nemiiZze byt jedinym

zpiisobem, jak ptekonat nevyhodu malych ¢isel.



2.1.2. NEPOHLAVNi ROZMNOZOVANI

Podobné jako u autogamie muze rostlina nepohlavnim rozmnoZovanim (viz Keeler a
Davis 1999; Kao 2007; Travnicek et al. 2011a) zabranit neefektivnimu k¥izeni a zvysit svoji
cetnost v populaci. Navic kupiikladu vznik apomixie (tvorba semen bez oplozeni; viz
Thompson a Whitton 2006, Bicknell a Koltunov 2004) u jinak striktné pohlavné se
rozmnozujiciho druhu je, jak uz je vyse zminéno, spojovan piimo s polyploidizacni udalosti.
Dokonce muze dojit i na kompetici mezi pohlavnim a nepohlavnim rozmnoZzovanim.
Napiiklad u Allium oleraceum muze byt vznik semen inhibovan kompetici s klonalnimi
pacibulkami a dcefinymi cibulemi (Duchoslav et al., 2010).

Ale ackoliv pomoci nepohlavniho rozmnozovani novy cytotyp spolehlivé navysi svou
Cetnost, stale bude jeho populace tvorena klony — stejnymi genotypy s prakticky nulovou

variabilitou a pak staci jen mald zména lokalnich podminek, aby celd populace vymizela.

2.1.3.  SELEKCE GAMET
Tetraploid je schopen kompenzovat to, Ze je v mensin¢, paklize povrch blizny dobte

rozpoznava tetraploidni pylova zrna. Pokud tedy budou pfi opyleni smési pylu tetraploida a
diploida pylové zrna tetraploida ve vyhodé¢, budou 1 ptes pravdépodobné meziploidni kiiZeni
tvofit tetraploidni semena a UspéSn¢ odolavat pocetni nevyhodé¢ (Husband, 2000). Jesté
ucinnéjsi je cesta asymetrické hybridizace. Tedy kromé ujiSténi se, Ze polyploidni matka bude
produkovat zase polyploidni potomstvo, mohou zvysit hybridni rozmnozovani u diploid
(Husband et al., 2002).

Asymetrickd hybridizace je n€kdy interpretovana jako pokracujici evoluce novych
prezygotickych reproduk¢nich bariér, kterd mize skoncit stabilni druhovou koexistenci. Zda
se vSak, ze spiSe vede k pohybu hybridni zony a k eliminaci jednoho druhu (Buggs, 2007).

Vy¢isleni reprodukcni bariéry viici druhému cytotypu, kterd paklize se vyrazné lisi,
usti v asymetrickou hybridizaci, miZzeme nalézt v n€kolika odbornych pracich. Husband a
Sabara (2003) vypocetli, ze celkova reprodukéni izolace v cytotypoveé smisenych populacich

Chamerion angustifolium se pohybovala okolo 99 %. Stim, Ze u tetraploidi to vaci
diploidim bylo zhruba 98 % a u diploida 79 % (Husband a Sabara, 2003).



2.1.4. NENAHODNE OPYLENI

Tuto prezygotickou bariéru mohou zprostfedkovat bud’ interakce s opylovaci, nebo
odli$nad doba kveteni, které vznikaji jako ndsledek zmény v morfologii rostlin at’ uz ptimou

polyploidizaci nebo pozdéjsi selekei.

Rozdily ve fenologii cytotypl koexistujicich na jednom tzemi jsou velmi castym
jevem. Odlisné doba ¢i nastup kveteni mohou spolehlivé a bez rizik omezit nebo dokonce
uplné odstranit dopad neefektivniho kiizeni. Zdvojeni chromosomové sady vede ke zvétSeni
buriky a ke zpomaleni mitdézy a meidzy, coz mize mit za nasledek pomalejsi rust nebo
nasledek pozd&jsi nastup kveteni (Levin, 2002), jako tomu je naptiklad v cytotypoveé
smiSenych populacich Chamerion angustifolium, kde diploidi za¢inali kvést pfiblizné o deset
dni dfive (Husband a Sabara, 2003; Husband et al., 2002). Tetraploidi druhu Gymnadenia
conopsea kvetli vyrazné diive nez oktoploidi a tetraploidi druhu Gymnadenia densiflora
(Jersakova, 2010). Kim et al. (2012) pozorovali ¢asnéj$i nastup kveteni u tetraploidnich
jedinc Spartina pectinata oproti oktoploidnim a hexaploidnim. AvSak existuji i opacné
ptipady. Tetraploidi kvetli diive u travy Dactylis glomerata a navic byla jejich doba kveteni
kratsi a koncila na rozdil od diploidi jesté pfed letnim obdobim sucha (Lumaret, 1987).

Je tedy zfejmé, Ze doba ani zacatek kveteni neni zavisly na stupni ploidie, ale spiSe na

konkrétnim rostlinném druhu a okolnim prostiedi.

Existuji v podstaté¢ tii zpisoby, jak mohou rostliny skrze opylovade omezit
meziploidni k#izeni. Ten prvni se projevil v cytotypové smisené populaci Heuchera
grossulariifolia, kde byl registrovan rozdil ve spektru opylovac¢li mezi ploidnimi Grovnémi,
ktery byl vysledkem vyznamnych odlisnosti v kvétni morfologii (Segraves a Thompson,
1999). Tetraploidi produkovali mén¢ kvéth, ty byly ale znatelné vétsi, a to v€etné korunnich
listka, které byly delsi a vice se oteviraly, diploidi méli kvéty vice kulovité. Tetraploidni
kali$ni listky byly rovnéz o néco svétlejsi. Zda se vSak, ze tyto morfologické zmény v kvétu
nejsou zpuisobeny jen samotnou polyploidizaci (Segraves a Thompson, 1999).

Vyhodnou cestou jak nejen piekonat nevyhodu malych cisel ale i snizit fitness
diploid je lepSi a ucinnéjs$i lakani spolecnych opylovactu polyploidem. Tak je tomu i
Vv ptipadé druhu Chamerion angustifolium, kde nebyl patrny rozdil ve spektru opylovact, zato
vSak v jejich vérnosti k jednotlivym cytotypiim. Vcely navstévovaly tetraploidy nepomérné
Castéji a projevovaly jim 1 vetsi vérnost a to na vSech tiech pozorovanych stanovistich.

Diploidi a tetraploidi se opét vyznamné lisili ve vSech Sesti méfenych kvétnich znacich.
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Diploidi méli kratsi a uzsi korunni listky, uzsi kvéty, kratsi ¢nélky, mensi vzdalenost blizny
od prasnikii a mén¢ otevienych kvétd v kvétenstvi (Kennedy et al., 2006). Vétsi pomér
navstév tetraploidu jejich opylovaci vykazovaly i smiSené populace Chamerion angustifolium
(Husband a Sabara, 2003).

Opylovaci vsak mohou zprostfedkovat reprodukéni bariéru, aniz by museli preferovat
jeden z cytotypd, a to nendhodnym pohybem ve smisené populaci. Napiiklad u druhu
Chamerion angustifolium se jen malé procento vSech vcelich letd uskute¢nilo mezi riznymi
cytotypy (Husband a Sabara, 2003; Kennedy et al., 2006). Tyto vysledky ukazuji, ze
opylovaci ptispivaji k vysokému procentu prezygotické reprodukéni bariéry (Kennedy et al.,
2006).

Prozatim jsem nezminila jesté¢ jeden faktor, ktery mé& rovnéz vliv na opylovace.
Ditlezitym znakem pro rozpoznani cytotypu je totiz i slozeni viné kvétd (Travnicek et al.,
2011b). Jersdkova et al. (2010) zkoumali na populacich polyploidniho komplexu dvou druhi
tetraploidd a jednoho oktoploida vliv opylovact na vznik reprodukéni bariéry a zjistili, ze
zatimco barva kvéta byla podobna, viing se znateln¢ lisila. Nejvétsi rozdil byl mezi cytotypy,
jejichz doba kveteni se vyrazné piekryvala, coZz nahravalo teorii, Ze se budou opylovaci
rozhodovat pravé na zékladé odliSnych vini. To se vSak nepotvrdilo, protoze ackoli se zdalo,
ze opylovaci tyto rozdily fyziologicky vnimaji a zaroven stac¢i samotnd viné k pfipoutani
jejich pozornosti, piesto nediskriminovali ani jeden z cytotypti. AvSak pro lepsi pochopeni jak

viiné ovlivituje rozhodovani opylovaci je tfeba vice vyzkumil.

Z vyse popsanych mechanismu lze vyvodit, ze nenahodné opyleni zfejmé miiZze nejen
minimalizovat vyznam nevyhody malych Ccisel, ale také miize podpofit vyhodu vedouci
k rozsifeni tetraploidi do uzemi diploidt (Husband a Sabara, 2003). Navic primarni dasledek
rostlinné polyploidie miiZze mit vliv i na interakce mezi hmyzem a rostlinami a poskytnout tak
ptilezitost k diverzifikaci obéma — rostlindm 1 hmyzu (Nuismer a Thompson, 2001). A nabizi
se 1 predpoklad, ze ptitomnost nenahodného opyleni zvlasté pak posilend specifickou
aktivitou opylovacti miize byt jedinym dislednym mechanismem, ktery dovoluje polyploidni
speciaci, kterd umoziuje sympatricky vyskyt s diploidnimi pfedky (Kennedy et al., 2006).

Ackoliv se domnivam
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2.1.5. PROSTOROVA SEPARACE
Rozdilnost ekologickych naroki mitize vzniknout dvéma zptisoby. Bud’ je cytotyp

dispergovan do nové oblasti, miize zacit odpovidat na piirodni vybér a vytvoii si lokalni
adaptace a nebo piimo skrze polyploidizaci vznikne preadaptace pro nové prostiedi (Buggs a
Pannell, 2007). Disperze vsak muze byt vysledkem i kompeti¢niho vylouéeni, v podstaté
,uteéku* z populace, kde dany cytotyp neni schopen konkurovat jinému. Je tedy tézké urcit,
zda dana geografickd izolace vznikla jako vysledek kompetice o zdroje nebo jako snaha
zabranit hybridnimu kifizeni a znc¢ho plynouci nevyhodé¢ malych Ccisel. Proto v této
podkapitole uvadim jen lokdlni prostorovou segregaci cytotypl, kterd, zda se, slouzi praveé
k eliminaci meziploidniho ki¥izeni.

Shlukovani jedincii stejné ploidni trovné ve smiSené populaci bylo zaznamendno
v mnoha studiich (viz Duchoslav et al. 2010; Baack, 2004; Travnicek et al. 2011a; Travnic¢ek
et al., 2011b; Hiilber et al., 2009). Sonnleitner et al. (2010) vyslovili domnénku, Ze shlukovéani
stejnych ploidii u Senecio carniolicus miZe byt zplsobeno prostym faktem, Ze nizka
vzdalenost znamena stejné mikro-stanovistni podminky, které danému cytotypu vyhovuji, tak
omezenou schopnosti Sifeni semen. Ackoliv jsou plody anemochorni (pfenasené vétrem), je
Casto k vidéni velka hustota semenacki kolem matei'ské rostliny. Pravé dopad vzdélenosti
distribuce semen a pylu od matetské rostliny zkoumal ve své studii Baack (2005).
Predpokladal, Ze taxon s distribuci semen a pylu na kratkou vzdalenost bude mnohem méné
Celit prisnym piekazkdm k sympatrické polyploidni speciaci. S disperzi semen a pylu pouze
na kratké vzdalenosti mize byt polyploidni speciace mozna i bez ekologické rozdilnosti ¢i
stale se opakujiciho vytvareni novych polyploidi skrze neredukované gamety.

Na zminéné domnénce dokonce postavil model, ktery slouzil k vypoctu
pravdépodobnosti ptetrvani polyploida ve smiSené populaci. Model fungoval na principu
tetraploida a pravé vzdalenost, na kterou je dispergovan pylu a semen. Pfi n€kolika zménéch
vyjmenovanych parametrii dosel k zavéru, ze prostorova struktura zvySuje pravdépodobnost
uchyceni a pretrvani polyploida v sympatrii s diploidnim predkem.

Jakkoliv se zda byt zavér Baackovy (2005) studie spravny a opodstatnény, samotny
model ma dle mého soudu mezery. V modelu nejsou kupiikladu zahrnuty faktory jako
inbredni deprese, produkce neredukovanych gamet, fitness triploidi a pocateni faze
shlukovani. RovnézZ mam dojem, ze vyhodu tetraplodi nelze jednoduse a hlavné ptesné
kvantifikovat, bez ohledu na to, ze by si tato polozka zaslouZzila rozdéleni minimélné na

vyhodu vic¢i druhému cytotypu a na vyhodu vzhledem k ostatnim rostlinnym druhtim.
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Z mnoha védeckych vyzkumi, i zde jmenovanych, bylo zjisténo, Zze zminéné
prezygotické bariéry redukuji dopad nevyhody malych ¢isel na tetraploidy a zvysuji dilezitost
rozdilné Zivotaschopnosti a plodnosti mezi cytotypy (Husband a Sabara, 2003).
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3. KOMPETICE MEZI CYTOTYPY

Doposud jsem zde popisovala jen jeden problém, se kterym se nova ploidni rasa musi
potykat. Tim je skuteCnost, ze vznikd v malych poctech a musi se branit neefektivnimu
kiizeni. AvSak kromé¢ tohoto zaroven stale soupeii se svym rodicovskym cytotypem o sdilené
zdroje, a to 1 v ptipad¢€, Ze se mu podaii v populaci pocetné narist, ¢imz vyrazné snizi vliv
nevyhody malych ¢isel. Pravé kompetice mezi cytotypy je v disledku to, co nejspise urcuje
stabilitu smiSené populace.

Intenzitu meziploidni kompetice 1ze do urcité¢ miry omezit, paklize se budou cytotypy
lisit ve svych ekologickych narocich, nebo piipadné¢ uplné odstranit, kdyz jedna

chromosomova rasa ,,unikne* ze smiSené populace na nové stanoviste.

3.1 ROZDILY V EKOLOGII DIPLOIDU A POLYPLOIDU

Muzeme piedpokladat, Ze na pocatku se ekologické niky diploidii a autopolyploidi
prekryvaly, protoze polyploidi vzesli z diploida (Levin, 2002). Rostliny se vSak snazi zabranit
riznymi zpusoby mezidruhovému kiizeni. Neni tedy ptekvapujici, ze pitibuzné linie
s rozdilnym stupném ploidie se typicky vyskytuji v alopatrii nebo parapatrii (Buggs a Pannell,
2007) a to zejména v piipadech, kdy novi polyploidi nejsou schopni vyuzivat mechanismu
popsanych v predeslé kapitole. V takovém piipadé mohou naptiklad autotetraploidi pfezit jen
pokud jsou tetraploidni semena dispergovana na mista, ktera jsou vhodna pro diploidy, ale
n¢jakou nastalou situaci (disturbanci) jimi nejsou osidlena, nebo paklize maji tetraploidi
ekologické naroky odlisné od jejich diploidnich pfedkd (Levin, 1975). Rozdily v ekologii
dvou chromosomovych ras mohou nasledné vyustit bud’ opét v osidleni nového uzemi, nebo
Vv mikro-stanovistni segregaci smiSené populace, pokud jsou podminky, které ji ovliviuji

dostate¢né heterogenni.

3.1.1. EKOLOGICKA AMPLITUDA
Existuji spekulace, ze polyploidi mohou mit SirSi ekologickou amplitudu nez diploidi,
protoze nasledkem znasobeni chromosomové sady jsou vice heterozygotni a maji 1 vétsi
biochemickou diverzitu. V tom ptipadé by pak polyploidi mohli obsazovat vice riznych
uzemi diky lepSi schopnosti pfizptsobit se (Levin, 2002). Vliv polyploidizace na Sifi

ekologické amplitudy zkoumali Petit a Thompson (1999) na pyrenejské flote. Ackoliv se
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jejich pristupu da nékolik véci vytknout, jako napiiklad nerozliSovani autopolyploidniho a
alopolyploidniho ptivodu, stézejni vysledek, totiz ze nebyla nalezena pozitivni korelace mezi
zvySenim ploidie a rozSifenim ekologické amplitudy, je nezpochybnitelny. Jist¢ najdeme
piipady, kdy vyssi ploidni uroven vykazuje SirSi ekologickou amplitudu nez piedek s nizsi
ploidii, ale taktéZ se objevuji i opa¢né piipady. Jako kupfiikladu v piipadé Allium oleraceum,
kde sitka ekologické niky tetraploidi a pentaploidl byla vétsi nez u hexaploid (Duchoslav et
al., 2010). Lze tedy s urcitosti fici, ze Sitka ekologické amplitudy neni zavisla na ploidnim

stupni jedince.

3.1.2. POROVNANI VLASTNOSTi POLYPLOIDU A DIPLOIDU

Jak uz je zminéno v predeslé kapitole, tak mizou byt jiné ekologické naroky u
polyploidi oproti diploidim nésledkem bud adaptace nebo preadaptace. V pftirodnich
podminkach vSak nelze jednoduSe a spolehlivé urcit, o jakou cestu vzniku se jednalo. Ackoliv
pokud polyploidizace sama o sobé tvoii pro polyploidni linie preadaptace na urcita prostiedi,
muzeme ocekavat nendhodné korelace mezi ploidii a prosttedim (Buggs a Pannell, 2007),
avSak abychom mohli pouzit toto zdanlivé jednoduse vypadajici pravidlo, museli bychom
porovnat polyploidy stejného plivodu ale z riznych populaci a ani pak by jistota nebyla
stoprocentni.

Bez ohledu na zplsob vzniku je zajimavé srovnavat rozdily ve vlastnostech a
preferencich mezi polyploidy a jejich diploidnimi ptedky, protoze pozorovani ekologické
diferenciace dvou takto blizce ptibuznych ,,druhli® ndm umoziuje nahlédnout do evolu¢nich

procest u rostlin a zaroven piinasi piehled nejriizngjSich znakt, ve kterych se dva cytotypy

vvvvvv

Hospodateni s vodou a odlisnd preference jejiho mnozstvi v piirodé je jist€¢ jeden
Z hlavnich faktort, ve kterém se dvé ploidni irovné mohou lisit. V populacich srhy Dactylis
glomerata byl patrny rozdil v optimalnim piisunu vody mezi diploidy a tetraploidy. Zatimco
tetraplodi produkovali vice vyhonki v nejvlhéi Casti stanoviste, diploidi jich nejvice vytvareli
v t€ nejsussi (Lumaret et al., 1987). Efektivita ve vyuzivani vody se liSila mezi cytotypy
Brachypodium distachyon, tetraploidi byli efektivnéj$i v podminkach s omezenym mnozstvim
vody. Navic vysledky ukézaly, Ze sucho je dllezitym znakem ovliviiujicim vyskyt polyploidie

(Manzaneda, 2012), ostatn¢ stejné€ jako i jiné stresové podminky, jak je uvedeno v tvodu.
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Dalsi vyznamné odlisnosti mohou ploidni stupné vykazovat s ohledem na svételny
rezim stanoviSté. Lumaret et al. (1987) zaznamenal, Ze tetraploidi Dactylis glomerata se
vyskytuji vice na otevienych stanovistich, zatimco diploidi preferovali lesni habitat, a
nasledné experimentalné zjistil, Ze pfi zastinéni respektive nizkém osvitu produku;ji diploidi
vEtsi pocet lat nez tetraploidi, naproti tomu pii vysokém osvitu jich ve srovnani s diploidy
produkovali vic tetraploidi. Stejné tak i diploidi Dactylorhiza maculata s.l. byli vyznamné
spojeni s vysokym stupném zastinéni, zatimco tetraploidi vyhledavali oteviené prostory
(Stahlberg a Hedrén, 2009). Casteény vliv odlisnych svételnych podminek na rtiznych
stanovistich byl popsan i v polyploidnim komplexu Allium oleraceum, kde méli tetraploidi
tendenci objevovat se spiSe v opadavych lesich, zatimco pentaploidi a hexaploidi oblibovali
oteviengj$i stanoviste¢ (Duchoslav et al., 2010). Zda se vSak, ze mnohem vétsi roli zde hraje
vliv ¢lovéka a disturbance, které jsou popsany nize.

Se svétlem castecné souvisi 1 teplota a jeji dopad na vyskyt cytotypl. Piikladem, jak
urcita teplota pfimo ovlivituje jeden z cytotypti a na druhy neplisobi, mizou byt populace
diploidi Festuca pratensis a tetraploidii Festuca pratensis var. apennina. Tetraploidi nejen, ze
rostli v chladnéjsich podminkach (ve vysSich polohach), ale dokonce vyzadovali nizké
teploty, aby jejich semena vykli¢ila. Tetraploidni semenacky byly vSak mnohem vice citlivi
na nizké teploty nez ty diploidni, coz znaci, ze zacinaji riist az na jafe, narozdil od diploida
(Tyler et al., 1978). Zména teploty vSak souvisi zejména s klesajici nebo stoupajici
nadmotskou vySkou. Tomuto faktoru je vénovan samostatny odstavec, a proto se mu nyni
nebudu vénovat.

Rovnéz puda je velmi dulezitym cCinitelem v ekologii rostlin. Samoziejmé se mohou
cytotypy lisit i preferenci jemnozrnnéjsi nebo hrubozrnnéjsi ptidy, ale mnohem zajimavéjsi je
pohled na uptednostiiovani skalnatého povrchu a na pidni pH. Oba dva tyto faktory mohou
mit nejen piimy vliv na jednu chromosomovou rasu, ale rovnéz ji mohou ovlivnit nepfimo
skrze doprovodnou vegetaci. Velmi skalnaty povrch znemoziuje rist a uchycovani novych
rostlin a pH zase skrze ucinek na dostupnost zivin a toxicitu pidu omezuje spektrum
doprovodné vegetace, které se na stanovisti mize vyskytovat. Diploidi Senecio carniolicus,
rostouciho ve vychodnich Alpéach, narozdil od tetraploidii a hexaploidii preferovali odkryté
skalnaté oblasti (Hiilber et al., 2009; Sonnleitner et al., 2010). Rozdily ve snaSeni rizného pH
zaznamenali Safafova a Duchoslav (2010) u Allium oleraceum. Tetraploidi se od pentaploidi
a hexaploidi 1i8ili mimo jiné tim, Ze jejich vyskyt byl vazan na zasadité prostfedi. U druhu
Dactylorhiza maculata s.I. diploidi také preferovali vyssi pH, zatimco tetraploidi rostli

Vv kyselém prostiedi a to zejména kvili spole¢nému vyskytu s rodem Sphagnum (Stahlberg a
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Hedrén, 2009). Odlisné schéma se objevilo v polyploidnim komplexu Senecio carniolicus,
ktery tvoii fadu cytotypt od diploidl az po nonaploidy. Pro pfehlednost je Sonnleitner et al.
(2010) rozdélili na polyploidni stupné, které se vyskytovaly nejvice, coz byli diploidi,
tetraploidi a hexaploidi, a na ty ostatni, kteti dohromady tvofili jen 1 % z celého sledované¢ho
uzemi. Zatimco diploidi a hexaploidi byli Siroce rozsiteni, tetraploidi se vyskytovali oddélené
v jihozapadni a vychodni ¢asti aredlu rozsifeni druhu. NejspiSe proto se v predchozi studii
(Schonswetter et al., 2007a) mélo za to, Ze tento cytotyp vibec neexistuje. Oproti zbyvajicim
dvéma vétsSinovym cytotypim, které byly striktné acidofilni, upifednostnovali tetraploidi
mirné bazické prostfedi (Sonnleitner et al., 2010).

Jednotlivé ploidni stupné se lisi i svou odpovédi na disturbancni rezim stanovisté, do
n¢hoz bych zaradila i antropogenni vlivy, ackoliv jevy zptusobené lidskou aktivitou zdaleka
nejsou jen disturbanéniho razu. Spada sem naptiklad i vysadba uréitych rostlin, herbivorie
zpusobend chovnymi zvifaty nebo nejriznéjSimi prostiedky zplisobena zména charakteru
krajiny. Pokud jde o samotnou disturbanci, tak ta je dalezitd nejen k usnadnéni expanze
polyploida, jak je vyse popsano, ale také muze zvysit dostupné svétlo, snizit stupen vlhkosti a
zménit kompeti¢ni hierarchii (Kao a Parker, 2010). Tendence osidlovat plochy s vyssi mirou
disturbance a antropogenniho vlivu, zejména pak orand pole a jejich okoli, se projevila
naptiklad u tetraploidi Dactylis glomerata, diploidi preferovali spise ¢lovékem méné dotcené
oblasti (Lumaret et al., 1987). V polyploidnim komplexu Allium oleraceum, ktery v Ceské
republice zahrnuje tetraploidy, pentaploidy a hexaploidy, se objevila korelace mezi ploidnim
stupném a vyskytem na mistech ovlivnénych ¢lovékem. Konkrétné to znamenalo, Ze ¢im
vyssi ploidie, tim vét§i vazba na Gizemi spojena s lidskym faktorem (Duchoslav et al., 2010).
Stejna souvztaznost byla u tohoto druhu zaznamenina i na Slovensku (Safafova, 2011).
Zamérné jsem vynechala na Slovensku vyskyt triploidd, ponévadz ti se vyskytovali jen
Vv jedné ze sledovanych populaci a tedy se u nich ned4 vysledovat néjaka tendence. Kao a
Parker (2010) studovali, zda rozdily v prostiedi (zvlasteé pak disturbance) ovliviiuji lokalni
prostorové rozSifeni triploidd a tetraploidd druhu Arnica cordifolia. Oba cytotypy se
nachazely v podrostu a u okraju cest. Studie byla postavena na ptedpokladu, Ze jsou triploidi
vazéani na pfimy okraj cesty narozdil od tetraploidii. To se v§ak nepotvrdilo, ani jeden cytotyp
nepifevladal a ani se neliSila jejich vzdalenost od cesty. Mylnd domnénka mohla vzniknout
kvuli tomu, ze triploidi nejspise K uchyceni se vyuzivaji prasklin v cesté (Kao a Parker, 2010).

Casto se objevuji rozdily i v nadmoiské vysce, ve které cytotypy rostou, a to nékdy i
ve smiSenych populacich. Odlisna nadmotska vyska sebou nese zménu ve vodnim rezimu

stanovisté, zménu teploty, tlaku, intenzity zafeni, typu disturbance ¢i pidy a ztoho
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vyplyvajici zménu hustoty a skladby doprovodné vegetace. Neni pfitom na prvni pohled
ziejmé, zda k oddéleni chromosomovych ras podle vyskového gradientu doslo kvili jedné
z uvedenych zmén nebo kvili vSem dohromady, jez v sobé rozdilna nadmotské vyska vhodné
kombinuje. Mozna pravé kvuli tomu, ze se pod zménou nadmoiské vysky skryva nékolik
dalsich faktord, si ji ve svych studiich v§ima mnoho autort. Kupiikladu Manzaneda et al.
(2012) zaznamenali, ze diploidi Brachypodium distachyon jsou vazani na horské oblasti ve
sttednich a vysokych polohéach, zatimco tetraploidi se nachazeji spiSe v polohach nizsich.
Podobny vysledek byl zaznamendn i u sympatrického vyskytu diploidii a hexaploidi
vysokohorského staréku Senecio carniolicus, kde se ve vysSich nadmotskych vyskach
objevovali pouze diploidi, avSak pod 2500 m rostli hexaploidi a diploidi spolecné
(Schonswetter et al., 2007a).

U zadného ze zde jmenovanych ekologickych faktorh nelze fici, Ze by polyploidiza¢ni
udalost znamenala obecn€ posun vlastnosti v ur€itém sméru. Napiiklad urcité neplati, ze by
vsichni polyploidi bez ohledu na rostlinny druh byli acidofilni, zatimco jejich ptedci rostli na
zasaditych pudach. Stejné tak nelze najit Zadnou korelaci mezi ploidii a nadmoiskou vyskou.
Nekdy najdeme dvé naprosto odlisné situace dokonce v ramci jednoho druhu, coz muze
ledacos vypovidat nejen obecné o polyploidizaci, ale i o evoluci pravé toho konkrétniho
druhu. Na Slovensku se vyskytovali tetraploidi Allium oleraceum ve vyssich nadmoiskych
vyskach nez pentaploidi a hexaploidi. To, Ze na jednom tizemi (Hercynikum) v Cechéach se
objevuje opacna tendence — tetraploidi v nizSich nadmoiskych vyskach - poukazuje na
moznost, Ze se ve stfedni Evropé vyskytuji alespoii dva typy tetraploidii (Safafova, 2011).

Jen okrajové bych se na tomto misté chtéla dotknout n¢kolika dalSich vlastnosti, ve kterych se
mohou diploidi a polyploidi liSit. Jednd se napiiklad o: preferenci hornin obsahujicich
organicky &i anorganicky uhlik (Safafova a Duchoslav, 2010), diskriminace izotopu B¢

(Manzaneda et al., 2012), nebo vztah k povétrnostnim podminkam (Hiilber et al., 2009).

Z vyse uvedenych prikladi, jak se mohou mezi sebou rtizné cytotypy lisit, je vidét, ze
zadny rozdil v ekologii dvou chomosomovych ras neptichdzi sdm, nybrz jde ruku v ruce se
zmeénou dalsiho Cinitele. Zminéné biotické a abiotické faktory se totiz vzajemné ovliviuji,
prolinaji a tvoifi komplex plisobici na danou rostlinu. Tedy, i kdyZ byla prostorova separace
vysledkem preadaptace polyploida na jeden urcity faktor, ostatni podminky, které s sebou
pravé tento faktor piindsi, ho budou formovat také. Tento proces miize nakonec vést i

k vytvofeni nového druhu.
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3.2 SROVNANi KOMPETICNiCH SCHOPNOSTI

V piirodnich podminkach se neziidka setkdvame se smiSenymi populacemi, a to i na
homogennich stanovistich. Tato skutec¢nost poukazuje na to, ze cytotypy na nich koexistujici
nejsou dostatecné ¢i vibec ekologicky diferencovany a tudiz soupeti o spoleéné zdroje.
Paklize jsou ob¢& ploidni urovné dostatecné pocetné a maji piiblizn€¢ stejnou kompeticni
zdatnost, ziejmé spolu budou i nadale tvofit stabilni smiSenou populaci. Avsak v mnoha
piipadech muzeme sledovat, Ze jeden =zcytotypt disponuje lepSimi kompeticnimi
schopnostmi nez druhy. V piipadé polyploida to mize byt tim, ze n¢které slozky tvofici
kompeticni zdatnost jsou vysledkem samotné polyploidiza¢ni udalosti.

Jiz n€kolikrat zde padlo, Ze polyploidizace s sebou nese hlavné zvétSeni bunék, coz ma
dopad na zvétSeni celého jedince. VEtSi mohutnost znamena lepsi konkurenceschopnost. To
bylo prokazano na smiSené populaci nonaploidd a hexaploidd Andropogon gerardii.
Nonaploidi byli vétsi ve vSech méfenych znacich a dokonce i jejich reprodukéni usili bylo
vys§i. AvSak jen minimum jejich semen bylo stejné ploidni Grovné jako oni. Bylo to
zpusobeno nepravidelnou meidzou, ktera se vyskytovala u nonaploidi zatimco hexaploidi
méli meidzu regulérni. Za normalnich podminek by brzy hexaploidi druhy cytotyp vytlaéili a
vytvofili uniformni populaci, ale nonaploidi jsou velci, vitalni a plodni jedinci a dokazou
proto vzdorovat hexaploidnimu tlaku. Ackoliv je nutné dodat, ze délka jedné generace neni
znama, coz ztézuje jasny zaveér (Keeler 2004).

Autotetraploidi druhu Dactylis glomerata produkovali mén¢ zato vSak téz8ich semen a
produkovali vice biomasy nez diploidi (Bretagnolle a Thompson 2001). Zde se objevuje dalsi
mozny nasledek polyploidizace a to zvétSeni semen. Nartst velikosti a vahy semen milZe mit
pozitivni dopad na jeho trvanlivost, kvalitu semenacku a nebo na rychlost kli¢eni hlavné kvili
vyS$§imu obsahu endospermu. Zvlasté rychlost kliceni je velmi zasadni, ponévadz v této
kritické fazi Zivotniho cyklu si polyploid mlzZe zajistit vyhodu tim, Ze nejen ziska Zivotné
dalezity prostor, ale zaroven miize odstranit svoje budouci mozné kompetitory hned
v pocatku. Tento trend se projevil u tetraploidi a triploidd druhu Arnica cordifolia.
U tetraploidii byla zaznamenana vyS$$i GspéSnost i rychlost kliceni (Kao a Parker 2010).
Naproti tomu u Spartina pectinata méli hexaploidi niz$i rychlost kliceni nez tetraploidi. Zde
je pravdépodobné, ze pomalejsi kli¢eni u polyploidii je zpilisobeno narusenim meidzy, které
vyusti v redukovanou plodnost a zivotaschopnost hexaploidil (Kim et al. 2012).

Kompeti¢ni zdatnost riiznych cytotypli dozajista ovliviluje 1 odolnost ¢i schopnost se
branit vi¢i herbivorii. Znasobeni chromosomové sady je Casto rovnéz doprovdzeno zménou

(zvysenim) produkce sekundarnich metaboliti. Obsah alkaloidii je v nékterych ptipadech o 50
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% vyssi nez u diploidnich pfedkii. To miZze hrat pravé roli i v ochrané proti herbivorim a
parazitim (Levin 2002). Vliv ploidie vSak u tohoto faktoru je nejednoznacny. Kuptikladu
Nuismer a Thompson (2001) studovali korelaci mezi hmyzi herbivorii (konkrétné fytofagnich
mir) a stupném ploidie u Heuchera grossulariifolia. Vysledky ukazuji, ze polyploidizace
vytvaii nejednotné efekty. Tetraploidi byli sice méné napadani druhem Greya piperella nez
diploidi, zato vSak na n¢ vice utocila Greya politella a Euxoa misturata. Extrémni evolu¢ni
uspéch polyploidnich rostlin nastal tedy kvili né€emu jinému nez kvuli Gniku herbivorii
(Nuismer a Thompson 2001)

Kompeti¢ni zapas mezi ploidnimi tarovnémi mlze ovlivnit 1 kompeti¢ni tlak ze strany
doprovodné vegetace. Ackoliv miize jeden z cytotyptl byt kompetiéné zdatngjsi vici svému
pfibuznému, muze byt oslaben soutézenim o zdroje s jinou sousedni rostlinou, coz muze
vyustit v Uplné obraceni kompeti¢ni hierarchie. U Senecio carniolicus upiednostiovali
diploidi odkryté skalnaté tizemi s niz§im zastoupenim vegetace, hexaploidi rostli na vegetaci
vice pokrytych mistech. Hexaploidi jsou oproti diploidiim schopnéjsi kolonizatoti a zdatné;jsi
kompetitoti. Mize to byt zplisobeno i tim, ze jsou vétsitho vzristu. Nabizi se vSak i jiné
vysvétleni, totiz ze okolni vegetace na tento jev nema tak velky vliv, Ze diploidi upfednostiuji
tieba jiné podminky, které jim nabizi vétsi nadmotska vyska, ve které rostou (Sonnleitner et
al. 2010; Hilber et al. 2009). Avsak nejpravdépodobnéj$sim vysvétlenim bude, Ze pomalu
rostouci diploidi jsou zifejmé pionyrskymi organismy vyuzivajici nizkého kompeti¢niho tlaku
hlavné na skalnatych mistech vystavenych vétru s kratce trvajicim nebo Zadnym sn€hovym
pokryvem a rostouci na holych skalnatych ptidach nebo cCisté skalnatych habitatech (Hiilber et
al. 2009). Stejné schéma bylo pozorovano i u Dactylorhiza maculata s.l. i zde tetraploidi rostli
na vegetaci vice pokrytych mistech nez diploidi (Stahlberg a Heldrén 2009). Z uvedenych
ptikladi se zda, ze vét§i vzrist znamend automaticky vEétsi kompeticni zdatnost a to nad
ptibuznym cytotypem i nad doprovodnou vegetaci, avsak k tomu, abychom to mohli tvrdit
s jistotou, bude potieba provést o mnoho vic pozorovani.

Pro doplnéni musim dodat, Zze kompetice mlize probihat 1 mezi pyly respektive
pylovymi lackami dvou cytotypll, avSak tento jev uz byl zahrnut do kapitoly o pfekonani

nevyhody malych ¢isel (Husband et al. 2002).

3.2.1. KOMPETICNi EXPERIMENTY
Na zéklad¢ predpokladu, Ze se polyploidi 1isi svou kompeti¢ni zdatnosti od diploida a

to nejen ve smisenych populacich, bylo provedeno n¢kolik kompeti¢nich experimenti.
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Buggs a Pannel (2007) provedli sérii pfesazovacich experimentli a experimentll pod
kontrolovanymi podminkami, aby odhalili lokalni adaptace tetraploidi a diploidt Mercurialis
annua. Nezaznamenali vSak zadnou lokalni adaptaci, ale jen ze diploidi méli vétsi fitness na
piirozeném uzemi diploidi i tetraploidii. Avsak kvali tomu, Ze se rostliny pfesazovaly a
nekli¢ily na daném misté, nemize byt na tento vysledek bran velky zietel, ponévadz
etablovani semenacki je mozna nejkriti¢téjsi fazi zivotniho cyklu, ve které by diploidi mimo

své uzemi mohli byt slabsi nez tetraploidi.

Ramsey (2011) provedl podobny pokus s hexaploidy a tetraploidy u Achillea borealis.
Za normalnich okolnosti hexaploidi oblibuji mediteranni podminky véetné pobieznich dun a
dubovych lesii, zatimco tetraploidi upfednostiiuji stfedni podminky, jako jsou ptibfezni
pastviny, jehlicnaté lesy nebo vysokohorské louky. Pomoci experimentu s pfesazenim rostlin
(sesbiranych v pfirod€) na pole bylo zjisténo, ze hexaploidi rostouci v dundch maji pétkrat
veétsi fitness nez tetraploidi. Zaroven bylo paralelnim experimentem s neo-hexaploidy (prvni
generaci tohoto cytotypu vzniknuvsi v tetraploidni populaci) zjisténo, ze o 70 % zvySena
zdatnost (o 70 % vétsi vyhoda, co se piezivani tyce) je zplisobena samotnou genomovou
duplikaci. Tyto vysledky ukazuji, Ze genomova duplikace u Achillea borealis méni znaky

zpusobem, ktery udéluje adaptaci na nové prostiedi.

Baack a Stanton (2005) také provedli sérii pfesazovacich experimentt, ale tentokrat se
semeny a semenacky, aby zhodnotili ekologické diferenciace a kompeticni schopnosti v rané
fazi etablovani diploida a tetraploidd Ranunculus adoneus. Tetraploidni semenacky mély
zna¢nou rustovou pievahu pod kontrolovanymi podminkami (chlad a vlhko) v komote, coZ se
da castecné vysvétlit vétsi délohou a nebo je také mozné, Ze k etablovani tetraploidi a
zalozeni vlastni populace doslo za chladnéjSich podminek, ale je velmi nepravdépodobné, Ze
by toto stacilo pro tak silnou separaci cytotypt. V ptirodnich podminkach se navic zdatnost
cytotypl nijak neliSila. Neobjevil se ani rozdil v nikach, ani dostate¢na kompeti¢ni pfevaha
tetraploidl, kterd by vysvétlovala Uspéch neotetraploidii v pfitomnosti jejich diploidnich
predku.

Ptesazovaci experimenty v pfirodnich podminkach dopadly nasledovné. Na diploidni
lokalit¢ se tetraploidni semenacky objevovaly v priméru o tii dny diive nez diploidni, na

tetraploidni lokalité¢ se jejich objevovani neliSilo. Ve vysokohorskych podminkach je vSak
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tento naskok jen malou vyhodou. Ani na jedné lokalité se neprojevila vyhoda domaéciho

cytotypu, co se prezivani tyce. Na né€kolika na tom byli dokonce hiie.

Na Centaurea stoebe byly provedeny experimenty hned dva. Ten prvni porovnaval
zdatnost evropskych diploidi a tetraploidi vic¢i americkym tetraploidim. Nebyl nalezen
zadny rozdil v popula¢nim ristu dvou evropskych cytotypt,, av§ak bylo zaznamenano zvySeni
rychlosti popula¢niho ristu u severoamerickych tetraploidii viici t€ém evropskym. Tato situace
nastala kvuli zvysené produkci semen a hlavné uchycovani juvenila. Z toho vyplyva, ze spise
geneticky drift nebo rychld evoluce nez preadaptace miizou vysvétlit invazni Uspéch
americkych tetraploidti (Hahn et al. 2012).

Collins et al. (2011) testovali u evropskych diploida a tetraploida Centaurea stoebe
ptimo ve smiSenych populacich, zda maji tetraploidi vétsi kompeti¢ni schopnosti v kratkém
casovém Useku a zda v dlouhém, jestli cytotypy pochazejici ze smiSenych populaci maji vice
vyvazené kompeti¢ni schopnosti nez titiz pochazejici z populaci uniformnich, a zdali se
kompeticni interakce méni v del$im asovém tseku.

V zadném sledovaném znaku se neprojevil vliv toho, zda rostliny pochazely ze
smiSené ¢i cytotypové €isté populace

Tetraploidi produkovaly vice nadzemni biomasy, pakliZze se nachazeli vedle odlisného
cytotypu, nez kdyz rostli vedle stejného. Intracytotypova kompetice tedy byla véEtsi nez
intercytotypova. Diploidi Zadnou takovou zménu nezaznamenali. Rovnéz se neliSila produkce
nadzemni biomasy u diploidi a tetraploidii, pokud se nachéazeli ve smiSené populaci.

Tetraploidi vykazovali vétS§i procento piedCasného kveteni a tvorby semen a
ptidatnych rzic. Ptidatné rtzice mohou simulovat vytrvalost rostliny, s¢imz souvisi, Ze
diploidi maji tendenci byt monokarpni dvouletka, kdeZto tetraploidi ,,cht&ji* byt vytrvali a
polykarpni. Tato tendence zajistuje lepsi a deldi pretrvavani v populaci. Casnéjsi tvorba
kvetoucich lodyh rovnéz muze pfispivat k vétsi kompeti¢ni zdatnosti, ponévadZz se potom
tvofi vysSi kvetouci lodyhy, které mohou zachycovat vice svétla a zaroven zastinovat
diploidni razice.

Jak je vidét z vyse vypsanych vysledkl, tak se tetraploidi ukézali jako silnéjsi
kompetitofi. Diploidi byli vice postizeni mezidruhovou kompetici. Avsak veskeré rozdily
V kompeti¢ni zdatnosti mezi cytotypy nebyly vyrazné uz jen z divodu, Ze spolu mohly

koexistovat.
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4. ZAVER

Neni jednoduché urcit, zda je populace stabilni nebo nestabilni. Z dat zvetejnénych
V této praci lze vyvodit, ze stabilita smiSené¢ populace bude zaviset hlavné¢ na riznych
kompeti¢nich schopnostech polyploidl a jejich diploidnich piedkt, pfi¢emz abychom mohli
fict, Ze je populace stabilni, musi mit diploidi i jejich polyploidni potomci stejné kompeti¢ni
schopnosti. Uvedené kompeti¢ni experimenty naznacuji, ze zdatn€j$i kompetitofi jsou
polyploidi. Avsak pro potvrzeni nebo vyvraceni této teorie by bylo tfeba vice dlouhodobych
experimentalnich pozorovani ptfirodnich smiSenych populaci, které bohuzel v soucasné dobé
chybi.

Proto mizeme jen spekulovat, zda viibec miize vzniknout stabilni smiSena populace
takto ptibuznych ,,druhti“. Existuji 1 populace, kde je dosazeno jakési nestabilni stability
neustalym opakovanym vznikem polyploida, paklize polyploid vznikd s dostatecnou
frekvenci (Travnicek et al. 2011a), ale to je spiSe vyjimecny ukaz. Je mozné, ze vSechny dnes
zdanlivé stabilni populace jsou jen v urcité fazi kompeti¢niho vylouceni jednoho z cytotypi a
jen dlouhovékost pozorovanych rostlin brani rychlym zméndm a ve skutecnosti jsou vSechny

nestabilni.
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