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Abstrakt

Polyploidni evoluce byla zkouména v mnoha teoretickych modelech, vétSina
hodnotila osud autotetraploidii, ktefi vznikly v populacich jejich diploidnich
predkd. Nejupln€jsi modely zahrnuji mechanismy formovéani tetraploidi
splynutim neredukovanych (n = 2n) gamet, stejné¢ jako zvaZeni faktorl
ovliviiujicich zaloZeni diploidd a tetraploidi, jako jejich Zivotaschopnost a
fertilitu.

Tato bakalarska prace se snazi hrubé shrnout souc¢asné poznatky o procesech
probihajicich v populacich rostlin s ploidni heterogenitou. Zejména se zamétuje
na pivod a strukturu hybridizac¢nich z6n, vznik hybridu a jejich typy, genovy tok
mezi ploidiemi. Pozornost je vénovéna téZ roli hybridizacnich z6n pii vyvoji
polyploidnich komplexi, dilezitosti alespon ¢astec¢né Zivotaschopnych
triploidnich hybridd, minoryty cytotype exclusion a evoluci izola¢nich bariér
mezi cytotypy vyskytujicimi se v sympatrii.

Kli¢ova slova: Ploidni heterogenita, minoroty cytotype exclusion,hybridizace, triploid
bridge, reprodukéni bariéry



Abstract

Polypoloid evolution has been examined in many theoretical models, most of
them appreciated the fate of autetraploids established in populations of ther
diploid progenitors. The most compete models include mechanism for tetraploid
formation throuhg the union of unreduced (n = 2n) gametes as well as
consideration of factors which affects diploid and tetraploid establishment such
as their viability and fertility.

This bachelor thesis tryes to roughly summarize current information about
processes acting in plant populations with ploid heterogeneity. Particularly focus
on origin and structure hybrid zines, hybrid establishment and their types, gene
flow between ploidy levels. Attention is also given to the role of hybrid zones in
volution of polyploid complexes, importance of at least partly viabile triploid
hybrids, , minoryty cytotype exclusion and evolution of isolation barriers
between cytotypes in sympatry.

Key words: Ploidy heterogenity, Minoroty cytotype exclusion, Hybridization, Triploid bridge,
Reproductional barriers
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1. Uvod

Polyploidizace, tj. zndsobeni po¢tu kompletnich sad chromozomt v jadre buiiky
na vice nez dvé, je jeden z nejvyznamnéjSich mechanismu evoluce a speciace
nejen u krytosemennych rostlin (Lewin 1983; Soltis et al. 2003). Odhady se 1isi,
ale predpoklada se, Ze polyploidizaéni udélosti proslo ve svém vyvoji 35 - 70%
krytosemennych rostlin (Grant 1971) a az 95% kaprad’orostii (Masterson 1994).
Zatimco polyploidie je typicky spojend s intra- ¢i interspecifickou hybridizaci,
vyklad jeji role v rostlinné evoluci klade vyznam na stabilizaci hybridnich
derivata a unik ze sterility hybridi.( Grant 1971, Levin 1983).

Hybridiza¢ni z6ny mezi cytotypy s riznymi ploidnimi drovnémi jsou zvlaste
zajimavé pro studium ekologie a evoluce reprodukénich interakci mezi blizce
pfibuznymi taxony. Diploidné-polylpoidni hybridiza¢ni z6ny se zdsadné lisi od
t€ch mezi diploidy v tom, Ze odrdZi podminky, které jsou charakteristické pro
rand stadia vzniku polyplidi a umoziuji testovat hypotézy tykajici se dynamiky
a evoluce polyploidnich komplex. (Petit et al 1999)

Polyploidni evoluce byla zkoumdna v mnoha teoretickych modelech, vSechny
hodnotili osud autotetraploidii ktefi vznikly v populacich jejich diploidnich
predka (Levin, 1975; Felber, 1991; Rodriguez, 1996). Ackoli tento scénai mlize
byt zjednoduSenim pro mnoho Zijicich druhti, nabizi nékteré obecné pohledy na
pocatecni stadia polyploidni evoluce. Nejiplnéj§i modely zahrnuji mechanismy
formovani tetraploidii splynutim neredukovanych (n = 2n) gamet, stejné jako
zvazeni faktord ovliviiujicich zaloZeni diploidd a tetraploidi, jako jejich
Zivotaschopnost a fertilitu (Husband 2004).

Kromé toho je polyploidie vSeobecné uvddéna jako klasicky priklad okamZité,
sympatrické speciace, protoZe polyploidi vznikaji ndhle a zpusobuji masové
zmény po celém geonomu, coZ usti v €asteCnou C€i uplnou postzygotickou
reprodukéni izolaci (Husband 2000). AvSak uspéch polypoidi v populacich
jejich diploidnich ptedkd neni zaruéen.

Uspéiné pretrvavani cytotypd v sympatickych populacich je podminéno
zejména zabranénim mezicytotypové hybridizace, pii které vétSinou vznikaji
bud’ neZivotaschopnd semena nebo jedinci s lichymi polyploidnimi pocty majici
sniZenou fertilitu. Oba tyto procesy vedou k velmi rychlému vylouceni cytotypu
s niz§i frekvenci vyskytu (minority cytotype exclusion) (Baack 2005, Husband
2000). Z tohoto hlediska je dulezité nendhodné parovani, pii kterém se
prednostné hybridizuji jedinci téZze ploidie a vytvari tak Zivotaschopné
potomstvo.



2. Hybridizace

Hybridizaci, a zv14a$t’ udrzovéni hybridnich z6n, se dostdvalo zna¢né pozornosti
kvili jejich duleZitému piispévku k porozuméni evoluénich pattern a procesti
(Barton 2001). Hybridizacni oblasti jsou ¢asto aktivni mista evolu¢nich zmen,
nebot’ hybridizace a introgrese miiZe:

(1) zvysit genetickou diverzitu uvniti druhq,

(2) zptisobit prenos genetickych adaptaci,

(3) indukovat selhdni nebo posilit reprodukéni bariéry mezi blizce pfibuznymi
skupinami, a

(4) vést k postupnému vyvoji novych ekotypti nebo druhil (Riesenberg 1997).
Hybridiza¢ni z6ny které zahrnujici rdzné cytotypy s rozdilnymi ploidnimi
urovnémi jsou specidlné zajimavé z né€kolika divodi. Zaprvé, produkce vysoce
sterilnich hybridd (naptf. triploidi produkovani ve vétSiné diploidné-
tetraploidnich kontaktnich zdénich) vystupuje jako hlavni omezeni pro
reprodukéni interakce mezi plodnimi drovnémi. Zadruhé, napodobuji urcité
podminky, které se objevuji pti vzniku polyploidd. Zatreti, ovliviiuji dynamiku a
ndslednou evoluci polyploidnich komplexi (Petit et al 1999).

2.1. Pivod a struktura hybridiza¢nich zén zahrnujicich ruzné plodni
irovné :

Hybridiza¢ni z6ny zahrnujici dvé plodni trovné mohou mit za néasledek dva
odliSné procesy. Za prvé mohou vytvorit jako pfimy disledek objeveni se
neopolyploida v diploidni populaci — primarni pivod hybridni z6ény.Nebo
vzniknou po sekundarnim kontaktu mezi diploidni a polyploidni populaci, které
byly geograficky oddélené a mohli se proto tedy diferencovat v allopatrii -
sekundarni ptivod hybridni z6ény (Petit et al 1999).

Kitizi-li se dva druhy, nemohou se zygoty vétSinou normélné vyvyjet, nebot’
gamety obou druhi obsahuji rozdilné sady chromosomid. Nemohou se proto pri
bunécném deleni vytvorit pravidelné dvojice homolognich chromosomd, takZe
se obé chromosomové sady rozdéluji do dcefinych bunék nerovnomérné. V
disledku toho vétSina bunék neni Zivotaschopna. Dojde-li vSak pred vlastni
hybridizaci k polyploidizaci, at’ jiZ k autopolyploidizaci v dasledku mitézy, po
kterd nenasledovalo bunécné deéleni, nebo k alopolyploidizaci v dusledku
splynuti napfiklad dvou riznych diploidnich bunék pochazejicich od dvou
riznych druhil do jediné buriky tetrapolidni, pfipadné pres mezistadium triploida
Primarni hybridni z6na miZe byt vysledkem dvou rozdilnych procest. Zaprvé,
polyploid se miZe objevit a zaloZit v populaci jednotného diploidniho druhu,
nebo je zde kontakt mezi dvéma populacemi stejného diploidniho druhu, které
se diferencovali v allopatrii. Tento evolu¢ni proces, ktery zahrnuje jeden druh



vymezuje autopolyploidii. Zadruhé, dva piibuzné diploidni druhy mohou
hybridizovat za alopolyploida (Ramsey & Schemske 1998).

Pokud se vyskytne sekunddrni kontakt, diploidni a polyploidni populace mohou
takto akumulovat nékteré fixované genetické rozdily, které by nevyvstaly
v okolnostech primarniho pivodu. VétSina zndmych hybridnich z6n (pokud ne
vSechny) zahrnujici diploidy a autopolyploidy je povaZovdna za vysledek
sekundarnich kontaktd (Felber-Girard et al.1996; Van Dijk & Bakx-Schotman
1997).Ve vétSiné téchto diploidnich zén je distribuce cytotypt parapatricka a jen
par hybridi je normalné zaznamenano (Van Dijk & Bakx-Schotman 1997).

V nékterych diploidné-autopolyploidnich kontaktnich zénich mohou absence
nebo nizka geneticka diferenciace mezi cytotypy indikovat bud’ recentni ptivod
polyploida nebo primarni piivod hybridni z6ny (Soltis & Soltis 1993). Druhotné
hybridizace zahrnujici allopolyploidy a jejich diploidni rodi¢e v piirodé nebyly
Casto pozorovéany. Napiiklad u Senecio (Asteraceae) komplex, ackoli byli uméle
vytvofeni hybridi alohexaploida Senecio cambriensis a jednoho z jeho rodicu
(Senecio vulgaris) fertilni, nebyly nalezeny v divokych populacich (Petit et al
1999). Primarni hybridni zény mezi ptirozenymi allopolyploidy a jejich
diploidnimi pfibuznymi byli zaznaméndny v mnohych allopolyploidnich
komplexech u které je zndma doba vzniku. (Soltis & Soltis 1993).

2.2.Molekularni evoluce hybridu

Existuji typy speciaci, které mohou probéhnou téméf v jedem okamzZik.
Piikladem takovéto okamZité speciace je speciace polyploidizacni, pii které v
dasledku poruchy bunééného déleni vznikne v ranci diploidniho, nejcastéji
rostlinného druhu tetrapoloidni jedinec.(Flegr 2005)

Geny v nadbyteCnych chromosomovych sadich jsou voné k dispozici
molekuldrni evoluci, mohou vcelku volné mutovat, a slouZit tak jako substrat
pro vznik novych genl. Srovndni obsahu gent v ramci celych genomu vysSich
taxoni ukazuje, Ze polyploidizace pravdépodobné méla vyznam i Vv
maroevoluc¢nich procesech (Wolfe 2001).

Zastupci nove vzniklého tetraploidniho druhu se diky svému ploidnimu genomu
zaroven fenotypové odliSi od diploidnich predkd a v disledku téchto
fenotypovych rozdilli i co do ekologickych naroku. Stary diploidni a novy
tetraploidni druh si tak nemuseji vzdjemné konkurovat a mohou trvale
koexistovat na stejném Gzemi.

Mezidruhova hybridizace se muZe stt pri¢inou chromosomové inkompatibility
a vést tak ke vzniku nového druhu. (Flegr 2005)



2.3. Typy Hybridi

V hybridni z6né€ mezi sexudlnimi diploidy a polyploidy mohou byt rozliSeny dva
typy hybridi (obr. 1). Hybridi typu I maji ploidni hladinu uprostied mezi rodici,
jako triplodi v pfipadé diplod-tetraploid kiiZeni, zatimco hybridi typu II i maji
stejnou hodnotu ploidie jako jeden z rodicu. Pouze typ II hybridi (diploidi a
triploidi) jsou produkovény v pfitomnosti sexudlnich diploidi a asexudlnich
triploidii (Menken et al 1995)). Hybridi typu I jsou Casto sterilni, zatimco typ II
hybridi mohou mit znaény vliv na genovy transfer mezi ploidiemi zvySujici
genetickou diverzitu polyploidi a mohou tak ovliviiovat dynamiku hybridni
z6ny (Ramsey & Schemske 1998).

a) Hybrid typ i b) Hybrid typ |l
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Obr. 1 Schematické porovnini hybridizace mezi (a) diploidy a tetraploidy (2x-4x) a (b)
diploidy a diploidy (2x-2x). (a) hybridni zéna zahrnujici dipoida a tetraploida mtiZe
produkovat bud’ triploidni (typ I) nebo diploidni a tetraploidni (typ II) hybridy. Tetraploidni
hybridi jsou vysledkem fertilizace 2n gamety diploidniho rodi¢e a normélné redukované
gamety tetraploidniho rodi¢e. Produkce diploidniho somatického hybrida (nazyvaného
dihaploid) diky chromosomovym translokacim muzZe byt nasledkem apomiktického vyvoje
redukovaného vajicka tetraploidni matky jako duisledek polinace dihaploidnim vyvoldvacem
(napf. diploidni druh jehoZ pyl vyvoldva partenogenezi u piibuzného tetraploida), ackoli to
dosud nebylo zjiSt€no v pfirodnich populacich. (b) v hybridnich zénach diploidnich druhd
druhy jsou pfitomni pouze hybridi typu II.

PieruSované kolecko — neredukovana gameta, nepferuSované — redukovand gameta. (Petit et
al 1999)



2.4. Genovy tok

Genovy tok mezi diploidy a polyploidy se mize dit ptimo skrz typ II hybridy
nebo nepiimo cestou hybridi typu I (napf triploidni most) (Ramsey & Schemske
1998). V nékterych sexualné se rozmnoZujicich taxonech je produkce 2n gamet
a vysoka fitnes hybridl typu Il v porovnani s absenci pevné zaloZeného typu I
hybridd. to naznaCuje Ze genovy tok se odehravd hlavné z diploida do
tetraploidti (Soltis et Soltis 1993, Van Dijk & Bakx-Schotman 1997). Avsak,
v jinych situacich, byl nalezen bilaterdlni genovy tok skrz pevné zavedené
hybridy typu I (Ramsey & Schemske 19986, Menken et al 1995).

Existence genetickych pattern mezi diploidy a polyploidy je ¢asto interpretovana
jako dikaz mnohondsobného pivodu polyploidi. Avsak tyto dikazy mohou
Casto byt interpretovany jinymi zplsoby (Soltis et Soltis 1993).Zvlaste¢ genovy
tok cestou neredukovanych (2n) gamet nasledovany zaloZenim irtogresanta
muZe produkovat podobné vzory (Petit et al 1999).



3. Role hybridizaé¢ni zény ve vyvoji polyploidnich komplexii

Podminéné kiiZeni zplsobujici prezygotickou izolaci se miZe vyvinout v mnoha
hybridizacnich mistech zahrnujicich rizné plodni urovné. Naproti tomu
evidence genového toku je opakované prokazovana, coz dokazuje, Ze izolace
mezi ploidiemi neni uplna. Tyto reprodukéni izolace moZznd maji protikladné
disledky pro vyvoj polyplidnich kompexu.

Produkce sterilnich hybridt (napf. triploidi produkovani v diploidné-tetraploidni
kontaktni z6n€) mohou napomadhat evoluci reprodukéni izolace, proto muze hrat
rozhodujici roli (napf. podporujici stabilitu) v lokdlni distrubuce pifibuznych
cytotypd. Ackoli nékteré uZitky (podpota prospéch) genového toku mezi
pfibuznymo cytotypy jsou dobfe zndmé. Prvné, ackoli to nikdy nebylo
prokazano experimentdlné dokdzano, ¢asto bylo diskutovano Ze genovy tok z
dipl do polypl ovliviiuje genetickou diverzitu polyploidi nebo obou ploidii.
Napriklad u Taraxacum caste¢nd reprodukéni izolace a oboustranny genovy
tokmezi sympatrickymi sexudlnimi diploidy a fakultativnimi apomiktickymi
triploidy naznacuje Ze hybridizace pomaha udrZovat vysoké hladiny genetické
diverzity (napf adaptivni potencidl k dlouhodobym zméndm prostredi), zatimco
apomixie (reprodukce bez fertilizace) podpoii vysoky stupen mistni adaptace
(Menken et al 1995). V tomto ptipadé apomixie, geneticky tok mezi ploidiemi
by mohl byt udrZen selekci.

Zadruhé, genovy tok by mohl podpofit ptenos adaptace z jednoho cytotypu na
druhy. V soucasném clanku, Rieseberg et al.(1996) demonstroval Ze ackoli
interakce mezi koadaptovanymi geny silné€ udrzuje v mezich genomické spoZeni
hybrid v diploidnim Helianthus (Asteraceae), nezanedbatelnd proporce téchto
genetickych kombinaci miize byt vyhodna pro adaptivni evoluci hybridd. Podle
teorie je tedy moZzné Ze tento nepiimy "transfer adaptace" z diploidu na
tetraploidy produkci hybridd typu II ovliviiujici tetraploidni adaptabilitu na
diploidni prostiedi a odtud jako je ¢asto navrhovéno, jejich kompetiéni prevahu
v porovnani s diploidy (Petit C. & Thompson J.D. 1997)

Treti moZny nésledek introgrese je vznik novych adaptaci nebo novych typu.
Toto je ilustrovdano napiiklad v Senecio pro které dva typy tetraploidné
stabilnich introgresantli vzniknuvsich nédslednou hybridizaci mezi domorodymi
tetraploidy S.vulgaris (Petit et al. 1999).

Nakonec genovy transfer muaZe vytvofit genetické novinky zpusobujici
reproduci novych enzymu (Soltis D.E. & Rieseberg L.H. (1986) které
kombinované s distruptivni selekci, miZe vést k diferenciaci nik a dovolit
polyploidiim kolonizovat nova tzemi.

Jiné faktory nez genovy tok a evoluce reprodukéni izolace mohou hrat klicovou
roli v udrzené ptibuznych cytotypi v kontaktnich zénach. Napiiklad jeden
faktor ktery byl recentné prozkouman je variabilita v resistenci vuci patogentim
mezi pribuznymi cytotypy. Pozitivni korelace mezi parazitickou bohatosti a
ploidii druhi je vysledkem vice ucinnych specifickych resistenci jako disledek
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vys$i genetické diverzity u polyploidt, coz miize poskytovat Sanci polyploidim
bojovat s pathogeny vice efektivné (Petit et al. 1999).

specifickym patogenem (Greya politella) u tetraploidni Heuchera
grossulariifolia (Saxifragaceae) nez v diploidnich populacich. Toto ilustruje dvé
protikladné selektivni sily tykajici se polyploidizace a rezistence Vuci
patogentim.

-



4. Minority cytotype exclusion

Usp&né pretrvavani cytotypd v sympatickych populacich je podminéno
zejména zabrdnénim mezicytotypové hybridizace, pii které vétSinou vznikaji
bud’ neZivotaschopna semena nebo jedinci s lichymi polyploidnimi pocty majici
sniZzenou fertilitu. Oba tyto procesy vedou k velmi rychlému vylouceni cytotypu
s niZ8i frekvenci vyskytu (,,minority cytotype exclusion*) (Baack 2005,Husband
2000). Z tohoto hlediska je duleZit¢é nendhodné pérovani, pti kterém se
prednostné hybridizuji jedinci téZe ploidie a vytvaii tak Zivotaschopné
potomstvo.

Podle teoretickych modeld (Levin 1975, Felber 1991) by, v nepfitomnosti
prostiedim podminéné rozdilnosti Zivotnosti a fertility mezi diploidy a
tetraploidy, mély mit cytotypy stejnou fitnes,vyskytuji-li se v poméru 1:1. V
protikladu tetraploidni Chamerion angustifolium mél niZzsi fitnes (relativni fitnes
0,7) nez diploidi za stejnych frekvenci; navic frekvencné zévislé efekty nebyly
symetrické jak se frekvence liSily od poméru 1:1. Biologickd zdatbost
tetraploidli presahovala tu diploidni o 13 %, kdyZ se populace sklddala z 67 %
tetraploidi, ale byla 60 % mensi nez diploidni, poked se tetraploidni jedinci
objevovali s frekvenci 33 %. Za predpokladu linearniho vztahu mezi sadou
semen a frekvenci vyskytu cytotypu, odhadovand mezni hodnota frekvence
tetraploidil, za které maji cytotypy stejnou fitnes, by byla 61 % (Husband 2000).
Studie ukdzala Ze v experimentalnich populacich se relativni produkce semen
1isi s cytotypovou frekvenci. Sila tohoto vztahu je umocnéna po dobu nejvétSiho
prekryvu kveteni, Tyto vysledky jasné indikuji, Ze minority cytotype exclusion
miiZe pusobit v pfirozenych populacich jako nasledek infertility triploidnich
potomkl v 2x-4x kiiZenich. V absenci pfidatnych rusivych faktorti jako jsou
selektivni sily se budou chovat aby omezili zaloZeni tetraploidi a diploida v
sympatrii (Husband 2000).

Tti podminky pro minority cytotype exclusion musi byt splnény.. Zaprvé, pyl
tetraploidnich hedinct je ptfitomen na diploidnich pesticich v porporci frekvence
tetraploidd v populaci. Zadruhé, tetraploidni pyl musi byt stejné¢ kompetiticné
zdatny jako diploidni na diploidnich pesticich. A zatfeti, triploidni potomci z 2x-
4x kiiZeni jsou méné Zivotaschopni nez v jedinci vznikli kiiZenim stejnych
cytotypl. Pro¢ tetraploidi nevykazuji frekvencné zavisly vztah produkce semen
— je pro to n€kolik divodu: neodhaleny vztah (nepravdépodobné), zadruhé
moZny diploidni pfenos pylu nebo je kompetice pylu na pesticich mén¢ efektivni
neZ pii recipro¢nim intercytotypovém opyleni. Dle toho tetraploidi prochizeji
vyS§im stupném ndhodného kiiZeni a proto ztrici méné vajicek mezicytopovou
polinaci (Husband 2000).
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5. Vyznam triploidnich hybridi

S jedinou vyjimkou (Felber & Bever, 1997), vS§echny polyploidni modely maji
vstupni predpoklad, Ze triploidi, formovani n = 2x a n = x gametami, jsou letalni.
To odrdzi hluboce zakofenénou predstavu, Ze diploidi a jejich polyploidni
derivéty jsou izolovédny silnymi post-zygotickymi bariérami (Schluter 2001).
Avsak toto uchopeni neni tiplné podporovéna literaturou o divokych druzich s
populacemi obsahujicimi smiSené ploidie a je pravdépodobné zjednoduSenim.
Triploidi mohou ovlivnit zaloZeni tetralpoidii za predpokladu ptidatné cesty pro
jejich formovani (tetraploidt). Tetraploidi mohou byt formovani skrz Skéalu
moZnych cest (Ramsey & Schemske, 1998), jedna z nich zahrnuje neredukované
(n = 2x = 2n) gamety, které obsahuji somaticky pocet chromosomi (Bretagnolle
& Thompson, 1995; Ramsey & Schemske, 1998). Obvyklé autotetraploidni
formovani zahrnuje spojeni dvou neredukovanych gamet v jedinou buriku (n =
2x= 2n) (Type I pathway). ProtoZe tento mechanismu by se objevoval s
pravdépodobnosti spojeni dvou nepravdépodobnych udilosti, je povazovan za
velmi vzacny v pfirozenych populacich.

Jinak mohou byt tetraploidi produkovani ve dvou krocich skrze proces zvany
"triploidni most" - triploid bridge (Type II pathway). Tady jsou triploidi
produkovéni spojenim x a 2x gamet. V zdvislosti na jejich fertilit€¢ a jejich
funkénich gametich (napf. n = x, 2x nebo 3x), triploidi mohou produkovat
tetraploidni spotomstvo skrze zpétné kiiZeni s diploidy nebo dal§imi triploidy
(Husband 2004)

Ovliviiovanim miry formovani polyploid, mohou triploidi zvySit
pravdépodobnost tetraploidniho zalozeni. Felberovy (1991) teoretické studie
ukazaly jak soucasnd produkce tetraploidi muZe vyustit ve formovani
dynamické rovnovéhy s diploidy ve vé&tSin¢ a tetraploidy v menSiné. Navic
pokud je mira formovani dostatené vysoka, frekvence polyploidi miZe
prekroCit prdh, ¢imZz prekond nevyhodu vzicného cytypu a to dovoli
polyploidim rozsitit se do fixace.

Tti faktory mohou ovlivnit dopad triploidid na zaloZeni tetraploid(i: mira jejich
formovani (nebo naopak sila triploidniho bloku), jejich fitnes (Zivotaschopnost a
fertilita) ve vztahu k diploidim a tetraploidiim a ploidie jejich funk¢nich gamet.
Studie triploidii produkovanych kiiZzenim diploida a tetraploidi indikuje, Ze
triploidi maji niZ8i Zivotnost a vy$si miru sterility kvuli aneuploidii; avSak jejich
fitnes jsou casto nenulovd (Ramsey & Schemske, 1998). Navic Zivotaschopné
gamety které produkuji mohou by monoploidni (n = x), diploidni (n = 2x) nebo
neredukované (n = 3x) (Ramsey & Schemske, 1998).

V simulaci frekvence neredukovanych gamet u diploidi nezbytnd pro
tetraploidni fixaci klesla pokud méli triploidi nenulovou fitnes (Husband 2004).
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6. Evoluce izolacnich mechanismi mezi cytotypy ruznych
plodnich Grovni

Evoluce nendhodného kiiZeni zpisobujici prezygotickou izolaci miZe vyustit
pfimo  z polyploidizace samé nebo diky selekci (jako produkce
nezivotaschopnych hybridt.) Relativni role polyploidizace a posileni v evoluci
prezygotického izolacniho mechanismu se ukazuje byt zavisld na daném druhu a
souvislostech. Cetné empirické a experimentalni studie hybridizaénich zén u
rostlinnych ¢i ZivociSnych polyploidnich, komplexd naznacuji Ze evoluce
nendhodného kiiZzeni muzZe byt dosazena Sirokou paletou faktori jako je
ekologicka speciace, rozdilnd doba kveteni, izolace chovdnim a samooplozeni
nebo vegetativni rozmnoZovani (Petit et al. 1999).

Selekce pro ekologickou speciaci v diploidné-tetraplodnich hybridnich zénach
by mohla limitovat vyménu gend mezi cytotypy. V nékterych polyploidnich
komplexech byla prostorovéd segregace spojend s riznymi ekologickymi naroky
cytotypti (Felber-Girard 1996), coz miZe znamenat,Ze jejich relativni biologicka
zdatnost je funkci prostiedi. Experimentdlni data nasvédéuji tomu, Ze
polyploidizace muZe zvySovat ekologickou flexibilitu nebo koloniza¢ni
schopnosti (36) a dédle pak zvySit pravdépodobnost, Ze polyploidi unknou
minority cytotype exclusion (Soltos et Soltin 1993; Thompson & Lumaret 1992)
(naprt kolonizovat a zaloZit populaci v oblastech kde diploidi zcela chybf).

6.1.Rozdilna doba kveteni

Vyskyt odchylky doby kveteni je béZny izola¢ni mechanismus v mnoha
hybridnich zéndch mezi rostlinnymi cytotypy (Petit et al. 1997; van Dijk et al.
1992). U dvou druhd trav, Dactylis glomerata a Arrhenatherum elatius, se
vyskytovala shodnd divergence kveteni v pfirozenych populacich i
kontrolovaném prostredi, je proto velmi pravdépodbné, Ze tento rys je geneticky
fixovany(Petit et al. 1997). Nékteré studie indikuji, Ze spis neZ polypliodizace je
"posileni” (napf. selekce) priCinou rozdilnosti doby kveteni. Bretagnolle a
Lumaret (1995) nenaSli zaddnou divergenci mezi dipliody a neopolyploidy
Dactylis glomerata ziskaného sexudlni polyploidizaci, ackoli u diploidi a
ptibuznych tetraploidi data sesbirand v pfirozené hybridni z6né i u jedinct
vyrustajici v kontrolovanych podminkach potvrdila, Ze rozdilnd doba kveteni
existuje (Petit et al 1999).

Nekteré diikazy pro selekci posilujici rozdilnost doby kveteni mezi cytotypy
byly recentné pozorovdny. Podminky dovolujici takovéto posileni zptisobné
nezivotnymi hybridy typu I byly studovany v isolation-by-distance modelu (Van
Dijk P., Bijlsma R. 1994); rozdilnd doba kveteni diky posileni se muze
rozvinout v hybridni z6né pokud maji cytotypy sympatrickou nebo
parapatrickou distribuci.
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Okamzitd evoluce podminéného péarovani, jako piimd odpovéd’ na
polyploidizaci ve vztahu k mechanismim chovani, miZe také byt hlavni
soucasti uspéSného zaloZeni nebo koexistence druhii opylovanych hmyzem.
Polyploidizace mulZe ovlivnit atraktivitu kvétd pro opylovace, zdvojeni
chromosomi miiZe piimo ovlivnit velikost rostlinnych orgdni a obsah
metabolitd. Vyssi atraktivita kvétd polyploidnich jedinch miZe zvysit jejich
relativni fines v porovnani s diploidnimi a nisledné zvySit pravdépodobnost
jejich udrzeni v populaci (Petit et al 1999).

6.2. Uniparentalni reprodukce

Vyvoj uniparentdlni reprodukce (napf asexudlni reprodukce nebo samooplozeni)
muZe byt duleZitou sloZkou jak vzniku, tak a koexistence diploidi a polyploidi (
Levin 1975; Petiit et al. 1997).

9,20,26). Vyvoj asexudlniho rozmnoZovani jako pifimy ndsledek polyploidizace
je nahly proces, ktery muzZe izolovat polyploidy od diploidi. PrestoZe je
asexudlni reprodukce Casto nebo témét vylucné spojena s polyploidii (zv14ast’ u
zZivocichtll), neexistuje diikaz pro vznik tohoto mechanismu za icelem zabranéni
reproduk¢niho kontaktu mezi polypliody a jim pfibuznymi diploidy.

Teoretické modely ukézaly, Ze samooplozeni miZe zvysit pravdépodobnost
udrZeni polyploida v hybridiza¢ni zéné (Levin 1975; Rodriguez 1996), vyvoj
samooplozeni vSak omezuji nasledky inbreedingu na fitnes (Felber & Bever,
1997). Experimentdlni studie neukazuji jasny vztah mezi inbredni depresi ,
mirou samooplozeni a ploidii (19,22,43,44). Mira selfingu byla vys$si u diploida
i autetraploidd u Arrhenatherum elatius v hybridiza¢nini z6n€ v porovnéni
s alopatrickymi  populacemi,coZ naznacuje  "posileni" samooplozenim
v kontaktni z6n€. AvSak takovéto rozdily vramci hybridiza¢nichnich zon nebyly
pozorovény u diploidu a tetraploidii plantago media (Plantaginaceae) (Van Dijk
P., Bijlsma R. 1994).



7. Reprodukéni bariéry

Existence postzygotické reprodukéni bariéry miZe vytvaiet selekéni tlak na
vznik prezygotickych reprodukénich bariér.Jestlize urcity mutant ziska
schopnost rozpozndvat, zda jeho potencidlni pohlavni partner je s nim
reprodukéné kompatibilni, ¢i nikoli, a dokdZe se prednostné rozmnoZzovat s
kompaibilnimi jedinci, ziskd okamZité zna¢nou selek¢éni vyhodu oproti ostatnim
¢lenim populace. Model posileni (reinforcement model) reproduk¢nich bariér
prostfednictvim takové selekce je asto uispé€sné aplikovan na vysvétleni procest
probihajicich pii sekundérnim stietu dvou populaci, které se delsi dobu vyvijeli
oddélené a mezi jejichZ pfisluSniky vznikly alespon €astecné postzygotické
reprodukéné-izolacni bariéry (Butlin & Tregenza 1997). Jestlize v téchto
populacich existuje genetickd variabilita v preferenci partneri, muze
mechanismus posileni rychle dokoncit vytvoreni mezidruhovych bariér. Mensi
ucinnost ma uvedeny mechanismus v piipadé speciaci, ke kterym by mélo
dochazet od samého pocatku sympatricky. V téchto piipadech je biologicka
zdatnost méné pocetné formy jiZ sama o sobé niZSi neZ zdatnost formy
pocetné€jSi, nebot jeji prislusnici se castéji setkdvaji prdvé s geneticky
nekompatibilnimi pohlavnimi partnery. (Flegr 2005)
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8. Zavér

Polyploidni evoluce byla zkoumana v mnoha teoretickych modelech, vSechny
hodnotili osud autotetraploidi ktefi vznikly v populacich jejich diploidnich
predkd (Levin, 1975; Felber, 1991; Rodriguez, 1996). Nejiplnéjsi modely
zahrnuji mechanismy formovéni tetraploiddi splynutim neredukovanych (n = 2n)
gamet, stejné jako zvaZeni faktorti ovliviujicich zaloZeni diploida a tetraploidd,
jako jejich Zivotaschopnost a fertilitu.

Nové vznikajici polyploid se musi vyrovnavat s pievahou diploidi v puvodni
populaci a procesy z toho vyplyvajicimi. dynamika smiSenych populaci
ovladdna frekvencn€ zdvislymi procesy nazyvanymi minority cytotype
disadvantage, ve kterych vzicnéjsi ploidie (diploid nebo tetraploid) zakusi
zna¢né nevyhody (Levin, 1975; Felber, 1991). Tato sniZena fitnes je disledkem
vysoké proporce hybridniho kiiZeni jemuZ je vystaven vzacnéjsi cytotyp a silné
genetické inkompatibility mezi diploidy a polyploidy (Levin, 1975).

Zda se, Ze klicovou roli v udrZeni a rozsifeni se polyploida v populaci hraji
nejen mechanismy speciace jako napf. vznik prezygotickych reprodukénich
bariér, ale téZ alespon ¢aste¢né Zivotaschopni triploidi, ktefi poskytuji triploidni
"most" ¢imZ vzySuji pravdépobnodt udrZeni tetraploidnich jedincd v populaci.
Ackoli bylo jiZz mnoho zdkonitosti ohaleno, jeSté stdle se otvird Siroké pole
moznosti dalSiho vyzkumu, zejména pfti bliZzSim testovani zatim jen teoretickych
hypotéz a procesy zahrnujici alopolyploidy.



9, Literatura

Baack E.J. (2005): Ecological factors influencing tetraploid establishment in
snow buttercups (Ranunculus adoneus, Ranunculaceae): minority
cytotype exclusion and barriers to triploid formation. — Am. J. Bot.
92(11): 1827-1835.

Barton N.H. & Hewitt G.M. (1989): Adaptation, speciation and hybrid zones. —
Nature 341, 497-503.

Bretagnolle F. & Lumaret R. (1995): Bilateral polyploidization in Dactylis
glomerata, L. ssp. Lusitanica: occurence, morphological and genetic
characteristics of first polyploids. — Euphytica 84, 197-207.

Butlin R.K., Tregenza T. (1997): In speciation no accident? — Nature 387, 551-
553.

Felber F. 1991. Establishment of a tetraploid cytotype in a diploid population:
effect of relative fitness of the cytotypes. Journal of Evolutionary Biology
4: 195-207.

Felber F, Bever JD. 1997. Effect of triploid fitness on the coexistence of diploids
and tetraploids. Biological Journal of the Linnean Society 60: 95-106.

Felber-Girard M., Felber F. & Buttler A. (1996): Habitat differentiation in a
narrow hybrid zone between diploid and tetraploid Anthoxanthum
alpinum. - New Phytol. 133: 531-540.

Flegr J. (2005): Evolucni biologie. — Academia, Praha.

Grant V. (1971): Plant speciation. - Columbia, New York.

Husband B. C. (2000): Constraints on polyploid evolution: a test of the minority
cytotype exclusion principle. — Proc. R. Soc. Lond. B. 267: 217-223.

Husband B. (2004): The role of triploid hybrids in the evolutionary dynamics of
mixed-ploidy populations. - Biological Journal of the Linnean Society,
2004, 82, 537-546.

Levin DA. 1975. Minority cytotype exclusion in local plant populations. Taxon
24: 35-43.

Levin DA. (1983): Polyploidy and Novelty in Flowering Plants. — American
Naturalist 122 (1): 1-25.

Masterson J. (1994): Stomatal size in fossil plants: evidence for polyploidy in
majority of angiosperms. — Science 264: 421-423.

Menken S.B.J., Smit E. & Den Nijs H.C.M. (1995): Genetical population
structure in plants: gene flow between diploid sexual and triploid asexual
dandelions (Taraxacum section ruderalia). — Evolution 49. 1108-1118.

Petit C., Bretagnolle F. & Felber F. (1999): Evolutionary consequences of
diploid-polyploid hybrid zones in wild species. — Trends Ecol. Evol.
14(8): 306-311.

Petit C. & Thompson J.D. (1997) : Variation in phenotypic response to light
availabiilty amon diploid and tetraploid populations of perennial grass
Arrhenatherum elatius. — J. Ecol. 85, 657-677.

- 13



Ramsey J. & Schemske D. W. (1998): Pathways, mechanisms, and rates of
polyploid formation in flowering plants. — Annu. Rev. Ecol. Syst. 29: 467-
501.

Rieseberg L.H. (1996): Role of gene interactions in hybrid speciation: evidence
for ancient and experimental hybrids. — Science 272, 741-745.

Riesenberg L.H. (1997): Hybrid origin of plant species. — Annu. Rev. Ecol. Syst.
28, 359-389.

Rodriguez DJ. 1996. A model for the establishment of polyploidy in plants.
American Naturalist 147: 33-46.

Schluter D. 2001. Ecology and the origin of species. Trends in Ecology and
Evolution 16: 372-380.

Soltis D. E., Soltis P. S. & Tate J. A. (2003): Advances in the study of
polyploidy since Plant speciation. — New Phytol. 161: 173-191.

Soltis D.E. & Soltis P.S. (1993): Molecular data and the dynamic nature of
polyploidy. — Crit. Rev. Plant Sci. 12, 243-273.

Soltis D.E. & Rieseberg L.H. (1986): Autopolyploidy in Tolmeia menziesii
(Saxifragaceae): genetics insights from enzyme electrophoresis. — Am. J.
Bot. 73, 310-318.

Thompson J.N. et al. (1997): Plant polyploidy and insect/ plant interactions. —
Am. Nat. 150, 730-743.

Thompson J.D. & Lumaret R. (1992): The evolutionary dynamics of polyploid
plants: orogins, establishment and persistence. — Trends Ecol. Evol. 7,
302-307.

Van Dijk P. & Bakx-Schotman T. (1997): Chloroplast DNA phylogeography
and cytotype geography in autopolyploid Plantago media. — Mol. Ecol. 6,
345-352.

Van Dijk P., Bijlsma R. (1994): Simulations of flowering time displacement
between two cytotypes that form inviable hybrids. — Heredity 72, 522-
535.

Van Dijk P., Hartog M. & Van Delden W. (1992): Single cytotype areas in
autopolyploid Plantago media L. — Biol. J. Linn. Soc. 46: 315-331.

Wolfe K.H. (2001): Yesterday's polyploids and the mystery of diploidization.
Nat. Rev. Genet. 2, 333-341.

-n



