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Abstrakt

Tato  bakalafska prace je literarni  reSerSi  zabyvajici se  rostlinami
rodu Arabidopsis. Navzdory ¢etnym studiim, které se zaméfuji na modelovy druh A. thaliana
existuje jen maly pocet praci o jeho nejblizsich pfibuznych, zejména pak urcitd hlediska jsou
Vv dosavadni literatufe zcela opomijena. Druhy rodu Arabidopsis mizeme nalézt téméf po celém
svéte, ale jejich vyvojové centrum se nachazi s nejvetsi pravdépodobnosti v Evropé.

Tato prace shrnuje obecné informace o vSech zéstupcich tohoto rodu se zamétenim na
uzemi Evropy a soustiedi se pfedev§im na jejich rozmnozovaci systémy a hybridizaci.

Druhy rodu Arabidopsis hojné hybridizuji jak mezi sebou navzajem, tak i v omezenéjsi
mife mezi jednotlivymi ploidiemi uvnitf téchto druhii. Pravé kvili ¢etnym hybridizacim a
polyploidizacim, které se zde dosud odehravaji nebo v blizké minulosti odehravaly, je
taxonomie tohoto rodu velmi slozitd a dosud nebyla zcela objasnéna. Prace také shrnuje hlavni
zpisoby experimentalniho studia reprodukénich systémd.

Tato bakalaiskd prace je teoretickym zakladem pro navazujici diplomovou praci, ve
které se budu zabyvat experimentdlnim studiem reprodukénich zpisobli a moZznostmi

hybridizace mezi jednotlivymi taxonomickymi zastupci a cytotypy ze skupiny A. arenosa.
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Abstract

This bachelor thesis is a literature review focused on plants of genus Arabidopsis.
Despite numerous studies dealing with the model species A. thaliana there are only a small
number of papers about its closest relatives, especially certain aspects are completely neglected
in present literature. Species of the genus Arabidopsis can be found almost all over the world
but their development center is most likely in Europe.

This thesis summarizes general information on all representatives of this genus with a
focus on European territory and concentrate mainly on their reproductive systems and
hybridization.

Species of the genus Arabidopsis frequently hybridize with each other and between
different ploidy levels within these species. Due to such numerous hybridization and
polyploidizations, including past and recent ones, the taxonomy of this genus is extremely
complicated and has not been fully elucidated yet. This paper also includes main methods of
experimental study of the reproductive systems.

This bachelor thesis is a theoretical basis for the subsequent master thesis, in which |
will conduct an experimental study addressing reproductive modes and the possibilities of
hybridization between different taxonomic representatives and ploidy cytotypes of group A.

arenosa.
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1. Uvop
Arabidopsis Heynh. in Holl & Heynh. (huseni¢ek) je rod krytosemennych rostlin, jehoz

nékteré druhy se vyznacuji Casto spletitou taxonomii. Zatimco nejznaméjsi druh tohoto rodu,
Arabidopsis thaliana, je dobfe prozkoumanym modelovym organizmem, informace o jeho
piibuznych zrodu Arabidopsis jsou cCasto malo dostupné nebo nejsou komplexné
sumarizované. Dosavadni reSerSe zabyvajici se rodem Arabidopsis se zaméfuji spiSe na
rozsifeni, ekologii a morfologii (napf. Al-Shehbaz & O’Kane, 2002; Al-Shehbaz & lhsan,
2003). Na speciaci, hybridizaci a polyploidizaci druhti v rodé¢ Arabidopsis se zaméfuje jen
velmi malo studii.

Co se ty€e rozmnozovani, je tento rod pomérné slozity. Objevuje se zde autogamie 1
alogamie (Bechsgaard et al., 2006, Bomblies & Weigel, 2010; Willi & Maattdnen, 2010).
Zakladem téchto procesti je rozpoznani ciziho a vlastniho pylu a jeho odmitnuti v ptipadé, Ze je
z hlediska pfibuznosti pro danou rostlinu nevyhovujici (Takayama & Isogai, 2003). Apomixie
zatim nebyla v tomto rod¢ zjiSténa.

V tomto rod¢ jsou vyznamnymi evolu¢nimi procesy polyploidizace a ¢asta hybridizace,
ktera ptispiva K ploidni variabilité¢ (Clauss & Koch, 2006; Kolaf et al., manuskript; Mé&sicek,
1970; Schmickl & Koch, 2011). Polyploidie je v rostlinné ti$i béZna a mize byt jednim
z mechanizmti speciace (Stebbins, 1940). Casto jde ruku v ruce s hybridizaci - napiiklad
A. suecica je alotetraploidni druh, ktery pravdépodobné vznikl kiiZzenim druhd A. arenosa a A.
thalina (O’Kane et al., 1996). Hybridi vznikli mezidruhovym kfiZzenim mohou byt zajimavi i
Z hlediska analyzy evoluce genomu. Napiiklad amfidiploidi pochazejici z kfizeni druhu
A. thaliana a A. lyrata mohou byt pro tyto analyzy dobrym materidlem, protoze jejich rodice
jsou oba diploidni (Nasrallah et al., 2000). Ne kazdé kiizeni je ale vzdy uspésné, respektive
rizné studie pfinaseji rozdilné vysledky. Napiiklad kiizeni A.thaliana s druhem A. arenosa
subsp. arenosa bylo podle nékterych studii neuspésné (Mésicek, 1967). Jiné studie naopak
ukazuji, ze tyto druhy kiizit 1ze (O’Kane et al., 1996). Mozné je dokonce i mezirodové kiizeni
A. thaliana s Olimarabidopsis pumila (dfive fazeného ptimo do rodu Arabidopsis) — z tohoto
ktizeni semena vznikaji piiblizné v 45 % (Berger, 1966).

Studium rozmnozovacich systémt a hybridizace je klicové pro pochopeni vyvoje a
vnitiniho ¢lenéni rodu. Literarni zdroje se v ndzorech na hybridizaci a taxonomii v tomto rodé
znatn€¢ rozchazi nebo nejsou zcela jednoznacné. Mnoho skuteCnosti zde teprve cekd na

ujasnéni, coz z tohoto tématu ¢ini zajimavy predmét studia.



Cilem této prace je vytvorit reSersi shrnujici dosavadni poznatky o rozmnozovacich
systémech v rodé Arabidopsis a o jejich vzajemné hybridizaci, a to jak ve volné pfirodé, tak i

Vv kultiva¢nich experimentech.

2. STRUCNA CHARAKTERISTIKA RODU

Arabidopsis je rod z ¢eledi Brassicaceae. Jedna se o vesmes plevelné terestrické rostliny
mensiho vzristu (10-50 cm), rostouci na polich, rumistich, podél ek, cest a zeleznic a na
kamenitych svazich. Jako konkurencné¢ slabym rostlindAm se jim dafi piedevS§im na
naruSovanych stanovistich a pisecnych substratech.

Lodyhy a lalo¢naté listy v pfizemni rdzici jsou casto porostlé jednoduchymi ¢&i
rozvétvenymi trichomy. Lodyhy jsou pfimé, ¢asto vétvené, listy prisedlé nebo kratce rapikaté.
Arabidopsis tvoii hroznovita kvétenstvi s bilymi az fialovymi aktinomorfnimi kvéty, které se
skladaji ze ¢tyf kalisnich a ¢tyf korunnich listku, pestiku, ¢tyf dlouhych a dvou kratkych
ty¢inek.

Vyskytuje se predev§im v mirném pasu severni polokoule, ale 1 v Jizni Americe, jizni
Africe, Australii a na Novém Z¢landu (Al-Shehbaz & Ihsan, 2003).

Polyploidie je v tomto rodé¢ Casta. Vyskytuji se zde diploidni a tetraploidni druhy (Al-
Shehbaz & O’Kane, 2002). U druhu A. arenosa Ize vzacné nalézt i triploidni ¢i aneuploidni
jedince (Mésicek, 1970).

Vnitini ¢lenéni rodu Arabidopsis je nasledujici:
Arabidopsis
A. arenosa
A. arenosa subsp. arenosa
A. arenosa subsp. borbasii
A. cebennensis
A. croatica
A. halleri
A. halleri subsp. gemmifera
A. halleri subsp. halleri
A. halleri subsp. ovirensis
A. lyrata
A. lyrata subsp. kamchatica



A. lyrata subsp. lyrata
A. lyrata subsp. pertraea
A. neglecta
A. pedemontana
A. suecica
A. thaliana
(podle Al-Shehbaz & O’Kane, 2002, sefazeno abecedn¢)

3. CHARAKTERISTIKA JEDNOTLIVYCH DRUHU RODU ARABIDOPSIS

3.1. A, ARENOSA (Linnaeus) Lawalrée

Dvouletd ¢i kratkodobé vytrvald rostlina vysoka 8-80 cm. Jeji stonek je vzpiimeny,
porostly trichomy, na vrcholu vét§inou rozvétveny a lysy. Listy v ptizemni ruzici fapikaté a
porostlé trichomy, jejich ¢epel ma obvejéity nebo obkopinaty tvar a zpefeny okraj. Na stonku
vyrista 3-10 kratce fapikatych zpefenych list, horni jsou ptisedlé s kopinatou cepeli. Kvéty
jsou bilé az levandulové. Semenik obsahuje 28-74 vajicek. Tvoii podlouhlé Sesule, semena
jsou taktéz podlouhld, svétle Cervenohnédd, okiidlena.

Haploidni chromozomové ¢islo, tedy pocet chromozomi v jedné sadg, je x=8 (Bomblies
& Weigel, 2010). Somaticky pocet chromozomu je 2n=16 nebo 32 (Al-Shehbaz & O’Kane,
2002). Vzacné byli zachyceni i triploidni (2n=24) ¢i aneuploidni jedinci (2n=18, 19, cca 38,
30, 31 a 34; n=17) (Mgsicek, 1970). Triploidni cytotypy byly vzdy reprezentovany
ojedinélymi jedinci v jinak diploidnich populacich (Kolaf et al., manuskript). Existuje
ojedinéla zminka 1 o pentaploidnim jedinci druhu A. arenosa (Mésicek, 1970). Nalezen byl
také jedinec, ktery diky anomalni meidze tvofil mikrospory n=8, ackoli jeho somaticka
ploidie byla 2n=32. Zde se nejspi§ jednalo o pfipad ndhodného dvojnasobného sniZeni
chromozomového poctu (Mé&sicek, 1970). Navzdory vyskytu rozdilnych cytotypti v riznych
Castech arealu je vétSina populaci cytotypove uniformnich — diploidni nebo tetraploidni (Kolaf
et al., manuskript). Napadn¢ vysoka koncentrace diploidnich jedinct A. arenosa je na tzemi
zapadnich Karpat, coz svéd¢i pro vyvojové centrum tohoto komplexu (Méesicek, 1970;
Schmickl et al., 2012).

Arabidopsis arenosa je spiSe komplexem drobnych druhti a poddruhti, které se mezi

sebou kiizi, ¢imz tato skupina nabyva na slozitosti. Podle nékterych pojeti jsou do této



skupiny fazeny druhy Arabidopsis nitida nom.prov., Arabidopsis carpatica, Arabidopsis
petrogena a Arabidopsis arenosa s.S., popripadé i Arabidopsis croatica (Mgsicek, 1970;
Schmickl et al., 2012). Podle jinych pojeti se A. arenosa déli pouze na dva poddruhy a to A.
arenosa subsp. borbasii a A. arenosa subsp. arenosa (Al-Shehbaz & O’Kane, 2002).
Definitivni rozdéleni této skupiny je ale stale nejasné. V této skupiné dochazi casto
k hybridizaci a polyploidizaci, coz z hlediska taxonomického ¢lenéni zpisobuje znaéné

komplikace (Clauss & Koch, 2006).

3.1.1. A. ARENOSA SUBSP. ARENOSA

Tento poddruh je jednolety az dvoulety, vzacné vytrvaly. Listy na bazi jsou
pefenosecné s 1-6 bo¢nimi laloky na kazdé strané€, obcas zubaté, predni lalok je vyrazné vétsi
nez postranni. Kvéty jsou bilé az Sefikové. Semenik obsahuje 36-74 vajicek. Semena maji
velmi tzka ktidélka, ziidka byvaji i bez kiidel.

Vyskytuje se v Evropé. Roste na okrajich lest a cest, Zeleznicnich tratich, biezich
ek, disturbovanych arealech, svazich, polich a travnatych plochach od hladiny mote az do
2000 mn. m.

A. arenosa subsp. arenosa je snadno zaménitelny s A. suecica. Lze je rozeznat podle
oktidlenych semen (A. suecica ma semena bez ktidélek), piisedlych déloznich listkd, a silné
zplostélych plodua (A. suecica ma plody jen lehce zplostélé) (Al-Shehbaz & O’Kane, 2002).

Tento poddruh zahrnuje mnozstvi skupin s odli$nou geografii, riznymi ekologickymi
naroky a stupni ploidie, které Mésic¢ek (1970) rozlisoval jako rizné druhy. Tyto taxony jsou
vSak definovany pouze na zdkladé¢ drobnych odliSnosti dale komplikovanych vysokou
variabilita celého komplexu (Schmickl et al., 2012) a vétSinou nebyly legitimné publikovany.
Proto je zde zminuji jen okrajoveé. Prevladaji tetraploidni populace (2n=32), Casté jsou také

diploidni (2n=16). Nalezeni byli i aneuploidni jedinci (Mésicek, 1970).

3.1.2. A. ARENOSA SUBSP. BORBASII (Zapalowicz ) O’Kane &
Al-Shehbaz

VeétSinou vytrvala rostlina. Bazalni listy jsou zpefené se ¢tyfmi az jedenacti bo¢nimi
laloky na kazdé strané, terminalni lalok je pfiblizné stejné velky jako laloky postranni. Kvéty

jsou svétle Setikové. V semeniku je 28-38 vajicek, semena maji Siroka kiidélka.



Somaticky poc¢et chromozomii je tetraploidni 2n= 32.
Rozsifena je predevsim ve stiedni Evropé, roste na okrajich lesu, svazich, biezich fek a tratich

od 400 do 2100 m n. m.

3.2. A. CEBENNENSIS (de Candolle) O’Kane & Al-Shehbaz

Vytrvald rostlina vysokd 40-80 cm. Stonek je vzpifimeny, na vrcholku vétveny,
S jednoduchymi i rozeklanymi trichomy. Listy v pfizemni rtizici maji fapiky dlouhé 1-4cm,
listova Cepel je vejCitd az kopinatd, se zubatym okrajem, velkd kolem 2-7 x 1,5-4,5 cm,
porostla trichomy. Na stonku vyrista 7-15 listki, podobnych bazalnim. Smérem k vrcholu se
zmensuji, jsou kratce fapikaté. Kvéty jsou tmavé fialové, levandulové nebo velmi vzacné bilé.
V semeniku je 30-44 vaji¢ek. Sesule jsou podlouhlé, semena rudohnéda s rovnymi kfidélky.

Rozsiten je ve Francii, na svazich a okrajich lestt od 600 do 2300 m n. m.

Jedna se o velmi vzacny a malo zndmy druh, chromozomy dosud nebyly spocitany.

Nejvice ptibuzny je ale pravdépodobné s nasledujicimi druhy (Al-Shehbaz & O’Kane, 2002).

3.3.  A. CROATICA (Schott) O’Kane & Al-Shehbaz

Vytrvala rostlina vysoka 8-20 cm se vzpiimenym, Siroce rozvétvenym, pruznym, holym
stonkem. Listy v pfizemni rizici jsou fapikaté, dlouhé 3 cm, jejich ¢epel ma obvejcity tvar, je
priblizn¢ 0,5-2 x 0,4-1,5 cm velkd, nasedld, duznatd, hold nebo fidce ochlupena
s jednoduchymi aZ kratce rozvétvenymi trichomy. Okraj je celistvy az zubaty. Listy
vyrUstajici na stonku jsou podobné bazilnim, nékdy jsou vétsi. Kvéty levandulové az
purpurové. V jednom semeniku je obsazeno okolo padesati vajicek. Tvori podlouhlé Sesule,
semena jsou také podlouhla, bez kiidélek. Délozni listky jsou piisedlé.

Rozsitena je v Chorvatsku, roste na kamenitych substratech a ve skalnich puklinach.

Svou morfologii se velmi podoba druhu A. arenosa, nelze vyloucit, ze je jejim
poddruhem. Pocty chromozomu zatim nebyly u tohoto druhu zjistény (Al-Shehbaz & O’Kane,
2002).

3.4. A.HALLERI (Linnaeus) O’Kane & Al-Shehbaz

Vytrvala bylina tvofici stolony. Dortistd 10-80 cm, nejbéznéjsi délka se ale pohybuje mezi 20

a 65 cm. Stonky jsou poléhavé, z baze jich vyriista 1 vice, jsou jednoduché nebo apikalné



vétvené. Na jejich bazi vyristaji trichomy, vrcholky jsou ale lysé. Listy V piizemni riizici jsou
rapikaté, adaxialné porostlé trichomy, jejich ¢epel je ovalna az vejcita, velka 1-9 x 0,5-2-5 cm,
se zpefenym okrajem, ktery tvoti 1-7 okrouhlych bocnich lalokli na kazdé strané. Terminalni
lalok je podstatné vétsi nez laloky boc¢ni. Na stonku vyrasta nékolik listkii s kratkymi fapiky,
cepel spodnich listl je vejcita az ovalna nebo kopinata, velka 0,5-8 x 0,5-3 cm, hrubé zubata,
vyjimecné i zvinéna, listy se postupné zmensuji smeérem vzhiiru. Kvéty jsou bilé, lila nebo
fialové. 14-18 vaji¢ek na semenik. Sesule jsou protahlé, semena podlouhld, zplo§tdla, svétle
hnéda, bez kiidélek (Al-Shehbaz & O’Kane, 2002).

Haploidni chromozomové ¢islo je pro A. halleri x=8 (Bomblies & Weigel, 2010).
Somaticky pocet chromozomu je 2n=16 (Al-Shehbaz & O’Kane, 2002), informace o jinych
stupnich ploidie dosud nebyly publikovény.

A. halleri je Siroce rozsifeny druh. Ze stiedni Evropy se dostal do severniho Ruska,
izolovana arela je pak zndma z Dalného vychodu (Al-Shehbaz & O’Kane, 2002). Vyznacuje
se vysokou toleranci vici tézkym kovim (Clauss & Koch, 2006). A. halleri je schopen
exportovat kovy jako kadmium nebo zinek do listl, které jsou tolerantnéjsi ke koncentraci
kovl, nez listy napf. A. lyrata nebo A. thaliana. Tato rezistence Kk tézkym kovim
pravdépodobné souvisi s rezistenci 1 vii¢i chorobam (stejné obranné geny), coz by do jisté
miry mohlo pusobit jako izola¢ni bariéra mezi A. halleri a jinymi druhy v rodé¢ Arabidopsis.
Zda tyto lokalni adaptace skute¢né mohou plisobit genetické bariéry, jesté neni zcela znamo
(Bomblies & Weigel, 2010).

Je vysoce variabilni co se tyce morfologie listl, barvy kvéti a vyvinu stolont. Jeho tii

poddruhy jsou od sebe vyrazné odlisené (Al-Shehbaz & O’Kane, 2002).

3.4.1.  A. HALLERI SUBSP. GEMMIFERA (Matsumura) O’Kane
& Al-Shehbaz

Rostlina tvofici vyhonky, vysoka 40-80 cm, rozvétvena. Bazalni listy Casto
lyrovitého tvaru, listy rostouci nizko na stonku vejcité, zubaté. Kvéty jsou bilé.

Rozsifeni v Rusku na Dalném vychodg, severovychodni Cing, Koreji, Japonsku a na
Tchaj-wanu. Roste na Stérkovych nebo travnatych svazich, v lesich, na stinnych stanovistich

do vysky 2600 m n. m. (Al-Shehbaz & O’Kane, 2002).



3.4.2. A. HALLERI SUBSP. HALLERI

Byliny s n¢kolika rozvétvenymi stonky, které dosahuji vysky 20-45 cm. Listy
V bazalni ruzici jsou zpetené s 1-7 boc¢nimi laloky na kazdé strané. Kvéty jsou bilé nebo
vzéacné levandulové.

Rozsiteni v Ceské republice, Rakousku, Némecku, severni a stfedni Italii, Polsku,
Rumunsku, Slovensku, Chorvatsku, Slovinsku, Svycarsku a na jizni Ukrajing. Pravdépodobné
byl rozsiten i do severni Francie a vyhynul v Belgii.

Roste na horskych svazich, okrajich lesii a ve skalnich trhlinach ve vysce 600 — 2200

m n. m. (Al-Shehbaz & O’Kane, 2002).

3.4.3.  A. HALLERI SUBSP. OVIRENSIS (Wulfen) O’Kane &
Al-Shehbaz

Rostlina s ¢etnymi vyhonky, vysoka 10-20 cm, apikalné lehce rozvétvena. Bazalni
listy jsou celistvé se slabé vyvinutymi postrannimi laloky. Spodni stonkové listy maji
okrouhly ¢i vejcity tvar, okraje jsou vétSinou celistvé. Kvéty levandulové nebo fialové.

Rozsifeni zatim neni dostate¢né znamé. Udavan je v Albanii, Jugoslavii, Rumunsku,
na jihozapadni Ukrajing, Slovensku, v Rakousku, na Slovinsku a v severovychodni Italii.
Roste na kamenitych svazich a puklinach od 1200 do 2400 m n. m. (Al-Shehbaz & O’Kane,
2002).

3.5.  A.LYRATA (Linnaeus) O’Kane & Al-Shehbaz

Dvouletd ¢i vytrvala rostlina se stolony, vysoka 5-45 cm. Stonek je vzpiimeny nebo
poléhavy, z baze jich mlze vyrustat 1 vice, jsou vétvené, na bazi porostlé trichomy, apikéalné
holé. Listy v bazalni rizici maji fapiky, obkopinatou nebo vejcitou cepel, velkou 0,5-8 x 0,3-
1,5 cm. Adaxidln€ jsou porostlé trichomy, vzacné lysé. Okraj mtze byt celistvy, zubaty,
lyrovity nebo i1 zpefeny s 1-3 laloky na kazdé strané. Listy na stonku jsou kratce rapikaté,
vV nejvyssi Casti prisedlé, jejich Cepel je obkopinatd s celistvym, zvinénym nebo hrubé
zubatym okrajem. Spodni listy jsou vzacné lalo¢naté, postupné se zmensSuji smérem nahoru.

Kvéty jsou bilé, vzacné levandulové az fialové. V semeniku najdeme 20-36 vajicek. Tvori
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Jedna se o cirkumborealni druh rozdéleny do tfi poddruht, které 1ze jen tézko rozeznat
predevsim v lokalitach, kde se jejich arealy vyskytu ptekryvaji (Al-Shehbaz & O’Kane,
2002).

Haploidni chromozomové ¢islo je pro A. lyrata x=8 (Bomblies & Weigel, 2010).
Somaticky pocet chromozomii je 2n=16 nebo 32 (Al-Shehbaz & O’Kane, 2002).

Cist¢ diploidni populace se u druhu A. lyrata nachazi pouze u poddruhii A. lyrata
subsp.lyrata a A.lyrata subsp.petraea. Stabilni tetraploidni jedinci byli nalezeni u A. lyrata
subsp. petraea a A. lyrata subsp. kamchatica. Je mozné, Ze se jedna o alopolyploidy vzniklé
hybridizaci druhii A. arenosa a A. halleri (Clauss & Koch, 2006).

3.5.1. A. LYRATA SUBSP. KAMCHATICA (Fischer ex de Candolle)
O’Kane & Al-Shehbaz

Vytrvald rostlina s ptimym, vzacné rozvétvenym stonkem. Bazalni listy jsou lyrovité
zpetené, fapiky lysé nebo velmi vzacné fidce porostlé trichomy. Lateralni laloky jsou vyrazné
mensi neZ lalok termindlni.

U tohoto poddruhu je somaticky pocet chromozomt 2n=32 (Al-Shehbaz & O’Kane,
2002). Nov¢jsi studie ukazuji, Ze se pravdépodobné jedna o alotetraploidni hybridni druh
vznikly kiizenim diploidnich zastupcti druhd A. lyrata a A. halleri (Shimizu et al. 2009).

Rozsifen je v boredlnim pasmu Aljasky, v Kanadé (Yukon, Mackenzie, Britska
Kolumbie), na vychodni Sibifi, na dalném vychodé Ruska, v Koreji, severni Cing, Japonsku a
na Tchaj-wanu.

Roste na stérkovitych svazich, v lesich, alpinskych oblastech, u silnic i v zatopovych
oblastech do vysky 3500 m n. m. Ruské populace subsp. kamchatica rostou blize k mofi nez
populace A. lyrata subsp. petraea, ktera je vice kontinentalnim taxonem. Rostliny poddruhu
A.lyrata subsp. kamchatica rostouci v pis€itych piimofskych lokalitich maji tendenci
k tvorbé masivnich listh a morfologicky jsou téméf nerozeznatelné od japonské Arabis
kawasakiana (Al-Shehbaz & O’Kane, 2002).

Tento poddruh je dnes jiz chapan jako samostatny druh A. kamchatica (Shimizu et
al., 2005)



3.5.2. A. LYRATA SUBSP. LYRATA

Tento druh ma drobny, vzacné rozvétveny stonek, bazalni listky jsou lyrovité
zpefené s 1-5 laloky na kazdé strané (termindlni lalok je vyrazné véEtSi nez laloky bocni),
okraje listl jsou celistvé nebo zubaté, rapiky chlupaté.

Rozsiten v severovychodni evropské casti Ruska, na Aljasce, v Kanadé¢ (Ontario), na
jihovychodé a ve stiedu USA.

Roste na utesech a vapencovych fimsach, ve skalnich trhlinach, na piscitych ptadach,

v fidkych lesich a na biezich fek do vysky 2200 m n. m. (Al-Shehbaz & O’Kane, 2002).

3.5.3.  A.LYRATA SUBSP. PETRAEA (Linnaeus) O’Kane & Al-
Shehbaz

Vytrvala bylina se silnym stonkem, ktery je obvykle lehce rozvétveny. Bazalni listy
maji celistvé i zubaté, ziidkakdy lyrovité okraje. Jejich fapiky jsou lysé nebo i s trichomy.

Rozsifena je na Islandu, v Norsku, Svédsku, Skotsku, Anglii, Irsku, Némecku,
Polsku (zde ale jiz zfejmé vyhynula), Ceské republice, Rakousku, severni Italii, Mad’arsku, na
Ukrajing, v Rusku (severozapad, Sibit, Dalny vychod), v borealnim pasmu Severni Ameriky
(Aljaska a Yukon).

Roste na kamenitych a Stérkovitych podkladech, na pis¢itych biezich ftek
a tundrovych svazich do vysky 2000 m n. m.

Taxon je podobny poddruhu A. lyrata subsp. kamchatica, mnohé populace jsou jen

velmi nejisté pfifazeny do jednoho nebo druhého taxonu (Al-Shehbaz & O’Kane, 2002).

3.6.  A.NEGLECTA (Schultes) O’Kane & Al-Shehbaz

Vytrvala bylina vysoka 5-15 cm. Stonek je vzpiimeny, lehce vétveny, bez trichomd.
Listy v ptizemni rizici maji az 2cm dlouhé tapiky, jejich Cepel je obvejcita nebo obkopinata,
duznata, Siroka 0,5-2 x 0,3-1 cm. Stejné jako stonek jsou i listy holé nebo s fidce rostoucimi
vidlicovitymi trichomy. Jejich okraj je témér celistvy az zpefeny S malymi postrannimi laloky.
Na stonku vyrista 3-6 listka s kratkym fapikem a vejcitou ¢i obkopinatou Cepeli. I tyto listy
jsou vétsinou hladké. Tento druh ma vétsi fialové kvéty. V semeniku se nachazi cca 30
vaji¢ek. Sesule jsou podlouhlé, semena také podlouhla, svétle hndda, bez kiidélek. Délozni

listky jsou ptisedlé.
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Haploidni chromozomové ¢islo je pro A. neglecta x=8 (Bomblies & Weigel, 2010).
Somaticky pocet chromozomt je 2n=16 nebo 32 (Al-Shehbaz & O’Kane, 2002), druh je tedy
diploidni nebo tetraploidni.

Rozsitena je v polskych, rumunskych, slovenskych a ukrajinskych Karpatech. Roste na
horskych svazich a okrajich lesti od 1200 do 2660 m n. m (Al-Shehbaz & O’Kane, 2002).

3.7. A.PEDEMONTANA (Boissier) O’Kane & Al-Shehbaz

Vytrvala rostlina vysokd 10-30 cm. Stonek ma vzpiimeny, jednoduchy i vétveny, listy
V pfizemni rtZici s fapikem. Cepel listd je kruhova az Siroce vejéitd & srd¢ita, hola nebo
velmi vzéacné fidce ochlupend. Okraj je celistvy nebo s nékolika hrubymi nepravidelné
rozmisténymi zuby. Na stonku vyriasta 3-6 listi, které jsou mensi nez listy bazalni, fapikaté,
Siroce vejcité, vrchni piisedlé, kopinaté, postupné se zmensujici smérem k vrcholu. Kvéty
jsou bilé. Semenik obsahuje 20-30 vaji¢ek. Sesule jsou protahlé, semena Cervenohnéda se
Sirokymi ktidélky. Délozni listky jsou prisedlé.

Rozsifena je v severozapadni Italii. Diive se vyskytovala i v jihozapadnim Svycarsku,
kde ale uz pravdépodobné vyhynula.

Roste na horskych svazich a okrajich lest.

Tento druh je morfologicky podobny A. cebennensis, ale byva mensiho vzristu a méné
porostly trichomy. Chromozomy zatim nebyly studovany a o jeho morfologickych variacich

je zatim znamo malo (Al-Shehbaz & O’Kane, 2002).

3.8. A.SUEcICA (Fries) Norrlin

Jednoleta rostlina vysokd 10-45 cm se vzptimenymi stonky, které se nahote vétvi.
Stonek je porostly trichomy, apikalné lysy. Listy v pfizemni riZici jsou dlouhé 0,6 — 2 cm,
obvejCité az obkopinaté, porostlé trichomy. Na stonku vyristd 3-8 kratce fapikatych
kopinatych listl, nejvyssi listy mohou byt 1 ptisedlé. Listy rostouci niZe na stonku maji zubaty
okraj, horni listy celistvy. Kvéty jsou bilé az levandulové, v semeniku nalezneme 40-70
vajicek. Tvoti rovné Sesule s podlouhlymi svétle hnédocervenymi semeny.

Haploidni chromozomové cislo je pro A.suecica x=13 (Bomblies & Weigel, 2010).
Somaticky pocet chromozomu je 2n=26 (Al-Shehbaz & O’Kane, 2002). Jedna se o
alotetraploida (resp. amfidiploida) vzniklého k¥izenim druhd A. arenosa a A. thalina (O’Kane

et al., 1996). Timto zpisobem muze byt opakovan¢ vytvoren i v laboratoti (Bomblies &
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Weigel, 2010). V ptirodé vznikl pravdépodobné v poslednim glacialnim maximu (Al-Shehbaz
& O’Kane, 2002).

Tento druh je rozSifen ve Fennoskandindvii a baltské oblasti, plivodni oblasti jeho
rozsifeni je ale zfejmé Finsko.

Vyskytuje se predevSim na polich, svazich, vlhkych lesnich okrajich i1 travnatych

plochach a to témért od urovné hladiny mote do 600 m n. m. (Al-Shehbaz & O’Kane, 2002).

3.9. A. THALIANA (Linnaeus) Heynhold

Tento druh m4 pomérné maly genom a rychly Zivotni cyklus a je snadné jej péstovat,
pfevazna Cast se zabyva zejména genetickym a genomickym vyzkumem tohoto druhu.

Jedna se o jednoletou rostlinu vysokou piiblizné 5-30 cm. Stonek je porostly trichomy,
apikalné lysy. Listy v pfizemni r0zici fapikatych listi jsou eliptické az vejcCité, s fapikem,
celistvé i zubaté. Listy na stonku jsou kopinaté a prisedlé. Jsou mensi a je jich méné nez
v razici. Kvéty jsou bilé. V jednom semeniku se nachazi 40-70 vaji¢ek. Po oplozeni tvofi
rovné hladké Sesule, které obsahuji elipsovita svétle cervenohnéda semena, dlouha 0,3 — 0,5
mm.

Haploidni chromozomové ¢islo je pro A. thaliana x=5 (Bomblies & Weigel, 2010).
Somaticky pocet chromozomi je 2n=10 -tento druh je diploidni (Al-Shehbaz & O’Kane,
2002). Existuji ale i zminky o tetraploidnich liniich (Bomblies & Weigel, 2010).

Rozsiten byl piivodné v celé¢ Evropé az ke stfedni Asii, ale dnes uz se jednd o témef
kosmopolitni druh. Vyskytuje se vcelé Evropé krom¢ Islandu, v Americe, ve velké
Casti Asie, Australii, na Novém Zéland¢€ a v piiblizné v poloviné africkych statt (Al-Shehbaz
& O’Kane, 2002).

4, REPRODUKCNI SYSTEMY

4.1. OBECNE PRINCIPY

U rostlin miZeme najit tfi hlavni zplisoby rozmnoZzovani: alogamii (cizosprasnost),

autogamii (samosprasnost) a nepohlavni rozmnozovani, které lze déale rozdélit na apomixii

12



(vyvoj semene bez oplozeni), mnozeni pomoci vegetativnich propaguli a prostou fragmentaci
(podle Briggs a Walters, 2001).

Autogamie spociva v oplodnéni vajicka vlastnim pylem at’ uz v ramci jednoho kvétu ¢i
mezi riznymi kvéty téze rostliny. Rostlina, ktera je schopna se opylit sama, nepotfebuje mit ve
svém okoli rozmnoZovaciho partnera — jeji rozmnozeni tedy je zajiSténo 1 za nepfiznivych
podminek. Dalsi vyhodou autogamie je rychld segregace letdlnich a subletalnich typi
zpusobena selekci na homozygozitu a udrzeni dobfe adaptovanych genotypt (podle Briggs a
Walters, 2001). Autogamni rostliny také snaze kolonizuji nova tzemi. Podle Bakerova pravidla
muze na kolonizaci stacit jedina rostlina (Baker, 1967). Nevyhodou je naopak nizka variabilita,
patogen ¢i nepfiznivé podminky prostfedi pak mohou snadno zahubit celou populaci
(Briggs a Walters, 2001). Autogamii také dochazi k postupnému snizovani fitness. Po zkitizeni
dvou Cistych linii vyrazné stoupd fitness hybridii oproti jejich rodicim (Jones, 1924).
Autogamie se dobte uplatiuje predev§im Vv extrémnich biotopech nebo pfi absenci opylovach
(Briggs a Walters, 2001).

Alogamie neboli cizosprasnost vyzaduje opyleni dalsi rostlinou s odlisSnym genotypem.
I ptesto je ve vétSiné piipadli vyhodnéjsi neZ autogamie. UdrZuje vyssi variabilitu a tim 1
plasticitu populace. Vétsina disturbanci pravdépodobné nebude mit pro alogamickou populaci
tak fatalni dusledky jako pro populaci rozmnozujici se vyhradné autogamicky. I alogamie ma
ale své nevyhody, kterymi je pfedevSim tvorba novych kombinaci alel a tim 1 ztrata
osvédCenych variant a souvisejici geneticka zatéz — vyskytne-li se v populaci jedinec s
extrémné vyhodnymi adaptacemi, nemulze je vSechny predat svym potomklim, ale musi sviij
genom ,,roziedit geny jiné huife adaptované rostliny (podle Briggs a Walters, 2001).

Nékteré rostliny vyuZzivaji kombinace téchto strategii. Napf. primarné cizosprasné
rostliny, u kterych dojde k opyleni vlastnim pylem jen v ptfipad€, ze nejsou béhem sezony
opyleny cizim pylem. U jinych rostlin zase dochazi ke kompetici mezi cizim a vlastnim pylem
po navstéveé opylovacem (podle Briggs a Walters, 2001).

Alogamicke rostliny jsou proti opyleni vlastnim pylem chranény autoinkompatibilitou.
RozliSujeme dva druhy autoinkompatibility: gametofytickou a sporofytickou. Gametofyticka
autoinkompatibilita je urena pouze genotypem pylového zrna a blizny, které spolu interaguji.
Naproti tomu u rostlin se sporofytickou autoinkompatibilitou, mezi které spada i rod
Arabidopsis, je na povrchu pylovych zrn ulozen material i z matei'ského sporofytu a tak spolu
interaguji vSechny alely rodicovskych rostlin. Je-li alesponi jedna znich shodnd, dojde
k odmitnuti pylu. (Bomblies & Weigel, 2010). Sporofyticka autoinkompatibilita je tedy

diislednéjsi a ma na zpisob rozmnozovani vétsi dopad nez gametofytickd autoinkompatibilita.
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Obr.1. Gametofyticka autoinkompatibilita (podle Briggs a Walters, 2001, upraveno)
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Obr.2. Sporofyticka autoinkompatibilita (podle Briggs a Walters, 2001, upraveno)

Autoinkompatibilita je kontrolovana polymorfickym S-lokusem sloZzenym ze tii vysoce
polymorfnich gend. Prvnim z téchto geni je gen pro S-receptorovou kinazu (SRK) kddujici
membranovou kinazu, ktera urcuje specifitu blizny. Druhy je gen pro S-lokusovy protein 11
(SP11), také znamy jako SCR (S-lokus cysteine-rich protein), kodujici maly cysteinovy
protein, ktery urcuje specifitu pylu. Posledni z nich, S-lokus glykoprotein (SLG), je formou
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bliznového proteinu, podobnou extracelularni oblasti SRK (Takayama & lIsogai, 2003). Jeho
funkce v autoinkompatibilité zatim nebyla zcela objasnéna, ale pravdépodobné slouzi jako
prostiedek ke kumulaci SRK a pfispiva ke zrani SRK receptoru (Nasrallah, 2000). Interakce
SP11 a SRK indukuje autofosforylaci SRK, ktera je spoustéCem signalni kaskady ustici
V odmitnuti vlastniho pylu. Tato interakce je zdkladem rozpoznani vlastniho pylu (Takayama
& Isogai, 2003).

Pravdépodobné velka cast rostlinnych taxont (pfiblizné¢ 60%) je cizosprasnych, ale
autoinkompatibilnich je jen 40% rostlin. Samosprasnost byla zjisténa u cca 9% druht, zbylé

druhy maji smiSené strategie nebo nebyly prozkoumany (lgic & Kohn, 2006).

4.2. REPRODUKCNI SYSTEMY V RODE ARABIDOPSIS

Do rodu Arabidopsis se tadi samosprasné i cizosprasné (entomogamni) rostliny.
RozmnoZovani v tomto rodé¢ je tedy znacné variabilni. VSechny dosud zndmé zplsoby
rozmnozovani zde ale nenajdeme. Napiiklad apomixie zatim nebyla v pfirozenych
podminkach v rodé Arabidopsis zaznamenana. V minulosti se objevila teorie, ze by apomixie
mohla hrat roli v komplexu A. halleri, tenkrat ozna¢ovaném jako Cardaminopsis hallerii
(Mgsicek, nepublikovano). Tato teorie ale nebyla prokazana. K apomixii by teoreticky mohlo
dojit skrze mutantni apomeiotickou sami¢i gametu, ktera byla vytvofena pii genetickych
manipulacich (Ravi et al., 2008). Bez umélych zasahi se ale v tomto rodé apomixie S nejveétsi

pravdépodobnosti nevyskytuje.

Star$i literatura udava, ze vSechny druhy dfive fazené do rodu Cardaminopsis jsou
vyhradné alogamické a po nuceném inbreedingu je jejich plodnost snizena az nulova nebo
dokonce dochdzi k postembryonalnim tthynim (M¢sicek, nepublikovano). To ale moderni
studie do zna¢né miry vyvraci. Jednotlivé druhy tohoto rodu se ve svych rozmnozovacich
systémech lisi:

A.thaliana je pfevazné samosprasny druh, ktery béhem evoluce ucinil ptechod od
obligatni cizosprasnosti k upfednostiiovani samosprasnosti (Bechsgaard et al., 2006). Jak jiz
bylo zminéno vysSe, alogamické rostliny se chrani ptfed opylenim vlastnim pylem
mechanizmem pylové autoinkompatibility. Je-li ale rostlina autogamicka, pak vlastni pyl
naopak upiednostiiuje. Aby byl pyl odmitnut nebo piijat, musi dojit k jeho druhovému

rozpoznani, které se odehrava v nékolika krocich.
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Prvni troven probiha u A. thaliana jiz na povrchu blizny, ktera ptijde do kontaktu
s pylem jako prvni. Blizna reaguje Sexinou - vngj$i vrstvou bunék na pylovém zrnu.
Schopnost navazani pylu na voskovity povrch blizny je imérna fylogenetické vzdalenosti — u
druhu A. thaliana pfilnou pylova zrna téhoz druhu k blizné mnohem efektivnéji neZz zrna
jinych druht. Naproti tomu u alogamickych rostlin pfilnavost s bliz§i piibuznosti klesa
(Bomblies & Weigel, 2010).

Dalsi uroven rozpoznani nastavd béhem kliceni pylu, kdyz pylova lac¢ka proroste do
¢nélkové Casti a je navigovana smérem k vajickiim. Tento proces vyzaduje uzkou interakci
mezi matefskym a otcovskym jedincem. Druhova specifita je zde také ziejma. Podobné jako
pii rozpoznavani pylu bliznou, vajicka A. thaliana ptitahuji pylové lacky téhoz druhu 1épe nez
vajicka jiného druhu — pfitazlivost rychle klesd s rostouci fylogenetickou vzdalenosti
(Bomblies & Weigel, 2010).

Tteti Groven je fizena FERONIA (FER) receptorovou kinazou, kterd zastavuje rust
pylové lacky poté, co lacka proroste k vajickim. U jedinct A. thaliana, ktefi méli mutaci
rusici ¢innost této kindzy, se objevovala pierostlost pylové 1acky, stejné jako u jedinct, jejichz
bliznou prorostl cizi pyl (Bomblies & Weigel, 2010).

FER lokus je také siln¢ diferencovany mezi nékterymi populacemi druhu A. lyrata, coz je
ziejmé znamka lokalni adaptace - FER mohl usnadiovat opylovani uvniti populaci, takze
jej potfebuji (Bomblies & Weigel, 2010). Tyto skute¢nosti ziejmé sehraly urcitou roli pii
ptechodu od cizosprasnosti k samosprasnosti u nékterych populaci druhu A. lyrata. 1 kdyz
vétSina populaci je stale autoinkompatibilni, v oblasti Velkych jezer v Severni Americe se
vyskytly i téméf zcela autokompatibilni populace (Willi & Maattédnen, 2010). Velké rozdily
V mife autoinkompatibility se vyskytovaly mezi populacemi i v rdmci jednotlivych populaci.
Dulezité je, Ze severaoameriCti autokompatibilni jedinci netvofili jednu jasné definovanou
skupinu, ale naopak se vyskytovaly v n€kolika genetickych skupinach tvofenych jinak jedinci
autoinkompatibilnimi. To naznacuje, ze samosprasnost se zde bud vyvinula nékolikrat
nezavisle na sob&, nebo se postupné rozsifila do riznych genetickych pozadi. Jako
pravdépodobnéjsi se jevi spise jeji opakovany vznik (Foxe et al., 2010).

V samospraS$nych populacich pochopiteln¢ dochdzi k ubytku diverzity. V piipadé
samospras$nych populaci A. lyrata v Severni Americe je diverzita také redukovana, ale ne tak
markantné jak by se dalo oéekavat v populacich, kde se samosprasnost vyvinula tlakem na
zajisténi reprodukce v souvislosti se silnym pusobenim efektu zakladatele. Rozsifeni

autokompatibility pravdépodobné bylo Vvtomto regionu podpofeno pisobenim efektu
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zakladatele b&éhem kolonizaci izemi uvolnénych po tustupu zalednéni, piipadné migraci
z Evropy, ¢imz doslo k redukei inbredni deprese (Foxe et al., 2010).

O vyznamu postglacialniho obdobi se zminuji i jiné studie. Griffin & Willi (2014)
zjistili, Ze cizosprasné populace druhu A. lyrata v Severni Americe vykazuji genetické stopy
postglacidlniho Sifeni smérem k severu. Na jihu byl naopak zaznamenan jejich ustup.
okraje areald, kde byly ptvodni cizosprasné populace malé a s nizkou genetickou diverzitou.
Samosprasné populace se nikdy neobjevovaly ve stiedu téchto plivodnich cizosprasnych
populaci (viz obr.3). Fakt, Ze se samospraSnost objevovala na geneticky malo variabilnich
okrajich a ne vprostied populaci, kde byla geneticka diverzita vyssi, svéd¢i pro nizkou

efektivni velkost populace jako pro mozny evolu¢ni stimul vzniku autokompatibility (Griffin

& Willi, 2014).
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Obr. 3.: Rozmisténi genetické diverzity (kvantifikovana jako relativni bohatost alel, allelic
richness, ¢im tmavsi plocha tim vyssi diverzita) a rozmnozovacich zptsobll v ramci populaci
druhu Arabidopsis lyrata. Cerné jsou oznaceny cizosprainé populace; samosprainé populace
a populace se smiSenym rozmnoZzovanim jsou vyznadeny Gervené a razové. Ctvercové znacky
oznacuji data prevzatd ze studie Foxe et al., 2010. Modra pferusovana linie znaci nejvetsi
dosah zalednéni v poslednim glacialnim maximu. Fialovy a modry mnohouhelnik vyznacuji

hranici hlavnich dvou generickych linii (Griffin & Willi, 2014).
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Jiz tak slozity systém opakovanych vznikd autokompatibility je komplikovan
polyploidii pfitomnou v jinych ¢astech arealu A. lyrata. V Japonsku byla zaznamenana
tetraploidni populace A. lyrata subsp. kawasakiana (dnes rozliSovana jako poddruh A.
kamchatica (Shimizu et al., 2005)), ktera vykazovala plnou autokompatibilitu a produkovala
zivotaschopné potomstvo po nejméng tfi generace. To naznacuje, ze polyploidie by mohla byt
napomocna pii prechodu k autokompatibilité (pfipadné¢ mohl u nové vzniklého polyploida
nastat silny selekéni tlak na vyvinuti autokompaibility). Naproti tomu jedinci z jiné
tetraploidni populace A. lyrata subsp. petraea v Rakousku byli silné autoinkompatibilni.
Polyploidie tedy neni zarukou samosprasnosti, ale pravdépodobné mize jejim vlivem dojit
k pfesmyku k autokompatibilit¢ (Mable et al., 2004).

Dalsim piikladem polyploidie spojené s pfechodem k autokompatibilité¢ je
alotetraploidni druh Arabidopsis kamchatica. Tento druh je hybridnim potomkem druht A.
lyrata a A. haller, jak bylo prokazano sekvenovanim jadernych genit WER a CHS. A.
kamchatica je samospra$ny druh - na rozdil od svych rodi¢ovskych druhi, pievazné
autoinkompatibilnich dipiloidi. Bylo zjisténo, ze A. kamchatica vykazuje niz§i genovou
diverzitu neZ jeji rodicovské druhy, coz muze reflektovat jeji pfechod k samosprasnosti a
efekt hrdla 1dhve, ktery umoznil inkorporaci jen omezeného mnoZstvi rodi€ovské variability

do genomu A. kamchatica (Shimizu et al. 2009).

Druh A. arenosa je pravdépodobné cizosprasny, pro coz sveéd¢i jeho vysoka uroven
genetické diverzity (Schmickl et al. 2012) a také zminky o nelsp&$ném samospraSeni
pti pokusech. Konkrétni populace ani jejich ploidie v téchto experimentech bohuzel nejsou
zminény (Clauss & Koch, 2006, Schmickl & Koch, 2011). Jinym moznym vysvétlenim této
variability je hybridizace sdruhem A.lyrata (Koch & Matschinger, 2007). Nicmén¢ i

wrwe

ze alespon nékteré populace tohoto druhu musi byt schopné alogamického rozmnozovani.
RozmnoZovaci systémy tohoto rodu jsou tedy zna¢né komplikované, velmi variabilni na

urovni druhti i jednotlivych populaci a stale zde panuje mnoho nejasnosti, které teprve bude

potieba objasnit.
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5. HYBRIDIZACE

Mezidruhovou hybridizaci se obecné rozumi kiizeni dvou riznych druhd, které jsou sice
vzajemné geneticky odlisné a izolované od rodicovského genofondu, avsak reprodukéni
bariéra mezi nimi je stale neuplna (Schmickl & Koch, 2011). V rodé¢ Arabidopsis je
hybridizace velmi &asta (Schmickl & Koch, 2011). Zivotaschopné potomstvo mize v tomto
rodé vzniknout témét jakymkoliv kiizenim, ackoli nékteré zdroje uvadéji, ze rozdily
V poctech chromozomii mezi jednotlivymi druhy mohou mit za nasledek snizenou fertilitu F1
hybrida (Bomblies & Weigel, 2010). Jiné studie ale uvadé&ji, Ze mezi druhy (s ¢asteénou
vyjimkou homoploidnich taxonti komplexu A. arenosa) ani mezi heteroploidnimi
vnitrodruhovymi jednotkami nedochazi ke zcela volné genové vyméne (Mésicek,
nepublikovdno). Vétsina vySe zminénych studii vSak vychdzi z pokusnych hybridizaci
kombinujicich i druhy, které se v piirodé nesetkavaji. Jako silna reprodukcni bariéra v rodé
Arabidopsis tak muze puasobit pravé geograficka separace a odlisné ekologické niky (napf.
Hoffmann, 2005)

U A. arenosa, jak jiz bylo zminéno vyse, se obvykle vyskytuji dva cytotypy: diploidni a
tetraploidni. Byly zachyceny i triploidni rostliny, ale vzdy jako jeden jedinec v Cisté diploidni
populaci (Kolaf et al., manuskript). Meziploidni kiizenci tedy zatim nebyli prokazani.

Co se ty¢e mezidruhové hybridizace, dobfe doloZenym piikladem hybridizace spojené
se speciaci je A. suecica, ktera vznikla kiizenim druhti A. arenosa a A. thaliana (O’Kane et
al., 1996, Jakobsson et al. 2006). Mezidruhovi hybridi i hybridi mezi ploidiemi maji vSak
snizenou fitness a Casto tato kiizeni vedou k abortovanym sementum (Bomblies & Weigel,
2010). V nékterych ptipadech umélé ktizeni A.thaliana a tetraploidni A. arenosa subsp.
arenosa (resp. Cardaminopsis arenosa (L.) subsp. arenosa) bylo zcela netaspésné (Mésicek,
1967). Existuje studie, ktera dokonce tvrdi, Ze A. suecica je spiSe potomkem A. neglecta nez
A. arenosa (Beck, 2007).

Jedinci komplexu A. arenosa a druhu A. neglecta mezi sebou pravdépodobné
hybridizuji, i kdyz zfejmé pouze jedinci téze ploidie. Diploidni A. neglecta (2n=16) byla
neuspdiné kifzena s tetraploidni A. arenosa. Usp&$né byla naopak kiizena s dnes jiz
nerozliSovanym (a dosud fadné nepopsanym) druhem z komplexu A. arenosa -
Cardaminopsis carpatica — z tohoto kiizeni vznikla fertilni semena a nasledné rostliny

S poctem chromozomu 2n=16 (M¢sicek, 1970).

19



Hybridizace se pravdépodobné uplatnila i pfi vzniku tetraploidnich populaci v ramci
taxonu A. lyrata subsp. petraea a tetraploidniho druhu A. kamchatica (dfive oznacovaného
jako A. lyrata subsp. kamchatica). Clauss & Koch (2006) piedpokladaji, ze jde o
alotetraploidni hybridy. Tetraploidni populace A. lyrata subsp. petraea pravdépodobné
vznikly kiiZzenim diploidnich populaci A. lyrata subsp. petraea s tetraploidy z okruhu A.
arenosa (Clauss & Koch, 2006). Ve vychodni ¢asti rakouskych Alp se arealy obou druhi
prekryvaji a mezi témito skupinami dochazi ke genovému toku (prokdzanému pomoci
sekvenci plastidové DNA a jadernych mikrosatelitii), ktery pravdépodobné dal vznik
tetraploidnim populacim A. lyrata (Schmickl & Koch, 2011). Druhy alotetraploidni taxon A.
lyrata subsp. kamchatica je vysledkem hybridizace druhtt A. lyrata a A. halleri subsp.
gemmifera (Clauss & Koch, 2006). Hybridni ptivod tohoto druhu byl potvrzen molekularnimi
metodami za pouziti sekvenci plastidové DNA, ITS a homologickych part jadernych gend.
(Shimizu et al. 2009).

U druhu A. thaliana jsou v pokusnych podminkach znama vnitrodruhova kiiZzeni mezi
riznymi ploidiemi, ktera mohou dat vznik ¢éaste¢né fertilnim triploidnim ¢i aneuploidnim
jedincim. A. thaliana je mozno uméle zkfizit i s jinymi druhy, jako jsou A. lyrata nebo A.
arenosa (Bomblies & Weigel, 2010; M¢sicek, 1967). A. lyrata subsp. petraea byla s A.
thaliana uspésné kiizena také pii pokusech ke zjisténi cest ke vzniku polyploidie u A.
thaliana. V tomto piipadé se potomci v F1 generaci podobali spiSe druhu A. lyrata (Beaulieu
et al., 2009). Dalsi studie zabyvajici se kiizenim druht A. thaliana a A. lyrata tvrdi, ze jejich
potomci v F1 generaci a hybridi vznikli jejich prvnim zpétnym k#izenim maji sterilni pyl, ale
produkuji funkéni vaji¢ka. Prostiednictvim téchto vaji¢ek je mozné uskutecnit dalsi zpétna
ktizeni. Morfogeneze prasnikt pii kiizeni F1 hybrida s A. lyrata je vazné narusena, ale pfi
zpétném kiizeni hybridi s A.thaliana se prasniky vyviji normalné. Ziejmé proto, ze
cytoplasma A. thaliana se od odd¢leni téchto dvou druhti vyrazné odlisila a stala se viceméné
inkompatibilni s jadernymi geny druhu A. lyrata. Nenormalni vyvoj ty¢inek pozorovany u
vétSiny rostlin, které byly zpétn¢ kiizeny s A. lyrata, mize reflektovat nerovnovahu
zplusobenou zvySenym zastoupenim jaderného genomu A. lyrata v cytoplazmé A. thaliana
(Nasrallah et al., 2000). Sterilitu hybridi mezi A. thaliana a A. lyrata (konkrétné A. lyrata
subsp. petraea) potvrzuji i jina experimentalni kiizeni (Mésicek, 1967).

Nasrallah et al. (2000) uvadéji podstatny poznatek, ze na jinak pylové sterilnich
hybridech druhti A. thaliana a A. lyrata se mohou objevit fertilni SeSule i v pfipad¢ izolace

rostliny. To lze vysvétlit tim, ze doslo ke zdvojeni somatickych chromozomu, které vedlo k
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produkei pylu, jez dal vznik amfidiploidnim jedinctim. Amfiploidni jedinci mohou vzniknout
nasledkem neredukovani gamet nebo somatického zdvojeni chromozomi a vykazuji vyssi
potencial pro druhovou diverzifikaci.

Crossing-over mezi homolognimi segmenty genomi téchto dvou druhti nebyl zjistén,
V tomto piipadé se patrné vyskytuje v abnormaln¢ nizké frekvenci (Nasrallah et al., 2000).

Druh A.thaliana je mozné ktizit i s druhy spadajicimi do jinych pfibuznych roda.
Naptiklad s druhem Olimarabidopsis pumila, ktery byl v minulosti fazen do rodu
Arabidopsis. Pii kiizicich pokusech prorustaly pylové lacky druhu A. thaliana ¢nélkou
rostliny Olimarabidopsis pumila stejné rychle jako lacky jedinct stejného druhu, zpomaleni
bylo zaznamenano az ve chvili, kdy lacky dorazily K vajickim a proristaly skrz mikropyle.

Semena vznikala ptiblizné ze 45 % téchto ktizeni (Berger, 1966).

6. MOZNOSTI EXPERIMENTALNIHO STUDIA

Tato kapitola shrnuje piiklady studii vyuZzivajicich metody, které pravdépodobné budou
pouzity pii pokusech k navazujici diplomové praci.

Moznosti alogamie ¢i hybridizace miizeme zjist'ovat pfenosem pylu mezi jednotlivymi
kvéty riznych rostlin. Hybridiza¢ni experimenty provadél napf. Clausen (1951) s poddruhy
Layia glandulosa. Prokézal, ze kiizenim rtiznych poddruhii je mozné odhalit reprodukéni
zébrany mezi nimi. Pokud jsou tyto zébrany jen castecné, lze je odhalit opakovanym
kiizenim. Potomstvo je po n€kolika generacich mnohem méné vitalni nez piivodni rodi¢ovské
rostliny nebo Zivotaschopné potomstvo nevznika vibec. Hybridiza¢ni experimenty ale mohou
byt zavade¢jici, protoZze jsou cCasto provadény s malym poctem jedincti a generaci (podle
Briggs a Walters, 2001).
odridy: jednu s bilymi rohovitymi obilkami podminénymi genotypem Yy SuSu a jednu se
zlutymi sladkymi obilkami ur€enou alelami Y'Y susu. Pro kazdou odriidu tak charakterizoval
jeden dominantni a jeden recesivni znak. Po kfizeni se v palicich potomki objevovaly oba
znaky (v palicich bélozrnného Zluté obilky a naopak). Tyto projevy je mozné pozorovat jiz ve
vyvijejicich se palicich — intenzitu hybridizace (resp. stupen cizosprasnosti) je tedy mozné
odecist pomérné rychle (podle Briggs a Walters, 2001).

V piipadé rodu Arabidopsis byly obdobné experimenty provadény na druhu A. lyrata, ke

zjisténi dédicnosti autoinkompatibility. Konkrétné byli kiizeni jedinci, ktefi vykazovali
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vysokou miru autoinkompatibility s jedinci s vy$§im stupném autokompatibility (Mable et al.,
2004).

V nékterych piipadech je potfeba kvéty kastrovat. G. Turesson, ktery tuto metodu
pouzival, pracoval s druhem H. umbellatum tvoficim kvétenstvi (bory). Svrchni ¢&asti
nerozvinutych uborG byly odfiznuty ziletkou. I kdyz do té doby byla vtomto rodé¢
predpokladana apomixie, z4dné nazky nevznikly a tim bylo prokazano, ze tento druh se
rozmnozuje sexualné. Tyto pokusy pak v roce 1962 zopakoval B. Lovkist (podle Briggs a
Walters, 2001).

Rod Arabidopsis tvoii hroznovita kvétenstvi, proto zde bude potieba ty¢inky z kvéta
odstranovat jednotlivé. Kastrace nemusi byt uplatnéna jen pii ovéfovani apomixie, ale i
Vv ptipadech, chceme-li zjistit miru cizosprasnosti. V tomto piipadé musi byt tyCinky
odstranény, aby bylo zabranéno kontaminaci vlastnim pylem, ktery by u samospra$nych
rostlin ovliviioval vysledek pokusu.

Lze predpokladat, ze takovéto pokusy vyuzivajici kfizeni, kastraci, izolaci kvéta a
podobné metody provadel s nejvetsi pravdépodobnosti i Mési¢ek. Bohuzel v jeho clanku
(1970), ktery je pro toto téma stéZejni, metodika neni popsand. Tento problém se bohuZzel
netyka pouze jednoho ¢lanku. Schmickl & Koch (2011) udavaji, ze provadéli experimenty se
samosprasenim a vzajemnym cizospraSenim mezi populacemi A. arenosa, ptesny popis

metodiky téchto pokusii v§ak chybi.

Chceme-li porovnat vyhodnost autogamie a alogamie v ur¢itém druhu, muzeme tak
provést pomoci porovnani riznych méfitek fitness rostlin vyrostlych ze semen ziskanych
cizosprasenim a semen ziskanych samospraSenim. Témito méfitky mize byt napf. vyska
rostlin, mnozstvi kvétl, semen, plodd atp. Tento experiment provadeél jiz Darwin s druhem
Zea mays (Briggs a Walters, 2001). Se Zea mays pracoval i Jones (1920), ktery kiizenim
Cistych linii prokazal existenci heter6zniho efektu. Tento experiment také potvrzuje nevyhody
dlouhodobého autogamického rozmnozovani (Jones, 1924). Pokles fitness pii dlouhodobé
autogamii  prokazal také Gottlieb (1981), kdyz zkoumal enzymovou variabilitu
samosprasnych a cizosprasnych druhti (Briggs a Walters, 2001).

Tento experiment vyuzival i tym Foxe et al. (2010), ktery pozoroval fenotyp jedinct

druhu A. lyrata vzniklych samosprasenim.
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Vznik riznych urovni ploidie Ize testovat kiizenim jedinct téhoz druhu s odliSnymi
stupni ploidie a méfenim stupné ploidie jejich potomki. Tyto pokusy vyuzival Winge na
pocatku 20. stoleti. Jeho modelovymi rostlinami byly diploidni a tetraploidni zastupci druhu
Nicotiana tabacum. Po jejich zkiizeni vznikalo hexaploidni potomstvo. Tim prokazal existenci
alopolyploidie vtomto druhu. Dal$imi modelovymi rostlinami byly diploidni druhy
Raphanus sativus a Brassica oleracea, jejichz zkiizenim vznikl tetraploidni druh. V tomto
ptipad¢ se tedy jednalo o autopolyploidii, tedy prosté zdvojeni chromozomové sady (podle
Briggs a Walters, 2001).

U nékterych druhii se jisté trovné ploidie V pfirod¢ vyskytuji jen vzacné, vétSinou se
jedna o jedince slichym stupném ploidie nebo o vysoké polyploidy (napt. Gymnadenia
conopsea (Travnicek et al., 2012). Tyto vzacné cytotypy vsSak stdle lze vytvorit pokusnym
zktizenim vhodnych rodict. Podle kli¢ivosti takto vzniklych semen a viability z nich vzniklych
jedinct muzeme odhadnout, jakou roli ve vzacném vyskytu meziploidnich hybridi hraje
omezena produkce a sniZzena Zzivotaschopnost hybridnich potomku. V rodé Arabidopsis lze
meziploidni kiizeni pozorovat pouze Vv omezeném poctu pfipadl, nejlépe prozkoumanym
druhem je A. suecica (x=13), ktery vznikl ktizenim A. thaliana (x=5) a A. arenosa (x=8) a to
jak v prirode, tak i pti experimentalnim kiizeni (Bomblies & Weigel, 2010; O’Kane et al.,
1996), v ptirodnich podminkach se vSak ptfedpoklada pouze jedna hybridizaéni udalost
v hisotrii (Jakobsson et al. 2006). Dalsim ptikladem meziploidni hybridizace by mohl byt

triploidni A. arenosa, jeho ptivod vsak jesté bude potieba pifezkoumat.

7. NAVAZUJICIi PRACE
7.1. CIiLE

vvvvvv

nejméné prozkoumany komplex rodu Arabidopsis - A. arenosa. Konkrétné¢ na ovéteni
moznosti zptisobll rozmnozovani rostlin v tomto druhu a jejich hybridizaci — tedy zjistit, do
jaké miry jsou schopné autogamie, které poddruhy ¢i evolucni linie a ploidie se mohou
navzajem kiizit a jaké vlastnosti budou mit semena a potazmo jedinci vznikli timto kfizenim.
Dalsim bodem prace budou pokusy s triploidnimi rostlinami A. arenosa. Tito jedinci
jsou v prirod¢ velmi vzacni, ale v laboratornich experimentech neni problém ziskat triploidni

semena a dokonce je nechat vyklicit. Proto bych rada zjistila, jaka je evolucni sila plisobici ve
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volné piirod¢ proti nim — V jaké fazi vyvoje se tato selekce projevuje nejsilnéji a jakym

zpusobem pisobi.

7.2. MATERIAL A METODIKA

Prace je soucasti projektu Grantové agentury CR, probihajiciho jiz dva roky. Proto jsou
k dispozici semena A. arenosa agg. z ruznych c¢asti evropského arealu z predchozich dvou
sezon. Konkrétni navstivené lokality zobrazuje obr.3. Pokud zde byl sebran pouze material na
DNA analyzy ¢i semena nejsou zivotaschopnd, bude v letosnim roce lokalita navstivena
znovu a dal$i semena pro ucely diplomové prace zde budou dosbirana.

Pii autogamickych pokusech budou jednotlivd kvétenstvi izolovdna pomoci sacki
z monofilu. Kazdé kvétenstvi budou prekryvat dvé vrstvy, aby se tak zabranilo ptipadnému
pfenosu pylu hmyzem, ktery by mohl nastat v pfipad¢, kdy by byl kvét izolovan pouze jednou
vrstvou a této vrstvy se dotykal.

Pokusy ke zjisténi cizospraS$nosti budou provadény fizenym pienosem pylu mezi kvéty
a izolaci takto opylenych kvéti. Aby se zabranilo samospraSeni a tim ovlivnéni vysledkd,
budou z takto zkoumanych kvéth odstranény tyCinky. Vznikla semena budou néasledné méfena
cytometrickym screeningem. Metoda pritokové cytometrie je jiz pro Arabidopsis arenosa
vyzkou$ena a uspéSné€ optimalizovéana a ukazala se byt idealnim prostfedkem k urceni ploidie
rodicovskych rostlin 1 vzniklych semen a semenack.

Selekce pulsobici proti triploidnim jedincim A. arenosa bude zjistovana pomoci
kli¢icich pokusti. Céast semen bude podrobena cytometrickému screeningu k odhadnuti
proporci jednotlivych ploidii v potomstvu (analyza semen je bohuZzel destruktivni), dalsi ¢ast
bude vyseta a pribézné cytometricky zkoumana (analyza vétSich jedinct jiz destruktivni neni
— staci ¢ast pletiva), aby bylo odhaleno, V jakych stadiich vyvoje nastava ubytek triploidnich
jedinct a jak je tento ubytek silny.
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9 Tetraploidni jedinci

¥ Diploidni jedinci

¥ Triploidni jedinci

' Aneuploidni jedinci

() Nezméteni jedinci

Obr. 4.: Mapa navstivenych lokalit A. arenosa agg. v Evropé (podle Kolaf et al., manuskript,

upraveno)

8. ZAVER

Tato bakalarskd prace piindsi literarni piehled dosud publikovanych a césteéné i
nepublikovanych cCasto si protifeCicich praci o rozmnozovacich systémech a moznostech
hybridizace vrod¢ Arabidopsis. V tomto rodé¢ dochazi k Castym hybridizacim a
polyploidizacim, coz jej predev§im z hlediska taxonomie zna¢né komplikuje. Ve vétSin€ vice
roz§itenych druht se vyskytuji alespon dva cytotypy. Velka ¢ast druhti v tomto rod¢ ale jesté

nebyla dostatecné cytologicky zkoumana prizkumem v piirodnich populacich. VétSina studii
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tykajici se rodu Arabidopsis se zaméfuje na A.thaliana a jeji vyuziti jako modelového
organizmu. Ostatni druhy jsou casto Opomijeny nebo jsou o nich uvadény mylné zazité
informace. Poznani tohoto rodu ma tedy spoustu rezerv. Predev§im v komplexu A. arenosa
narazime stale je$té na mnoho nejasnosti, naptiklad co se ty¢e jeho taxonomie ¢i ploidni a
genetické variability. Nejméné¢ informaci vSak méame ohledné proménlivosti ve zplsobu
rozmnozovani u populaci tohoto komplexu, pficemz zcela chybi jakékoliv experimentalni
zhodnoceni provedené na $irSim vyberu populaci napii¢ aredlem komplexu a jednotlivych
cytotypu.

Tato prace by méla poslouzit jako teoreticky zaklad k navazujici diplomové préci, ve
které budou experimentalné ovéieny reprodukéni zplisoby a moznosti hybridizace ve skupiné

A. arenosa.
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