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Abstrakt

Tato prace se zabyva polyploidizaci v pfirozenych populacich v rodu Arabidopsis. Shrnuje
informace o ptibuznych druzich rodu Arabidopsis thaliana, znamého modelového organismu
pro vyzkum genetiky a fyziologie rostlin. Dosud publikované prace ukazuji, ze polyploidizace
pfinasi v ramci rodu Arabidopsis nejen zmény ekologickych, klimatickych a pidnich naroki,
ale 1 zménu zplisobu rozmnozovani. Na rozdil od vétSiny praci zaméfenych na studium
polyploidnich hybridii vzniklych umélym ki#izenim — predevSim s modelovym druhem
Arabidopsis thaliana, se zde zaméiuji na ptipady spontanné vzniklych polyploidi v ramci
rodu. Zvlastni pozornost pak vénuji dosud témét nestudovanému di- ploidnimu komplexu
vysokohorskych populaci Arabidopsis arenosa v Tatrach. Tento komplex, diky pozorované
velké pestrosti v morfologii, v ekologickych narocich i pfedpokladané blizkosti rodi¢ovskych
populaci polyploidli, pfedstavuje jedine¢ny modelovy systém pro studium duasledka

polyploidizace v piirozenych populacich rostlin.
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Abstract

This thesis deals with polyploidy in natural populations in the genus Arabidopsis. It
summarizes information about the relatives of Arabidopsis thaliana, a prominent model
organism for research on genetics and plant physiology. Literature shows that polyploidy
affects ecological, climate and soil requirements, as well as mating system of the plants in
genus Arabidopsis. Most of the published studies is focused on the study of artificial
polyploid hybrids created by crossing experiments — especially with the Arabidopsis thaliana.
In contrast, my thesis deals with the natural polyploids observed within the genus. In
particular, 1 focus on the nearly unstudied di- polyploid complex of high-altitude populations
of Arabidopsis arenosa in the Tatra Mountains. This complex represents a unique model
system for studying the effects of polyploidization in the wild — thanks to the high
morphological and ecological diversity of the hybrids, and to the relative genetic similarity of

the parental populations.
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1. Uvod

Polyploidizace je velmi Casty a dulezity proces Vv evoluci rostlin. Polyploidi rostlin jsou
zivotaschopni, na rozdil od Zivocisné fiSe — kde naptiklad u ¢lovéka polyploidni jedinci
neexistuji, a polyploidizace somatickych bunék mlze vést az k rakovinnému bujeni
(Storchova & Pellman 2004). Pro polyploidy rostlin je typicky vétsi ¢i mohutnéjsi vzrist.
Toho je hojné vyuzivano v zemédélstvi, mnoho polyploidnich rostlin je vyuzivano jako
uzitkové plodiny, naptiklad bavlna, kukufice, bandny i rizné druhy z ¢eledi brukvovitych
(Marhold a Lihova 2006). Ve volné piirodé muize mit toto vliv na invazivitu rostlin.

Polyploidi, postupné pierustaji a vytlacuji své rodi¢e nebo ptivodni druhy (Beest et al. 2012).

Polyploidizace miuze téz prispivat ke speciaci (Marhold a Lihova 2006). Nové vznikli
polyploidi se ale musi potykat také s fadou nevyhod. Takovou muze byt naptiklad komplikace
s rozchodem chromozému pii meidze, patrna piedevsim u autopolyploidi (Yant et al. 2013,

Hollister et al. 2012).

Pro studium polyploidni speciace jsem si vybrala zastupce komplexu blizkému druhu
Arabidopsis arenosa (L.) Lawalrée v Tatrach, dale oznaCovany jako komplex Arabidopsis
arenosa agg. (Mésicek 1970, Mé&sicek a Goliasova 2002). V této oblasti se totiz vyskytuje
fada morfologicky odliSnych vysokohorskych populaci komplexu A. arenosa agg.
(oznacovanych jako druh A. neglecta), které jsou variabilni ve stupni ploidie — diploidni i
tetraploidni. Oba cytotypy maji trochu jiné stanovistni naroky. Mizeme zde sledovat, jak se
tyto rostliny chovaji v pfirozenych populacich. A. neglecta je splavovana do nizsich poloh,
kde se mize potkéavat a kiizit s A. arenosa. Tento fenomén nam poskytuje zajimavy model

pro studium hybridizace a nebyl dosud podrobnéji zkouman.

Do rodu Arabidopsis patii také dobie znamy A. thaliana. Tento modelovy organismus je
blizce ptibuzny s mymi studovanymi druhy Arabidopsis z ptirodnich populaci (Schnickl et al.
2012). Diky tomu bude pfipadny geneticky vyzkum navazujici na moji praci snazsi, a zaroven

je mozné nas vyzkum zasadit do Sir§iho kontextu védeckych poznatki.

Cilem této prace je zhodnotit dostupné informace o volné zijicich pfibuznych druhu
Arabidopsis thaliana, vytvorit prehled znamych polyploidnich hybridt a shrnout pro né
dusledky polyploidizace a v neposledni fad¢ shrnout dosavadni kusé poznatky o populacich
komplexu A. arenosa agg. v Tatrach.



2. Polyploidizace

Terminem polyploidizace obecné¢ oznacujeme zmnozeni chromozémovych sad u organismu,
k ¢emuz dochazi riznymi mechanizmy, které popisuji nize. Vznikaji takto polyploidni jedinci
se zmnozenym poc¢tem kopii celého genomu. Na rozdil od jinych mechanizmt speciace je
polyploidizace povazovana za okamzitou zménu. V jednom kroku vznikne novy polyploid
izolovany od rodi¢ovského druhu. Predpoklada se, ze zpétnym kiiZzenim vznikaji vétSinou

nefertilni jedinci (Jakobsson et al. 2006).

Jak ale zjistit jestli je dana rostlina polyploidni? V dnesni dob¢ je nejrychlejsi metodou, kterou
mizeme pouzit, prutokova cytometrie. Tato metoda spocivd ve fluorescenénim méteni
celkového obsahu jaderné DNA ve vzorku a vyhodou této analyzy je jeji vysoka rychlost. Na
rozdil od karyologického pocitani chromozémli mizeme takto zpracovat velké mnozstvi
vzorkd. Tato metoda je také nedestruktivni, protoZze k analyze pouzivdme jen malou cast

rostliny (Kron et al. 2007, Suda et al. 2006).

Polyploidizace je jednim z evolu¢nich procest, pii kterém dochazi ke vzniku novych druhti
(speciaci). Predpoklada se napiiklad, Ze celogenomové duplikace jsou hlavnim faktorem
v evoluci mnohobunéénych eukaryot (Yant et al. 2013). Predstavme si ted’ nékteré piiklady

vyznamnych polyploidi u rostlin.

2.1 Obecné vyznamni polyploidi

Polyploidi se v pfirodé¢ vyskytuji velmi Casto, proto neni divu, Ze si ¢lovék zacal vSimat
vlastnosti polyploidii, které mize vyuZzit ke svému prospéchu. Polyploidizace mize ménit
rostlinnou morfologii, fenologii, fyziologii a ekologii v jedné nebo nékolika malo generacich
(Levin 2002). Polyploidie proto hrala dilezitou roli uz pfi domestifikaci nékterych plodin,
jako naptiklad pSenice, kukufice a baviny (Hilu 1993). Mezi dalsi uzitkové rostliny, které
byly slechtény na velikost plodd — a u kterych doslo ke zmnozeni chromozémovych sad —
jsou napiiklad rajcata a banany. Polyploidni rostlinou vySlechténou do mnoha tvaru a

velikosti je brukev a polyploidni jsou také s6jové boby (Marhold a Lihova 2006).
Polyploidni ovSem nejsou pouze uzitkové rostliny, ale vyhod polyploidizace vyuzivaji i
invazni rostliny — naptiklad tetraploidni Centaurea stoebe $ifici se v Severni Americe (Hahn

et al. 2012). Ve velkém se rozrustaji a vytlacuji puvodni druhy. Mechanizmem mize byt

vznik agresivnéjSiho cytotypu, ktery prertista ptivodni cytotyp.

Nyni uz se pojd'me podivat blize na mechanizmy vzniku riznych polyploida.



2.2 Polyploidie — mechanizmy vzniku a vyskyt

Polyploidizace je Siroce uznavana jako hlavni mechanizmus adaptace a speciace u rostlin.
Polyploidizace je pravdépodobné jednim z nejc¢astéjSich zptisobi sympatrické speciace (Soltis
et al. 2009, Wood et al. 2009). Posledni data také ukazuji, Ze vétSina rostlin prosla jednou
nebo vice epizodami polyploidizace béhem své evoluce. Pozorovani také ukazuji, ze vznik

polyploidu je probihajici proces a ne vzacna makroevolu¢ni udalost (Marhold a Lihova 2006).

Ke vzniku polyploidii dochazi nejCastéji splynutim neredukovanych gamet, vzniklych pii
produkeci pylu a vaji¢ek (Parisod et al. 2010). Pfi splynuti neredukované a redukované gamety
vznika nestabilni a Casto sterilni triploid. KdyZ splynou dvé neredukované gamety diploida,

vznika potencionaln¢ stabilni tetraploid (Comai 2005).
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Obr. 1: Schéma moznych cest vzniku polyploidi. Pievzato z Comai (2005).
Studie ukazuji, Ze pfirozena frekvence vyskytu neredukovanych gamet je podobna pro pyl i
vaji¢ka. Produkce neredukovaného 2n pylu zavisi na podminkach prostredi, jako naptiklad

teplote, herbivorii, poranéni, vodnim a nutri¢nim stresu (Parisod et al. 2010).
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I kdyz se bézné tvrdi, Ze triploidi jsou sterilni, zjistilo se, ze cesta triploidnim mostem (tedy
vznik tetraploidi ptes dvé generace — Vv diploidni populaci vznikne triploid a z néj splynutim
diploidnich gamet vznikne tetraploid) mize vyznamné ptispivat k formaci autopolyploidi bez
ohledu na rozmnozovaci systém a k formaci allopolyploidl u cizosprasnych taxonii. Autoii
uzavreli, ze rychlost formovani autopolyploidii miize byt casto vyssi nez rychlost formovani

allopolyploidi (Ramsey a Schemske 1998).

Vyhodou polyploidie mlize byt ptitomnost redundantnich chromozémovych sad vyuzitelnych
k evolu¢nim experimentum bez rizika poskozeni genti nezbytnych pro zivot rostliny. Dalsi
vyhody polyploidl jsou zplisobeny schopnosti 1épe vyuzivat heterozygozitu a Vv nékterych
pfipadech usnadnéni reprodukce pfes samospraseni nebo rozmnozeni Se nepohlavné —

vegetativné (Comai 2005).

Polyploidie nepfinasi ovSem jen vyhody. Jednou ze zasadnich nevyhod jsou problémy pfi
priabéhu mitézy a meidzy. Mlze dochazet ke ztratdm chromozémul béhem mitdzy, coz vede

k aneuploidiiim, nebo naptiklad k dysfunkci déliciho vieténka (Comai 2005).

Polyploidi se vyskytuji zejména v prostfedi ovlivnéném klimatickymi a edafickymi zménami.
Nalézame je proto Castéji napiiklad v oblastech dfive zalednénych, zatimco diploidy najdeme
typicky v roztiisténych ¢astech refugii (Parisod et al. 2010). Polyploidi jsou ve vyhodé pti
adaptaci na nové niky, mohou vznikat druhy odolné vii¢i parazitm.

Rozlisujeme dva typy polyploidii — autopolyploidy a allopolyploidy. Hlavni rozdil je ve
zpisobu jejich vzniku. Autopolyploid vznikd zmnoZenim vlastniho genomu, kdeZto

allopolyploid vznikd kiizenim mezi jedinci odlisnych druht, takzvanou hybridizaci a

naslednou polyploidizaci

Predstavme si jednotlivé mechanizmy bliZe.

2.3 Autopolyploidizace

Autopolyploidi jsou polyploidi vznikli v populaci jednoho druhu, v autopolyploidnim jedinci
se tedy kombinuji velmi podobné genomy. Vyzkumy zposledni doby ukazuji, Ze

vvvvvv

allopolyploidii (Parisod et al. 2010).

Ke vzniku autopolyploidii mize dochdzet dvéma cestami. Prvni z nich je ptes triploidni most.
Triploid vznikd v diploidni populaci a aby dale vznikl tetraploid, kiizi se bud’ zpétné
s nékterym diploidem, nebo samosprasenim. Triploid produkuje mnoho variant rizné
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redukovanych a neredukovanych gamet (vétSinou n, 2n, 3n gamety, ale také aneuploidni
gamety). Pravé pfitomnost 2n a 3n gamet je ve vzniku tetraploidii pfes triploidni most
zasadni. Triploid mize vzniknout také jako potomek kitizeni diploida a tetraploida. Druhou
cestou jak muze vzniknout autopolyploid je pfima cesta, kdy dojde ke splynuti dvou

neredukovanych gamet nebo somatickému zdvojeni (Ramsey a Schemske 1998).

Mezi jeden z hlavnich faktor ovliviiujicich vznik neredukovanych gamet pylu patii teplota.
Biogeografické a ekologické prizkumy také poukazuji na asociaci mezi autopolyploidnimi

liniemi a zménami Zivotniho prostfedi (Parisod et al. 2010).

2.4 Allopolyploidizace

Allopolyploidi jsou produktem mezidruhového kiizeni (Parisod et al. 2010). Mohou opét
vznikat dvéma cestami. Prvni z nich je pfes triploidni most. Triploidni hybrid vznikne v F1
nebo F2 generaci mezidruhovym kiizenim diploidii (opét za casti neredukovanych gamet) a
nasledné se samosprasi nebo se zpétné kitizi s nékterym diploidem. Druhou cestou je vznik
mezidruhovym kfiZenim a naslednou polyploidizaci diploidniho hybrida. Dilezitym faktorem
je zde zvysSena pravdépodobnost meiotickych poruch a tim i tvorba neredukovanych gamet u
hybridnich (byt diploidnich) jedinc. Poslednim mechanizmem muze byt vznik
allopolyploidniho jedince kiiZenim diploidniho a tetraploidniho druhu, bud’ ve vice krocich
(opét pies triploidni most) nebo pfimo v jedné generaci za Gcasti neredukovanych diploidnich
gamet (2n), které splynou s redukovanou gametou tetraploida (také 2n). Allopolyploidi
mohou samoziej¢ vznikat 1 vramci vySSiho ploidniho stupné, a sice v populacich
polyploidnich druhti, kde dojde ke splynuti redukovanych i neredukovanych gamet a tim
k navyseni ploidniho stupné (Ramsey a Schemske 1998).

Ocekava se také, ze zastoupeni allopolyploidii je vy$si nez vyskyt autopolyploidi. Bylo
navrzeno, ze je to zvelké casti disledkem heterézy a homeostdze, kterd se udrzuje
permanentni hybridizaci u allopolyploidii. Dal§im z divodii pro¢ lze toto ocekavat je, Ze

autopolyploidi maji redukovanou fertilitu kvuli nesrovnalostem v meioze (Ramsey a
Schemske 1998).
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2.5 Hybridizace

Hybridizace je k#izeni druhi, které jesté nejsou zcela reprodukéné oddéleny. Vysledek
takového kiizeni nazyvame hybridem. Pravdépodobnost mezidruhové hybridizace zavisi na
mnoha faktorech jako napiiklad fylogenetické piibuznosti, rozmnozovacim systému a hustot¢

vyskytu divokych ptibuznych (Marhold a Lihova 2006).

Pti kiizeni blizce ptibuznych druht dochazi ke vzniku ,silnych hybridi“, kdy polovina
jaderné informace je od otce a polovina od matky. Zpétnym kiizenim hybrida s jednim
z rodi¢u (introgresi) se genom druhého z rodic¢t vyfed’uje. Dochazi tim k ,,zeslabeni hybrida“
(Schmickl a Koch 2011). Pozd¢jsi generace hybridi se mohou diky genetické rekombinaci,

spolu se zpétnym kiiZzenim a naslednou selekci stat vysoce fertilnim a uspéSnym druhem.

2.5.1 Hybridizace v celedi brukvovitych (Brassicaceae)

V cCeledi brukvovitych (Brassicaceae) existuje variabilita v po¢tu chromosomt. A. thaliana
ma naptiklad chromozémovy pocet x =5, jeji divoci piibuzni okolo x = 8. Zda se, Zze ¢im

mensi chromosomové ¢islo, tim odvozenéjsi genom (Marhold a Lihova 2006).

Molekularni markery pouzivané k detekci hybridizace u ¢eledi brukvovitych (Brassicaceae)
jsou nejéast&ji jaderné DNA ITS oblasti (Internal Transcribed Spacer; Alvarez a Wendel
2003). Jejich vysoka muta¢ni rychlost umoziuje rozlisit mezi domnélymi blizce piibuznymi
rodi¢i. Pfi vyzkumu se ale také musi pocitat stzv. concerted evolution, kdy dochézi
ke smazavani nékterych variant ITS (v extrémnicm pfipadé zmizi celd varianta od jednoho
rodic¢e) a k homogenizaci genomu (Elder a Turner 1995). Intergenomicka rekombinace konéi
mozaikovou strukturou ITS sekvenci a stale by méla zanechavat stopy minulé hybridizace.
Kli¢ové je proto kombinovat vice nezavislych molekularnich markerta. Studie
chloroplastovych (CcpDNA) haplotypt a jejich diverzity umoziuji uréit matetskou rostlinu
(Marhold a Lihova 2006). Vyuziti metod prozkoumavajicich diverzitu naptic¢ celym genomem
(napt. AFLP, nové metody genomického sekvenovani) pak poskytuji ucelenéjsi obrazek o sile

hybridizace napfi¢ jedinci i populacemi.

Celed’ brukvovitych (Brassicaceae) zahrnuje mnoho ekonomicky dilezitych plodin. Byl
zaznamenan obcasny vyskyt spontdnni hybridizace mezi péstovanymi druhy a jejich
divokymi ptibuznymi.

Soucasné geografické rozsiteni a geneticka variabilita brukvovitych rostlin byla modelovana

béhem pleistocennich Klimatickych zmén. V zalednéném obdobi byly jejich spojité arealy
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rozdéleny a znovu se potkavaly v sekundarnim kontaktu béhem rekolonizace. U hybridniho
druhu Arabidopsis suecica doslo podobné jako u druhu Capsella ke zméné rozmnozovaciho
systému na samospraseni. To zvySuje uspésnost druhu pii jeho vzniku. Zpétnym kiizenim

s rodi¢i (introgresi) totiz vznikaji sterilni potomci. (Marhold a Lihova 2006).

2.6 Polyploidizace v rodé Arabidopsis

Rod Arabidopsis HEYNH. poskytuje jedine¢nou piileZitost ke studiu zakladnich otazek
v rostlinné biologii (Schmickl a Koch 2011). Do této oblasti zajmu patii naptiklad otazky
tykajici se evolu¢niho vyvoje druhii, populacni genetiky, aredlu rozsifeni druhii a dal$i. Rtzné
oblasti se té§i odlisSn¢ velkému zajmu. Na polyploidizaci (popi. spojenou s introgresi a
hybridni speciaci) v rod¢ Arabidopsis bylo doposud zaméfeno jen malo pozornosti, ackoliv je
polyploidizace u tohoto rodu bézna (Schmickl a Koch 2011). Postupné ale roste pocet studii
zabyvajicich se mapovanim genového toku mezi riznymi druhy rodu Arabidopsis (Hunter a
Bomblies 2010, Schmickl a Koch 2011).

2.6.1 Znami polyploidi v rodu Arabidopsis

U rodu Arabidopsis se mizeme setkat S nékolika polyploidnimi (tetraploidnimi) druhy.
Z ptirody dosud zname A. suecica (Fries) Norrlin, Meddel. a A. kamchatica (Fisch. ex DC.)
O’Kane & Al-Shehbaz jako pln¢ stabilizované allopolyploidni druhy (Schmickl a Koch
2011). Dalsim popsanym ptirodnim polyploidnim hybridem je kfizenec mezi A. arenosa (L.)
Lawalrée a A. lyrata subsp. petraea (L.) O’Kane & Al-Shehbaz (Schmickl a Koch 2011).
Predpoklada se, ze oba druhy A.suecica i A.kamchatica vznikly béhem pleistocennich
klimatickych oscilaci ve Fennoskandinavii a Beringové 0zin¢ (Schmickl a Koch 2011).
Poslednim vyznamnym pfipadem vyskytu piirozenych polyploida v rodu Arabidopsis je
slozity di- tetraploidni komplex Arabidopsis arenosa agg. (Mé&sisek 1970, Schmickl et al.
2012). Mnoho hybridi bylo pfipraveno uméle Vv experimentalnich podminkach. Takové
ptipravoval naptiklad Mésicek (1970) pro své karyologické vyzkumy. Déle se budu zabyvat
pouze hybridy vzniklymi v pfirozenych podminkach.

A. suecica byl poprvé popsan jako allotetraploid (2n = 26) Hylanderem (1957). Ten jako
rodi¢ovské druhy navrhl A. thaliana a A. arenosa, coz bylo pozdéji potvrzeno i molekularné.

Vyskytuje se ve Svédsku a jiznim Finsku. Predpoklada se, ze v minulosti se druh vzhledem
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Kk ustupujicimu ledovci rozsifoval vice na sever (Jakobsson et al 2006). Jako matefska rostlina
byla ur¢ena A. thaliana (2n = 2x = 10) a jako otcovska, tedy donor pylu, A. arenosa (2n = 2x,
4x =16, 32) (Schmickl a Koch 2011, Marhold a Lihova 2006, Sill et al. 2003). To bylo navic

potvrzeno uméelym kiiZzenim v experimentalnich podminkach (Mésicek 1967).

Piesny mechanizmus vzniku ale neni dosud znam. Jako nejpravdépodobnéjsi se zda zki¥izeni
redukované tetraploidni A. arenosa s redukovanou tetraploidni A. thaliana (tito jedinci jsou
vsak v pfirodé vzacni) nebo neredukovanou diploidni A. thaliana (Jakobsson et al. 2006, Sall
et al. 2003).

Ptredpoklada se, ze vznikl jednou polyploidiza¢ni udalosti v pleistocénu, pred asi 12 az 300

tisici lety (Jakobsson et al. 2006).

Jeho rodic¢e maji odlisny rozmnozovaci systém. A. thaliana je samosprasny, v populacich ma
tedy vysoké procento vyskytu homozygotl. Vnitropopulacni diverzita je nizka, naopak
mezipopula¢ni diverzita je vysoka. A.arenosa je cizosprasny, coz napomana jeho vysoké
vnitropopulac¢ni genetické diverzité. Pii vzniku allopolyploida A. suecica doslo ke zméné
rozmnozovaciho systému smérem k vysoké schopnosti samospraseni (Marhold a Lihova

2006).

V ramci vyzkumu polyploidniho vzniku A. suecica se podafilo vypéstovat syntetické
allopolyploidy, ktefi byli spolu s ptirodmimi A. suecica podrobeny cytogenetické analyze (in
situ hybridizaci, GISH a FISH) (Comai 2000). Oba typy allopolyploidi (pfirodni i syntetické)
byly konzistentni Vv slozeni genomu, obsahovaly 10 chromozomt zA.thaliana a 16

chromosomil od A. arenosa (Marhold a Lihova 2006).

Pozorovani parovani homeolognich chromozémii v syntetickych polyploidech ukazalo, ze
k potlacovani homeologniho parovani dochazi uz u brzkych generaci po polyploidiza¢ni
udalosti a tedy, Ze nebylo dosaZeno adaptivnimi mutacemi nebo genomovym pieskupovanim,

jak mohlo byt o¢ekavano (Marhold a Lihova 2006).

Metoda RAPD (Random Amplified Polymorphic DNA) ukazuje nizkou miru variability
Vv populaci, coz podporuje teorii 0 jedné udalosti vzniku v minulosti a kratké dobé existence

(Séll et al. 2004, Sall et al. 2003).

A. kamchatica (2n = 32) je povazovan za tetraploidniho hybrida mezi diploidnimi rodici,

sibifskym zastupcem druhu A. lyrata (2n = 16) a jedincem komplexu A. halleri (L.) O’Kane
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& Al-Shehbaz (vychodoasijsky poddruh A. halleri subsp. gemmifera (Matsumura) O’Kane &
Al-Shehbaz, 2n = 16) (Schmickl a Koch 2011; Shimidzu-Inatsugi et al. 2009).

Allopolyploidni puvod A.kamchatica se podafilo prokazat pomoci pfimého sekvenovani
homolognich part low-copy jadernych gend, chloroplastovych a ribosomalnich ITS sekvenci
(Shimizu-Intazugi et al. 2009). Identifikovani rodi¢a polyploidi bylo obtizné, protoze bézné
pouzivané markery ve fylogenetickych studiich zahrnuji cpDNA s matefskou dédi¢nosti a ITS
sekvence Casto také reflektuji pouze jednoho rodice, kvili homogenizaci zpiisobené
mechanizmy tzv. concerted evolution (Alvarez a Wendel 2003). Na zakladé low-copy genti
dvou jedincti z Japonska navrhli autofi studie vznik A. kamchatica jako allopolyploida, v jeho
genomu totiz detekovali sekvence blizké obéma predpokladanym rodi¢ovskym druhim. Diive
navrhovany autopolyploidni vznik jedincii ze Severni Ameriky byl vyvracen; data z cpDNA a
ITS sekvenci byla nedostateénymi markery (Shimizu-Inatsugi et al. 2009). Za matetskou
rostlinu je povazovan A. lyrata, jako donor pylovych zrn byl urcen A. halleri (Schmickl et al.

2010). Tento druh vznikl pravdépodobné nékolikrat nezavisle na sobé béhem

pleistocénu a dob meziledovych (Schmickl a Koch 2011). Je zajimavé, Ze tento allotetraploid
je rozsifen v §irSi klimatické nice nez oba jeho diploidni rodi¢e (Shimizu-Inatsugi et al. 2009,
Wang et al. 2010).

Ttetiho ptirodniho allopolyploida — A. lyrata subsp. petraea (2n = 4x) popisuji ve studii
Schmickl a Koch 2011, a sice jako hybrida mezi A.arenosa (2n = 4x = 32) a
A. lyrata subsp. petraea (2n = 2x). Donorem pylovych zrn je A. arenosa, jejich akceptorem
A. lyrata subsp. petraea (Schmickl a Koch 2011). Diploidni zastupci rodicovskych druhti
(A.arenosa a A. lyrata jsou pfitom dobfe rozliSitelné druhy, na diploidni Grovni nesdileji
zadné alely studovanych gent (Jergensen et al. 2011). Také morfologicky jsou oba diploidni
rodicovské druhy dobfe odliSené. Naproti tomu tetraploidni jedinci obou druhti se ¢aste¢né
ptrekryvaji v morfologii, coz indikuje introgresi mezi témito druhy (Schmickl et al. 2012).
Také pomoci jadernych mikrosateliti bylo mozno pozorovat introgresi mezi témito druhy.
Vysok4a hodnota genetické diverzity nasledné izolovanych introgresnich tetraploidii ve
studovaném regionu vypovida o davné koloniza¢ni historii populaci. Podporuje to také
geneticky gradient v mikrosatelitovych datech. Z téchto dat také vychdzi pozorovani
jednosmérného genového toku z A. arenosa jako donora pylovych zrn a tedy pozorovani

A. lyrata jako matefské rostliny (Schmickl a Koch 2011). Rod Arabidopsis je piikladem
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nekompletni reprodukéni izolace mezi druhy. Ackoli jsou diploidi dobfe odliSeni
morfologicky i jadernymi molekularnimi daty, hybridizace se objevuje casto (Schmickl a
Koch 2011). Mikrosatelitova data pro hybridiza¢ni a introgresni systém A. arenosa a A. lyrata
vSak nejsou dostate¢na pro stanoveni, jestli tetraploidni hybrid vznikl ze dvou diploidnich

jedinct, nebo smichanim diploidniho a tetraploidniho cytotypu (Schmickl a Koch 2011).

Pro ostatni polyploidni druhy vramci rodu Arabidopsis, které spadaji do okruhu
Arabidopsis arenosa agg. neni zatim piesné znam jejich plvod, jestli vznikli jako
autopolyploidi nebo allopolyploidi. Také se nevi, kolikrat v historii vznikli, jestli opakované
nebo jedenkrat (Clauss a Koch 2006).

Do komplexu A.arenosa agg. zahrnujeme n¢kolik tetraploidnich poddruht, u kterych se
predpoklada autotetraploidni vznik. Jsou to A.arenosa (L.) Lawarée subsp. arenosa,
A.arenosa (L.) Lawarée subsp. arenosa var. intermedia (Kovats) Hayek, A.arenosa
(L.) subsp. borbasii (Zapat) O’Kane & Al-Shehbaz, A.neglecta (Schult.) O’Kane & Al-
Shehbaz subsp. robusta, nom. prov. a A. petrogena (A. Kern.) V.1
Dorof. subsp. exoleta, nom. prov. (Schmickl et al. 2012, Clauss a Koch 2006).

2.6.2 Zpusoby vzniku polyploid

Ke vzniku polyploidi dochazi riznymi cestami. Mezi mechanizmy, které vzniku polyploida
napomahaji, patfi mutace. K mutacim dochédzi v genomu pfirozené. Ke zmnozeni celych
chromozomochych sad dochazi naptiklad pii mitéoze, kdy dojde k poskozeni déliciho
vieténka, a chromozomy se nerozejdou spravnym zptisobem. Muze dojit také k tzv. somatické
polyploidizaci, kdy k poruse mitdzy dojde jen v ¢asti meristému a vznikne polyploidni mutace
n¢kolika bunék (Ramsey a Schemske 1998). Takovd mutace v rozmnoZovacich orgdnech
muze vést k problémiim pii meidze, kdy vzniknou neredukované gamety, a ty kdyz se spoji,
vytvori polyploida. Nemusi také dojit k rozd€leni bunky po duplikaci chromozomt. Timto

zpiisobem vznikaji autopolyploidi (Ramsey a Schemske 1998).

Nékteré studie se snazi odhadnout dobu vzniku nékterych druhd. Neni to viibec jednoduché —
zélezi vzdy na vice faktorech, mezi néz patii naptiklad odhad populac¢niho ristu nebo mutacni
rychlosti. U druhu A. suecica odhadli autofi ¢as vzniku na dobu pied 12-300 tisici let. Kdyz
zkombinovali data stim, co se vi o glacialni historii, podporuji jejich vysledky ptvod

vvvvvvv

2006).
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Tradi¢ni cestou jak vyzkoumat, jedna-li se o druh vznikly polyploidizaci jedenkrat nebo
vicekrat, je porovnat fylogenetické stromy allopolyploida a jeho potenciondlnich rodicu,
zalozené na nékolika molekularnich znacich. Kdyz pfislusné homeology vsech
allopolyploidnich jedinct tvoii jednu vétev na dostate¢né rozliSeném stromé (tzn. napt. jednu
vétev Vv sekvencich A. thaliana a jednu vétev v sekvencich A. arenosa), da se ocekavat, ze se
jedna o vznik jedenkrat v historii. Pokud se vSak allopolyploidi (jejich rizné linie) rozdéli do
vice riznych vétvi s potomky rodicl, jedna se o mnohonasobny vznik v historii. Tato metoda
byla pouzita na jadernych sekvencnich datech A.suecica a vysledkem bylo indikovani

jednoho pocatku v historii (Jakobsson et al. 2006).

Dalsi podporu allopolyploidniho puvodu A. suecica ptineslo sekvenovani ITS oblasti.
Podafilo se potvrdit, Ze A. suecica je allopolyploidni druh slozeny ze dvou odlisnych typa ITS
sekvenci (O’Kane et al. 1996). Pficemz jedna patii matefské rostliné A. thaliana a druhym
rodi¢em je A.arenosa nebo A.neglecta. Podpofili tak jiz ptedchozi studie na cpDNA
restrikénich mistech, cytologii a isoelektrickém méfeni enzymu rubisco (Mummenhoff a

Hurka 1994).

2.6.3 Dusledky polyploidizace v ramci rodu Arabidopsis

Jak jiz bylo feceno, polyploidizace je u rostlin velmi ¢asty jev. Jaké vyhody ¢i nevyhody
z toho ale pro rostlinu plynou? Popisme si nyni nékteré z nich na piikladech, které byly

zjistény studiem zastupct rodu Arabidopsis.

Piitomnost vice kopii genomu v bufice ma za nasledek zmény v zakladnich biologickych
funkcich. Méni se buné¢na homeostaze, chromatinova struktura a genova exprese. Pti déleni
bunék, tedy mitéze a meidze dochazi k abnormalitim, naptiklad poruSe segregace

chromozomnu.

U rodu Arabidopsis se setkavame se dvéma typy rozmnozovaciho systému — samosprasenim a
cizosprasnosti. SamospraSeni je obecné strategie, kterou vyuzivaji pfedevSim rostliny
s nedostatkem opylovact, v odlehlych arktickych nebo vysokohorskych oblastech. Je pro né
vyhodné&jsi se rozmnozit néjak, nez viibec. Tato strategie se muze hodit také pii kolonizaci
novych stanovist’, kde nema rostlina k dispozici pyl Zadného jiného jedince. Samosprasenim
ale dochazi postupné k tzv. inbredni depresi, kdy se postupné snizuje pocet heterozygotu.
Vétsina rostlin se ale samospraseni riznymi zpisoby brani. Vyznamnym zptisobem obrany
proti samospraseni je (auto)inkompatibilita, tedy odmitnuti vlastniho pylu. Tato interakce se

déje mezi pylem a pletivem blizny a ¢nélky pestiku. RozliSujeme dva typy pylové

17



autoinkompatibility — gametofytickou a sporofytickou. Za gametofytickou inkompatibilitu
odpovida genetickd vybava haploidniho pylu. Ten nese urcitou S-alelu genu pro pylovou
autoinkompatibilitu. Pokud se takovy pyl potka s vlastni bliznou a jeho alela se shoduje
molekularni irovni mizeme pozorovat napiiklad Stépeni ptibuzné pylové RNA enzymem
RNézou ptitomnou ve ¢nélce. Sporofytickd pylova inkompatibilita je urcena diploidnim
genotypem prasniku. Tento typ nalézame praveé naptiklad u brukvovitych. Informaci o S-alele
nenese jen samotny pyl, ale také exina a na blizn¢ je rozpoznavan a muze kliCit jen

nepiibuzny pyl (Briggs a Walters 2001).

A - gametofyticka B - sporofyticka

S S S S: S S: Sz Si2 512 Sz

7]
7]

Obr. 2: Rozdil mezi gametofytickou a sporofytickou autoinkompatibilitou. (A) Gametofyticka
autoinkompatibilita — na blizng kli¢i pouze haploidni pyl s jinym lokusem S-alely nez ma blizna. (B)
Sporofyticka autoinkompatibilita — informaci o lokusu S-alely nese i exina, oba lokusymusi byt odlisna od
kombinace lokust, kterou mé blizna. Pfevzato z Balaz et al. 2012.

Zastupce ruznych rozmnozovacich strategii mizeme nalézt také v rodé Arabidopsis. Se
sporofytickou autoinkompatibilotou se setkdvdme u vétSiny zdstupcl rodu, existuji ale
vyznamné vyjimky. Napiiklad mezi prevazné self-inkompatibilnimi pfirodnimi diploidnimi
severoamerickymi populacemi A. lyrata nachazime populace jedincti schopnych samospraseni
(Mable et al. 2004). Jednim z dasledkt polyploidizace mize byt napiiklad zména
rozmnozovaciho systému u hybrida. Mezi samosprasné druhy patii hybrid A. suecica pokud
roste v izolaci (Séll et al. 2004). Jeho rodice — A.thaliana je samosprasny a A. arenosa
cizosprasny (Marhold a Lihova 2006). Dalsim samosprasnym hybridem je A. kamchatica,

zatimco jeho rodice jsou pievazné cizosprasni (Shimizu-Inatsugi et al. 2009).

Pokud vznikne v diploidni populaci polyploid, ma komplikovanou situaci a zhorSenou Sanci
na pieziti. VSude okolo n¢&j se vyskytuji diploidi, ktefi produkuji haploidni pyl. Pokud se

polyploid kiizi zpatky s diploidnimi rodici, posunuje se rovnovaha opét k diploidnimu
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potomstvu, piipadné jsou vytvareni vétSinou mén¢ Zivotaschopni triploidni hybridi. Proto je

pro Cerstvé vzniklého polyploida vyhodné samospraseni (Levin 2002).

V ramci druhu Arabidopsis lyrata a jeho tetraploidnich derivati byla prokazana variabilita
v sile self-inkompatibility (SI) mezi populacemi diploidi a tetraploidi ze dvou riznych
regiont (Evropa a Japonsko), ale také mezi populacemi diploidii ze Severni Ameriky.
Japonsti tetraploidi ukazali schopnost produkovat autogamni plody, diploidi naopak nebyli
schopni tvofit plody (byli self-inkompatibilni). Déle testovali rakouské tetraploidy (4x = 32),
kde, ackoliv vétSina prvni generace tetraploidnich potomkl byla silné¢ Sl, nasli se 1 potomci
S CasteCnou schopnosti samospraseni (self-compatible). Ta nicméné jiz nebyla nalezena
v dal$ich generacich. Ukazalo se, Ze systém nastaveni self-kompatibility zalezi na pfitomnosti

raznych alel S-lokusu a jejich vzajemném vztahu (Mable et al. 2004).

Dal$im dilezitym faktorem pro pieziti druhu jsou jeho substrdtové a klimatické naroky.
Rizné druhy preferuji rizné kyselé pudy. Neutralni az kyselomilny je naptiklad diploidni
A. neglecta subsp. neglecta, rostouci v Tatrach. Naopak na neutralnich az spise bazickych
podkladech nalézame fadu ostatnich jedinci komplexu A. arenosa agg. vcetné okolnich
tetraploidt (Schmickl et al. 2012, Clauss a Koch 2006, Mésicek a Goliasova 2002).

Vysokohorské diploidni populace A. neglecta subsp. neglecta rostou v polohach nad hranici
lesa (vzacné i niZe), az do alpinskych poloh. Mtzeme u nich proto ptedpokladat odolnost vici
(vysoko)horskému prosttedi; odolnost proti chladu, UV zéfeni, vétru, ptizpisobeni se kratsi
vegetativni dobé a malému poctu opylovaci (Schmickl et al. 2012, Mé&sicek a GolidSova
2002). Tetraploidni populace A. neglecta subsp. robusta rostou v nizsich polohach, coz muze
byt disledek polyploidizace. Také se jiz nemusi potykat s tak neptiznivymi podminkami, coz

mize mit vliv na jejich habitus.

Diky zmé&nam v reprodukénich bariérach a schopnosti polyploidii obyvat jinad stanovisté, se
mohou polyploidni druhy nasledné dostat do kontaktu s jinymi druhy, s nimiz se mohou kfizit
(Hoffmann 2005).

Je prokdzéno, ze zména stupné ploidie umoznuje nékterym druhtim efektivnéjsi prezivani,
vyuzivani novych nik, usnadnéni Sifeni, vytlaceni rodi¢t a dal$i vyhody. To se podafilo
naptiklad tetraploidnimu cytotypu A. lyrata. Tento cytotyp byl schopen uniknout z uzké niky
vyuzivané jednim zjeho rodict, diploidnim A. lyrata subsp. petraea na vapencovych
vychozech a migrovat na sever na kyselé¢ substraty (Schmickl a Koch 2011). Dal§im

piikladem takového chovani mutze byt A kamchatica, allotetraploid vznikly z A. lyrata a
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A. halleri, ktery osidluje Sirsi klimatickou niku nez jeho rodice. Vyskytuje se ve Vychodni
Asii a Severni Americe. Spolecné s rodici se tento hybrid vyskytuje pouze v oblasti Dalného
vychodu Ruska (Shimizu-Inatsugi et al. 2009).

Razné ploidni stupné mizeme nalézt v riznych castech arealu vyskytu dané¢ho druhu. To
ukazala napiiklad cytogeneticka analyza u A. lyrata. Diploidni populace A.lyrata jsou
omezeny na teplejSi vychodni okraj Vychodniho Rakouského Piedalpi, zatimco tetraploidni
populace A.lyrata se vyskytuji v centralni a Severovychodni ¢asti Rakouského Piedalpi
(Schmickl a Koch 2011).

Diploidni populace komplexu A. arenosa byly nalezeny vyhradné v oblasti Karpat a na
Balkan¢. Oproti tomu tetraploidy mizeme najit v celé zbyvajici ¢asti aredlu rozsifeni.
Napriklad v zapadni ¢asti Vychodniho Rakouského Piedalpi se nalézaji tetraploidni populace
A. arenosa rozsifené z kopcovitych a horskych stanovist az na subalpinské masivy

Severovychodnich Vapencovych Alp (Schmickl et al. 2012).

Casto také mizeme pozorovat rozdily ve velikostech areald. VE&tsi aredl rozsiteni polyploidi,
nez maji rodie, mizeme vidét u allotetraploida A. kamchatica, ktery se vyskytuje
cirkumpolarné na severni polokouli, kdezto jeho rodi¢ A. halleri pouze v Japonsku (Shimizu-
Inatsugi et al. 2009). Ne vzdy je areal polyploida vétsi nez areal rodicovsky. Tetraploidni
populace A. lyrata subsp. petraea nachazime v oblasti Wachau sympatricky s diploidnimi
populacemi A. lyrata subsp. petraea (Schmickl a Koch 2011), vétsina zbylého obrovského
cirkumpolarniho arealu A. lyrata je vSak obyvana diploidy. Polyploidi ¢asto osidluji jiné niky
nez jejich rodice, napiiklad tetraploidni A. lyrata subsp. petraea, ktera roste oproti rodi¢iim na
kyselych substratech (Schmickl a Koch 2011).

Smisené populace vice cytotypl jsou Vramci rodu Arabidopsis spiSe vzacné, ale taky se
snimi miZeme setkat. MuZeme vnich pak pozorovat probihajici evoluci novych
polyploidnich linii, naptiklad vznik triploidd. Jednu z vzacnych smiSenych populaci diploid
a tetraploidi komplexu A. arenosa mtizeme najit ve Slovenskych Tatrach (Kolaf et al.,
nepublikovano). Dalsi smiSenou populaci je populace diploidni a triploidni A. lyrata v Ceské
republice jihovychodn€ od Brna (Jergensen et al. 2011). Pro studium zajimavé kontaktni zona
cytotypi riznych druht se vyskytuje v Rakouském Piedalpi, v oblasti Wachau. Rostou tam
tetraploidni populace A. arenosa a tetraploidni a diploidni populace A. lyrata subsp. petraea.
Dochazi zde k hybridizaci a vzniku tetraploidniho hybrida A. lyrata subsp. petraea. Ke

kontaktu cytotypti zde vSak dochazi pouze na vétsi (krajinné) prostorové Skale, smiSené
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populace diploidii a tetraploidi zde viibec nebyly nalezeny, pouze vzacné byli pfitomni

triploidi v jedné diploidni populaci (Schmickl a Koch 2011).

Ve studiich zalozenych na zkoumani allopolyploidii, vSak zlstava otazkou, jak dobie poznat a
odlisit, které efekty jsou zpiisobeny samotnou polyploidizaci a co je zpiisobeno hybridizaci.

Tedy samotnym vznikem jedince.

U autopolyploidii se Casto setkdvame s obtizemi pii meidze, konCici az sterilitou. Je to
zpusobeno meiotickym aparatem, ktery je optimalizovany na diploidni stav, tedy segregaci

homolognich part. Pii vzniku tetraploida ptsobi ¢tyfi homology potiz (Hollister et al. 2012).

Ve studii Yant et al. (2013) ukazali, ze diploidi nejsou preadaptovani na polyploidni meidzu, a
navrhli A. arenosa jako reprezentativni model pro studium adaptace na autopolyploidni

meidzu na molekularni arovni.

3. Okruh A.arenosa v Tatrach a okoli

Tatry a jejich okoli jsou soucasti celku Zapadnich Karpat. Setkavame se tady s vysokou
druhovou diverzitou a vyraznou koncentraci endemismu. Tyto hory poskytly rostlinam
relativné stabilni prostiedi v ramci glaciald (Mraz et al. 2007, Kliment 1999). Rostou tady
nejenom jedinci z okruhu A. arenosa, ale také naptiklad A. halleri ve své zde endemické
subspecii A. halleri subsp. tatrica (Kolnik a Marhold 2006). Vzhledem k tomu, ze se tady
potkava také vice cytotypi z okruhu A. arenosa agg., je to idealni prostiedi pro studium
interakci cytotypl. Tato unikatni oblast je povazovana i dnes za kolébku speciace v rodé
Arabidopsis (Schmickl et al. 2012). Soubor populaci A. arenosa agg. v Tatrach je unikatni,
protoze se zde vyskytuji pfirozené vysokohorské populace rodu Arabidopsis, které byly zatim

jen malo studované.

3.1 Komplex Arabidopsis arenosa

Komplex A. arenosa je jednim z hlavnich druhovych komplexti v rodé Arabidopsis. Je blizce
ptibuzny modelovému druhu A. thaliana. Obsahuje n¢kolik druht, které se lisi svoji ploidii,
roz$ifenim a vlastnostmi (Schmickl et al. 2012). Do tohoto komplexu patii byliny jednoleté,
dvouleté nebo kratce zijici vytrvalé rostliny, 5-45 cm vysoké, s mohutnou ptizemni rizici bez
nadzemnich vyhonkd. Jedinci rostou nejen na ptirozenych stanovistich skalnatého charakteru,

ale také na naruSenych stanovistich, na okrajich lesa, pfi okrajich silnic, Zeleznic¢nich trati
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nebo bieht fek (Al-Shehbaz a O’Kane 2002). Rostliny rostou na $iroké Skale substrat a ¢asto

jsou lokalné specializované. Napiiklad na vapenec nebo pidu zamotenou tézkymi kovy
(Clauss a Koch 2006).

Ackoli rozmnozovaci systém nebyl detailn€¢ studovan, pozorovani na experimentalnich
plochach a ve skleniku naznacuji pfitomnost obou systému pohlavniho rozmnozovani,
samospraseni i cizosprasnost. Doba kveteni je krat$i nez u A. lyrata a A. halleri (Clauss a
Koch 2006).

Tento komplex byl diive chapan jako jeden druh A. arenosa se dvéma poddruhy. Z vétSiny se
vyskytuje jako tetraploid A. arenosa subsp. arenosa (2n = 4x = 32) rostouci na kyselém
podlozi a pisCitych pudach pii pobfezi. Ve stiedni Evropé se piekryva s diploidnim
poddruhem A. arenosa subsp. borbasii (2n = 2x = 16) rostoucim pievazné na vapenatém
podlozi a v Karpatech (M¢sicek 1970). A. arenosa subsp. borbasii ma omezengjsi areal
rozsifeni a vyznacuje se viditelné okfidlenymi semeny (Clauss a Koch 2006, Hollister et al.
2012). Jedinci tohoto komplexu jsou pievazné cizosprasni (Jakobsson et al. 2006, Schmickl a
Koch 2011).

Tato kategorizace ale $patné odrazi taxonomii a morfologickou a karyologickou diverzitu ve
skupin¢ A. arenosa. DalSim c¢initelem jsou opakujici se genové duplikace (polyploidizace) a
mezidruhové kiizeni (hybridizace), které ptispivaji k celkové komplexité¢ druhu (Clauss a
Koch 2006). Oblast nejvyssi diverzity tohoto druhu, a sice Zapadni Karpaty, je stale malo
prozkouméana. Byla zde provddéna jen provizorni a lokalné zaméfend taxonomicka
zhodnoceni (M¢sicek 1970). Situace je komplikovana také tim, Ze zde dochéazi k opakované
hybridizaci a introgresi. Pro ujasnéni vnitrodruhovych vztahli je proto potieba dalSiho

vyzkumu v této oblasti.

Béhem neptiznivych podminek — zalednéni, ptezivaly druhy v refugiich. Pomoci
chromozomového poctu, jadernych AFLP (Amplified Fragment Length Polymorphism) dat a
po matefské linii dédéné chloroplastové informaci (usek trnL-F) byla v dosavadnich
vyzkumech urcena tfi centra genetické diverzity v ramci komplexu Arabidopsis aenosa agg. —
Balkan, Karpaty a nezalednéné Vychodni a Jihovychodni Alpy. VSechna tfi centra mohla
slouzit jako dlouhodoba refugia béhem pleistocennich klimatickych oscilaci. Zapadni Karpaty

se zdaji byt stale kolébkou speciace pro komplex A. arenosa, kviili vysokému poctu druht,
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které¢ se zde vyskytuji, vysoké genetické diverzit¢ a soucasné existenci obou cytotypt,

diploidniho i tetraploidniho (Schmickl et al. 2012).

Kontaktni zéna dvou cytotypti - diploidil a tetraploidi byla lokalizovana v SZ ¢asti Balkanu a
v Zapadnich Karpatech (Schmickl et al. 2012). Na zaklad¢ ptitomnosti dvou kontaktnich zén
byla vyslovena hypotéza o nejméné¢ dvou nezavislych polyploidiza¢nich udalostech
v minulosti tohoto komplexu. Pfi Givahach ale musime brat ohled na moznou roli dalSich

nedavnych autopolyploidiza¢nich udalosti (Schmickl et al. 2012).

Na zaklad¢ sebranych dat se vyvozuje, ze jako refugium pro A. arenosa béhem pleistocénu
slouzil Balkéan, ze kterého byly paralelné osidleny Alpy a Tatry. Kvuli bariéte, kterou tvori
Panonska niZina, nemohly spolu tyto populace komunikovat (neprobihal mezi nimi genovy
tok) a doslo k jejich plastické proméné. Teorii, ze doslo K rozsiteni z Balkanu, podporuje
vyskyt taméj$iho endemita A. croatica (Schott) O’Kane & Al-Shehbaz, ktery je s A. arenosa
blizce piibuzny (zalozeno na ITS datech) (Schmickl et al. 2012). AFLP data zatim nepotvrdila
paralelni evoluci A. neglecta z Tater a A. arenosa var. intermedia z Alp. Zatim vsak neni
vylouceno, ze by A. arenosa nemohla mit refugium v Zapadnich Karpatech, kde se vyznacuje

vysokou cytologickou i genetickou diverzitou.

Obr. 3: Jedinec (,,nizinny* typ) komplexu
Arabidopsis arenosa agg. Foto Filip Kolat, 2012.
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V oblasti Zapadnich Karpat se rozliSuje nékolik vétSinou nepopsanych taxont (Mésicek 1970,
Mgsicek a Goliasova 2002) z kompexu Arabidopsis arenosa agg. Do tohoto komplexu patii
celkem pfiblizné 10 taxont, kromé zna¢n¢ odlisného druhu A. croatica sem nalezi nasledujici

druhy a poddruhy; Arabidopsis arenosa (L.)

Lawalrée subsp. arenosa, A. arenosa subsp. borbasii (Zapal) O’Kane & Al-Shehbaz,

A. carpatica, nom. prov., A. neglecta (Schult.) O'Kane & Al-Shebhaz subsp. neglecta, nom.

prov., A. neglecta subsp. robusta, nom. prov., A. nitida, nom. prov., A. petrogena (A. Kern.)

V.1. Dorof. subsp. petrogena, nom. prov., A. petrogena (A. Kern.) V.I. Dorof. subsp. exoleta,
nom. prov. (Schmickl et al. 2012).

Kwvili dosud neobjasnénym vztahtim v rdmci komplexu a pouze provizornimu ¢lenéni nefesim
v piedlozené praci taxonomii tohoto komplexu, ale v oblasti Tater k nému pfistupuji jako
k celku. Pro tucely formulovani evolu¢nich hypotéz zde rozliSuji vysokohorské populace
(A. neglecta subsp. neglecta a A. neglecta subsp. robusta) a ostatni zastupce komplexu
A.arenosa agg. jako ,nizinné“ populace. Oznaceni nizinné je zde uvedeno pouze pro

piehlednost, protoze tyto populace rostou v podhorskych az horskych polohach.

3.1.1 Vysokohorské populace rodu Arabidopsis

Arabidopsis neglecta (Schult.) O'Kane & Al-Shebhaz subsp. neglecta je diploidni (2n = 16),
vytrvala 4-20 cm vysoké rostlina, s kratkym oddenkem bez nadzemnich vyhonkd. Roste
jednotlivé nebo Vv trsech, na neutralnich az kyselych substratech, ve vlhku na skalach, okolo
ples, vodopadti a horskych potokil. Vyskytuje se ve vysSSich nadmoiskych vyskach, nad
hranici lesa. Pro tetraploidni cytotyp (2n = 32) byl navrZzen nazev A. neglecta (Schult.)
O’Kane & Al-Shebhaz subsp. robusta, nom. prov. (M¢sicek 1970). Tetraploid roste v nizsich
nadmoiskych vySkach a také na kyselych substratech. Tetraploidni cytotyp se vyskytuje
v Zapadnich a Nizkych Tatrach, diploidni ve Vysokych Tatrach. (Mésic¢ek a Goliasova 2002,
Schmickl et al. 2012).

Tento druh byl poprvé popsan jako Arabis neglecta SCHULTES 1814 a piesné misto sbéru neni

zcela znamo — Ind. loc.: ,,auf den Karpaten* tedy z Karpat (Al-Shehbaz a O’Kane 2002).
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Obr. 3: Habitus vysokohorského jedince Arabidopsis ~ Obr. 4: Vysokohorsky typ (Arabidopsis neglecta).
neglecta. Pievzato z Mé&si¢ek a Goliasova (2002), Foto Filip Kolat, 2012.
upraveno.

Diploidni A. neglecta subsp. neglecta i tetraploidni A. neglecta subsp. robusta jsou Karpatské
endemity, nejvice rozSifené pravé v Zapadnich Karpatech. Mimo Zapadni Karpaty jsou
uvadény jesté z Vychodnich a Jiznich Karpat (Al-Shehbaz a O’Kane).

Google earth

Obr. 5: Zapadni Karpaty, pohoti Tatry, lokalita vyskytu vysokohorskych (Arabidopsis neglecta) a ,,nizinnych*
(Arabidopsis arenosa agg.) populaci. Pfevzato z posteru Filip Kolaf et al., Krakow 2013.
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V oblasti Tater mizeme najit zajimavou kontaktni zénu vysokohorskych a ,,nizinnych*
populaci rodu Arabidopsis. Potkavaji se zde diploidni a tetraploidni cytotypy, které se mezi
sebou mohou kfizit. Vzhledem ke kiiZeni riznych druhli zde dochazi ke vzniku hybridi.
Otazkou tedy zustava, jak vznika tetraploidni vysokohorsky typ (A. neglecta subsp. robusta,
nom. prov.). Muzeme formulovat dvé zakladni hypotézy: (1) vysokohorsti tetraploidi
(A. neglecta subsp. robusta) wvznikli jako autopolyploidi z vysokohorskych diploidi
(A. neglecta subsp. neglecta) (2) vysokohorsti tetraploidi (A. neglecta subsp. robusta) vznikli
hybridizaci v ramci komplexu A. arenosa agg. mezi vysokohorskymi diploidy a jinymi
,»hizinnymi* morfologicky odliSnymi zastupci komplexu. Hybridizace by byla moznd, nebot’
vysokohorsky diploid byva obcas splavovan do nizsich poloh, kde se potkava s ,,nizinnymi*
jedinci komplexu A. arenosa agg.

4. Zaver

Jak jiz bylo zminéno, polyploidizace je u rostlin bézny jev a piedpoklada se, ze v minulosti
vétSina rostlin polyploidizaci prosla. Polyploidizace ma na jedince fadu efektd. Zména obsahu
DNA a pfitomnost vice kopii genomu v jedné buiice mé vliv na celou skélu faktort jako je
rozmnozovaci systém jedince, ekologické, klimatické a dalsi naroky. Poskytuje polyploidim
vyhody, jako naptiklad schopnost osidlit nové niky, efektivnéj$i schopnost uchyceni se a
agresivnéjsi cytotypy jsou vice konkurenéné zdatné. Na druhou stranu pfinasi polyploidie i
problémy. Setkdvame se s nimi pii mitdze a hlavné meidze vyssich ploidnich stupnd. Pocty
chromozémul jsou bud’ nevyvéazené, nebo cely apardt neni pfizplisoben segregaci vetsiho

mnozstvi homolognich chromozémt.

Setkavame se se dvéma zakladnimi druhy polyploidi. Autopolyploidi vznikaji polyploidizaci
vlastniho genomu, allopolyploidi vétSinou hybridizaci dvou piibuznych druhti. Mezi
zkoumané hybridy v rodé Arabidopsis patii allotetraploidni A.suecica vznikla kiizenim
A.thaliana a A. arenosa. Jako matefska rostlina byla uréena A.thaliana a jako otcovska
A. arenosa. Dalsi allotetraploid je A. kamchatika vznikly jako potomek kiizeni matetské
A. lyrata a otcovského jedince komplexu A. halleri. Tteti, evolu¢né pravdépodobné nejmladsi
a na druhové urovni nediferenciovany polyploid — jsou tetraploidni populace A. lyrata v
Rakousku. K jejich vzniku dochazi k#izenim tetraploidni A. arenosa a diploidni A. lyrata
subsp. petraea.
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Problémem fady studii provadénych na allopolyploidech je, Zze nedovedeme s jistotou fici,
jestli je zkoumany efekt disledkem c¢isté polyploidizace nebo do jeho projevu zasahuje i
hybridizace. Proto se v diplomové praci budu vénovat autopolyploidim. Vybrala jsem si
komplex A. arenosa agg., konkrétné oblast Zapadnich Karpat. Toto tzemi je jedine¢né
vyskytem diploidnich 1 tetraploidnich populaci, které navic vykazuji zajimavou
morfologickou a ekologickou diferenciaci na vySkovém gradientu. Nachazime zde i smiSenou
populaci di- a tetraploidniho cytotypu. To je jedine¢né, protoze smiSené populace v ramci

rodu Arabidopsis jsou vzacné.

Otazky, které si kladu pro budouci diplomovou praci jsou:

Jakym zpisobem vznikly tetraploidni horské populace Arabidopsis v Tatrach (A. neglecta
subsp. robusta, nom. prov.)?

(A)Polyploidizaci z morfologicky podobnych diploidnich vysokohorskych populaci

vyskytujicich se ve stejném tizemi (A. neglecta subsp. neglecta) nebo

ombinaclt po o1dizace a ridizacc mezi 1ploidnimi VySO Ohorskymi
B) kombinaci lyploidi hybridi i diploidnimi kohorskymi
populacemi (A. neglecta subsp. neglecta) a morfologicky odlisnymi diploidnimi nebo

tetraploidnimi ,,nizinnymi‘ populacemi komplexu A. arenosa z nizsich poloh?

Lisi se diploidni a tetraploidni vysokohorské populace (A. neglecta) v ekologickych

preferencich?

Muzeme pozorovat zmény v morfologické variabilité spojené se zménou stupné ploidie?
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