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Abstrakt

Pro sesilni organismy jako jsou rostliny hraje substratova speciace velmi podstatnou
roli, protoZe rostliny pri vybéru vhodného podkladu nemaji prili§ na vybér. Na rizné
substraty mohou rostliny reagovat velmi specificky a diky tomu ¢asto zacnou vznikat
lokalni adaptace, zejména pokud je svym sloZenim substrat zcela odliSny od
matefskeho substratu, ve kterem rostlina roste bézné. Vénuji se konkrétne
problematice hadcovych populaci, vyzvam, s nimiz se tyto rostliny musi vyporadat a

lokalnim adaptacim, které v téchto populacich vznikaji.

Kli¢ova slova: Serpentinofyt, hadec, hadcovy endemit, lokalni adaptace



Abstract

For sessile organisms such as plants, substrate specialization acts a very important
role, because plants have no choice when choosing a suitable substrate. Plants can
respond very specifically to substrate, and local adaptations often begin to emerge,
especially if their substrate composition is completely different from the parent
substrate in which the plant grows usually. The thesis deals specifically with the
problem of serpentine populations, the challenges that these plants have to deal with,

and the local adaptations that arise in these populations.

Keywords: Serpentinophyte, serpentine, serpentine endemism, local adaptation,
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Vznik lokalni adaptace na hadcovy substrat v rostlinnych populacich
Uvod

Rostliny jsou pfisedlé organismy, které jsou po dobu svého Zivota pevné spojeny
s podkladem, na kterém rostou. Proto maji sloZzeni a vlastnosti tohoto substratu
obrovsky vliv na Zivot rostlin. V pfili§ zrnitych podkladech nedochazi k dostate¢nému
zadrzovani vody, €im se snizuje jeji retencni schopnost a ty jsou tedy nachylnéjsi
k vysouSeni. Zaroven se pfi nedostatku vody sniZuje tepelna kapacita puady a jeji
teplota tedy maze rychleji kolisat. Velkou roli hraje i barva substratu — tmavé substraty
pohlcuji ve dne vétSi mnoZstvi tepelné energie ze Slunce a vyrazné rychleji se ohfivaji.
Tmavé a zrnité substraty jsou tedy vyrazné tepelné nestabilni. Zrnitost substratu nema
samoziejmé vliv jen na tepelnou stabilitu, ale také vlivem malého zadrzovani vody

vede ke Spatné dostupnosti vody pro rostliny.

Dulezity je téz chemismus substratu a mnozstvi obsazenych latek, zejména zakladnich
zivin. Pokud je substrat na tyto ziviny chudy, rostliny je musi bud ziskavat alternativné
(masozravé rostliny), nebo ziskat néjakou adaptaci, diky které se s nedostatkem
vyporadaji — bud snizenim mnozstvi potfebného k fungovani fyziologickych déj,
hromadénim prvku, ktery je v nedostatku, €i kombinaci obou strategii. Navic, nékteré
substraty také obsahuiji latky, které jsou pro rostliny bud’ pfimo toxické, nebo se diky

nim jesté snizuje dostupnost néjaké jiné ziviny.

Lze tedy fici, ze nékteré substraty jsou pro rostliny velmi nehostinné — napfiklad
antropogenni utvary, napfiklad toxické haldy a vysypky, nebo zcela pfirozené vzniklé

substraty, jako jsou sadrovcové a hadcové pady.

Stanovisté s takovym specifickym substratem mize vytvaret prostfedi pro
substratovou speciaci, kde selekcni tlak na rostlinu vytvari pravé vlastnosti a slozeni
pudy a muze dochazet k lokalnim adaptacim na jevy, které nejsou bézné na ,normalni*
pudé. Pravé hadcova podlozi pro svij velky vliv na zivot mistnich rostlin poskytuji
unikatni prostfedi ke zkoumani mechanismu, pomoci kterych se rostliny adaptuji na
zivot v nehostinnych podminkach a umoznuji rozkryt doposud neznamé souvislosti a
informace o fungovani, ¢i dokonce evolucni historii nékterych taxonl — toto podlozi
vzhledem ke svym specifickym narokim tedy poskytuje dobré podminky pro studium

lokalni adaptace v rostlinnych populacich.



Vznik lokalni adaptace na hadcovy substrat v rostlinnych populacich

Hadcové podlozi je pro mnohé rostliny velmi stresujici prostfedi, které neposkytuje
prili§ Sanci na preziti. Diky selekci a oddéleni adaptovanych druhtd od puvodniho
taxonu mizeme na hadcovych lokalitach nalézt mnohé vyznamné endemity (Brady et
al. 2005) a na mnoha mistech tak Ize sledovat evolu¢ni procesy in situ. Samozfejmé
nelze opomenout ani velice zajimavou ekologii hadcovych stanovist, ktera Ize diky
ekologické izolaci do jisté miry povazovat za stanovisté podobna ostrovim
(Kruckeberg 1986), (Kazakou et al. 2008) v pravém slova smyslu, tedy lokalitdm se
zvlastni druhovou skladbou, které jsou mezi sebou oddéleny velmi obtizné
prekonatelnou bariérou, coz dava velkou konkurenéni vyhodu takovym druhim, které

se na toxické a nehostinné prostfedi dokazi pfizpusobit.

Hadcova stanovisté

Ackoli existuje presné geologické vymezeni hadcovych hornin, Cili serpentinitd,
biologové timto terminem vétSinou oznacuji horniny charakteristické proménlivym
slozenim, s vysokym obsahem Zeleza a hofCiku, s nizkym obsahem fosforu, vapniku,
drasliku a s pomérné vysokym obsahem chromu, kobaltu a niklu (Proctor J 1975).
V literatufe jsou tyto horniny oznaCovany souhrnné jako ultrabazické (Proctor J 1975).
Pro vétsi pfehlednost se nadale budeme drzet SirSiho pojeti terminu tak, jak je uzivan

biology.

Hadcové horniny jsou typické velmi pomalym zvétravanim a pUidy vznikajici na téchto
matecnych horninach byvaji velmi mélké a skeletovité (tj. obsahujici ruzné velké
ulomky hornin, které pfispivaji k jejich hrubozrnnosti). Diky témto vlastnostem hadcové
pudy rychle propoustéji vodu a jejich retenéni schopnost je minimalni, ¢imz vystavuiji
rostliny zvySenému vlivu sucha (Walker 1954). Najdeme zde strmé svahy vznikajici
pomalym zvétravanim, které ve spojeni se zminénymi jevy jesté prispivaji ke Spatné
dostupnosti vody. Pravé tyto fyzikalni faktory velmi ovliviuji dopad plsobeni dalSich
vlivli na rostliny. Hadcové ostruvky jsou malé, roztrousené a hlavné izolované od okoli,
takZe je Ize skute€né povazovat za ostrovy témér v pravém slova smyslu (tj. Zze jsou
oddélené obtizné prekonatelnou bariérou), nelze v8ak hovofit o tom, ze by bylo
hadcové podlozi néCim vyjimecné vzacnym - udava se, Ze zabiraji az 1 % povrchu

pevniny (Proctor 1999).
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Zivot rostlin na hadcich

Hlavni stresové faktory

Pro rostliny je Zivot na hadcovych oblastech velkou vyzvou. Jsou zde vystavovany
stresovym faktorim, jako je vysoky obsah téZkych kovu Ni, Cr, Co, které na fadu
organismu pusobi toxicky (Homer et al. 1991). Velkym problémem je zejména Spatna
dostupnost Ca oproti Mg; v neposledni fadé samoziejmé i nedostatek zakladnich Zivin
N, P, a K; ale také jizZ zminény nedostatek vody a s tim souvisejici vysoké teplotni

vykyvy (Species et al. 1984).

Diky svému chemickému sloZeni hadce obtizné zvétravaji, stanovisté jsou
charakteristicka nizkym pUdnim profilem, ostrymi vystouplymi kamennymi utvary,
svahy a hrbety. Spoustu pud ma velkou zrnitost — jsou malo zvétralé a textura pudy je
hruba — to vSe pfispiva k velmi Spatné schopnosti zadrZzovat vodu, ktera snadno odtéka
po mateCné horniné a neni pfilis pfistupna pro rostliny, coZz samoziejmé zvySuje
pozadavky na efektivitu kontroly stomatalnich prdduchd a celkové vylepSené

hospodareni s vodou.

Nedostatek zakladnich Zivin byl oznaCen za limitujici faktor pro rust
serpentinofytli(Kazakou et al. 2008), av8ak nazor na to, ktery prvek je tedy skutecné
limitujici, se liSil dle lokalit. | pfes vysoky obsah téZkych kovu v pudé to vypada, ze

limitujicim je spi$ pravé nizky obsah zejména dusiku a fosforu, nez toxicita stanovisté.

Nedostatek vody a zakladnich Zivin jsou faktory pasobici intuitivné, zatimco nasledujici

faktory jsou pro hadcové substraty specifické.
Vysoky obsah tézkych kovu

ZvySeny obsah tézkych kovl v mateCnych horninach a v pudé pfedstavuje stresovy
faktor, ktery muze rostlinu ovliviiovat vice zpUsoby. VétSina praci zabyvajicich se
vlivem téZkych kovl se tykala toxicity niklu, protoZe je vzhledem ke mnozZstvi, ve
kterém je dostupny pro rostliny, nejsilnéj§im faktorem toxicity hadcovych pud.
(REEVES et al. 1999; Severne 1974; Gabbrielli & Pandolfini 1984). Niklu je v rozpustné

formé& v hadcovych plidach Fadové vice nez kobaltu. Chromu je sice stejné, Ci
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Vznik lokalni adaptace na hadcovy substrat v rostlinnych populacich

nékolikrat vice, ale vétSina ho je v nerozpustné formé&, napfiklad jako chromit — Ize tedy

fici, Ze nejnebezpecnéjsi je rozpustny nikl.

Existuji dva mechanismy, pomoci kterych maze pfitomnost téZkych kovl ovliviiovat
rust rostliny (Kazakou et al. 2008). Prvnim mechanismem je pfimé toxické pusobeni,
které mlze napfiklad za zakrnéni rustu rostlin a chlorézu, €i zastaveni bunéného
déleni, coz je v burikach kofenové Spicky problém. Druhou moznosti je, Ze plsobi

antagonisticky na pfijem jinych Zivin.
Nizky podil Ca proti Mg

Ackoli Ize hovofit o pfimém toxickém ucinku hofCiku, ktery znesnadriuje pfijem vapniku
i dalSich Zzivin (hliniku, Zeleza, boru, manganu, fosforu a dusiku), v prostfedi bohatém
na hof¢ik mize dochazet k odumirani kofenovych Spicek vlivem nedostatku vapniku
(O’Dell & Claassen 2006), coz bylo také pozorovano pfi reciprokych transplantacnich
experimentech u nehadcovych semenacku vysazenych do hadcového substratu, Ize
se na problém divat i s ohledem na nizky obsah vapniku, ktery hadcové pudy obecné
maji. Jinymi slovy, uz tak nizky obsah vapniku je jeSté komplikovan antagonistickym
pusobenim hof€iku na jeho pfijem. Z tohoto divodu je dllezité u hadcovych pud znat
pomér obou téchto interagujicich prvkd, uvadi se tedy pomérem Ca:Mg, ktery by ve
vétsiné pid mél byt alespon 1, zatimco v hadcovych padach je tento pomér snizen
nezfidka az k hodnoté 0,4 (Proctor J 1975).
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Adaptace

Selekéni tlaky pusobici na hadci na veskeré zde rostouci rostliny vedou ke specifickym
anatomickym, morfologickym a fyziologickym adaptacim a rizné druhy ¢asto vykazuiji
podobné znaky i pfes svou fylogenetickou riznorodost. Hadcové lokality jsou
izolované a k vyvoji podobnych znakd dochazi zcela nezavisle na sobé, dochazi tedy
ke konvergentni evoluci. Nasledujici kapitola shrnuje nékteré konvergentni znaky,
které se u rostlin na hadci projevuji. Obcas je obtizné urcit, ktera z adaptaci spada do
které kategorie, protoze se anatomicko-morfologicky projev adaptaci prolina
s adaptacemi fyziologickymi. Pro souhrn adaptaci a jejich celkovy vliv na vzhled a Zivot
rostliny je ¢asto pouzivan termin ,hadcovy syndrom® (anglicky serpentine syndrome).

Anatomické a morfologické adaptace

Morfologické adaptace jsou diky nerovnhomérnému rozlozZeni Zivin v pidé napfiklad
zvlastné utvarené koreny, kdy tolik nedochazi k tvorbé postrannich kofenu, ale rostlina
hlavné investuje do dlouhych a hluboko rostoucich kofenu, coz také ¢aste¢né pomaha
rostliné prezit i pfi Spatné dostupnosti vody. Dale maji rostliny na hadcich zvlastné
pokfivené utvarené listy s celkové mensi listovou plochou, a menSim zakladny listu
(Ohga et al. 2012) kompaktni a podsaditou stavbu a znatelné nizsi vzrist, stejné tak

jako velmi snizenou rustovou rychlost.

®

Obr. 1 Listy Adenophora triphylla var. japonica A: Nehadcovy typ; B: Hadcovy typ v Shingu.

Méfitko = 1 cm. (Ohga et al. 2012)
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Vznik lokalni adaptace na hadcovy substrat v rostlinnych populacich

Kdyz Kruckeberg (Kruckeberg 1951) provadél sklenikové experimenty, kdy vyséval
rostliny Achillea borealis, Gilia capitata a Streptanthus glandulosus (dva poddruhy — S.
g. subsp. typicus a S. g. subsp. secundus), vzdy jedince z hadcové a nehadcové
populace na hadcovy a nehadcovy substrat a méfil vySku a celkovou biomasu rostliny,
vSiml si zvlastnich jevu, které souvisi s hadcovym endemismem. V praci bohuzel
nejsou uvedeny vysledky pro Streptanthus rostouci na nehadcovém substratu, avsak
porovnani ostatnich taxonlt ukazuje jasné rozdily v dispozicich rostlin z hadcovych a
nehadcovych populaci — obé populace na nehadcovych podloZzich sice prospivaji Iépe
nez na téch hadcovych, avsak rostliny z hadcovych populaci maji na hadci mnohem
mensi pokles vysky i celkové biomasy nez rostliny nehadcové. Je vSak tfeba zminit,
Ze Kruckeberg neodhadoval, jaky faktor vedl k tomuto pozorovani, tedy zda se jednalo
0 adaptace pfimo na toxicitu hadce, Ci spiSe o adaptacich na dalSi k hadci pfidruzené
faktory, jako je nizka schopnost zadrzovat vodu a podobné. Ackoli pro to nebyly zadné
pfimé dukazy, Kruckeberg ve své praci uvedl, ze tyto hadcové ekotypy mohou byt
pocatecnimi stadii novych endemitl, avSak pozdéjsi vyzkum jeho pfedpoklad podpofil
(MAYER et al. 1994; MAYER & SOLTIS 1994)

V souvislosti s nedostatkem vody byly zjiStény adaptace na anatomické uarovni,
napfiklad mens$i hustota stomatalnich praduchl na listech (Ohga et al. 2012), kdy
autofi analyzovali mnozstvi priducht na listech pomoci SUMP, coz je metoda, pfi které
je pod mikroskopem secteno mnozstvi priduchu ve stfedni Casti listové Cepele a
nasledné pouzit pfepoCet k ziskani celkového mnozstvi priduchu na listu. Pokfivenost
listd maze byt zitejmé zplsobena snizenym poétem bunék v podélné ose listu, jak na
listech Aster hispidus. var. leptocladus demonstroval Hayakawa (Hayakawa 2012),
avSak pravdépodobné se lisi od jinych mechanismu, kterymi vznika pokfivenost listd u
jinych rostlin pfi adaptaci na zcela rozdilné podminky. PokozZkové burky listd jsou

mensi, ale rozdily v poCtech epidermalnich bunék se nepodafilo prokazat.
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Fyziologické adaptace

Mezi fyziologické adaptace patfi zejména nizka rdstova rychlost, selektivita pfijmu

hofe€natych a vapenatych iontt, akumulace tézkych kovu.

Pokud na hadcovém substratu péstujeme hadcové i nehadcové rostliny, dojdeme ke
zZjisténi, ze hadcoveé rostliny pfijimaji mensi mnozZstvi hof€iku a vétSi mnozZstvi vapniku,
nez nehadcovy typ (Brady et al. 2005). U nékterych nehadcovych kalifornskych kef
tak byla zjisténa podobna koncentrace Ca vuci Mg v pletivech a v pudé, nez u hadcové
varianty téchto kefu péstovanych ve shodnych podminkach (O’Dell et al. 2006). Ve
fyziologickém pozadi této adaptace bude zajisté hrat velkou roli funkce selektivniho
transportu nékterého z prenasecu Ca C€i Mg a odliSné chelataéni schopnosti téchto
druht. (O’Dell et al. 2006).

Hadcové rostliny patfi do kategorie S-stratégl — nadzemni ¢asti pomalu rostou,
protoze vétsi mnozstvi zdroju je investovano do kofenového systému.(Berglund 2005;
Brady et al. 2005)

Zajimavy a nezanedbatelny je téZ fenomén hyperakumulator(, tedy rostlin, které jsou
schopny tolerovat velmi vysoké koncentrace tézkych kovu, které mohou v nékterych
pripadech dokonce inkorporovat do pletiv a hromadit je tak ve vlastnim téle. Existuje
nékolik uvah o tom, pro€ je pro rostlinu tak vyhodné shromazdovat velké mnozstvi
jedovaté latky. Je mozné, Ze se jedna o obranny mechanismus proti herbivordm, ktefi
se mohou otravit pozitim relativné malého mnozstvi rostlinné biomasy, coz mlze
prispét k ochrané proti spaseni, navic rostlina nemusi vynakladat zdroje na syntézu
vlastnich alkaloidd, kyanidu a dalSich obrannych latek z fad sekundarnich metabolitd.
Nabizi se moznost pouZiti téchto rostlin pro detoxikaci pud s vysokymi obsahy niklu —
Ci dokonce jejich nasledné pouZiti jako suroviny pro ziskavani niklu, coz ale v praxi
narazi na mnohé problémy, jako napfiklad na riziko kontaminace okolnich pld, na
neschopnost kofenu rostlin proniknout hluboko do pudy a dochazi tak k extrakci niklu
pouze z povrchu a v neposledni fadé na fakt, Zze rostliny nejsou schopny z pudy
ziskavat nikl dostatecné efektivng, tedy tak, aby plda nasledné splnila limitni

pozZadavky na jeho koncentraci.
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Latentni kompetitofi

S nedostatkem zakladnich Zivin souvisi i termin latentni kompetitofi“, kterym
oznaCujeme nékteré obligatni serpentinofyty, které po odstranéni limitace, tedy po
pridani onoho prvku, ktery byl v nedostatku, velmi rychle reagovaly ristem. Nicméné,
experimenty s jinymi rostlinami, konkrétné s febfickem, neukazaly Zadny signifikantni
rozdil v rychlosti reakce mezi rostlinami rostoucimi na hadci a mimo néj.(Kazakou et
al. 2008). Lze fici, Ze latentni kompetitor je vlastné Zivotni strategie — rostlina si na
hadci udrzuje malé mnozstvi biomasy a snazi se zde prezit obdobi nedostatku, aby po
opusténi tohoto toxického stanovisté reagovala rychlym rustem a byla Zivotaschopna
i v jinych prostfedich. Po jisté dobé& se vSak rostliny vlivem specifického selekéniho

tlaku stanou na hadci fyziologicky zavislé a opusténi hadce uz pro né neni mozné.
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Vznik lokalni adaptace na hadcovy substrat v rostlinnych populacich

Mechanismy vzniku lokalni adaptace na hadcich

Lokalni adaptace je proces, ktery vede k vyvoji ¢i modifikaci urcitych znak, které jsou
pro rostlinu v daném biotopu dulezité a vyhodné, ¢imz se zvySuje jeji fitness na tom
ur€itétm misté, i pfes to, Ze vede ke snizZeni fitness v jinych biotopech. Jak jsem jiz
zminil dfive, na hadcovych podlozich se vyskytuji pomérné specifické selek¢ni tlaky,
na které za ucelem zvySeni fitness musi kazda hadcova rostlina odpovidat — dochazi

tedy k lokalni adaptaci.

Metody odhaleni a studia lokalnich adaptaci

Uginnou metodou k rozpoznavani projevii lokalnich adaptaci jsou reciproké
transplantacni experimenty, kdy se v idealnim pfipadé populace z jednoho stanovisté
zaméni s populaci z velmi rozdilného biotopu. Nasledné se sleduje pfezivani a fitness
obou pfesazenych populaci a porovnava se s populacemi rostoucimi ve svém
matefském prostiedi. Alternativou k témto pfesazovacim experimentim je péstovani
riznych populaci ve znamych substratech ve skleniku &i v experimentalni zahradg, je
to v8ak metoda, ktera muize diky nechténému zanedbani nékterych, byt trfeba
neznamych faktorl zpusobit nepfesnosti a zavadéjici vysledky pozorovani. Z téchto
davodl se laboratorni, zahradni a sklenikové experimenty provadéji pouze pokud

reciproké transplantacni experimenty neni mozné provést. (Kawecki & Ebert 2004).
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Obr. 2 A: Pokles vysky u Achillea borealis a B: bioasy u Gilia capitata na hadcové pudé.

(Anacker 2014)
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Jako demonstrace probihajici lokalni adaptace muze poslouzit obrazek (Anacker
2014), ktery ukazuje rozdily ve vySce C¢i celkové biomase adaptovanych a
neadaptovanych rostlin Achillea borealis a Gilia capitata rostoucich na dvou riznych
pudach, jak ve sklenikovém experimentu ukazal Kruckeberg (Kruckeberg 1951).
Hadcové rostliny pfi vysazeni na hadcovy substrat vykazuji mnohem mensi snizeni

obou parametru nez rostliny, které predtim nebyly vystaveny hadcovému prostredi.
Silny pfirodni vybér

Na takto nehostinném prostfedi, kterym hadcové podlozi bezesporu je, Ziji adaptované
rostliny, které zde nasly misto pro pfeZziti i pfes to, Ze jsou jinde slabSimi konkurenty,
coz velmi pékné demonstruje experiment, kdy Kruckeberg (Kruckeberg 1954) vysel
hadcové a nehadcové rostliny spole¢né a pozoroval, Ze v béZzné nehadocvé pudé
zadné semenacky rostlin adaptovanych na hadec nevyrostly, zatimco v hadcovém
truhliku se kromé nékolika stradajicich jedincl trav objevily i pomérné prospivaijici
hadcové endemity. Lze tedy fict, Ze dulezitym selekénim tlakem pusobicim pro
rozvinuti lokalnich adaptaci je silny pfirodni vybér, ktery funguje jako velmi jemné sito

filtrujici neadaptované rostliny.

Rajakaruna (Rajakaruna 2004) nastifiuje zajimavy fenomén, kdy se pfipadni hybridi
rostlin ze dvou populaci (hadcové a nehadcové) vlivem nejspiSe ekologického
znevyhodnéni a silného selekéniho tlaku nevyskytuji ani v jednom z matefskych
edafickych typd, av8ak i pfes tento fakt mohou nalézt svou ekologickou niku, jak
poukazuji autofi Forde a Faris ve své praci na rodu Quercus, ktefi v radé
morfologickych znakl porovnavali populace Q. durata a Q. dumosa a jejich pomérné
vzacné hybridy rostouci na kontaktni z6né hadcovych téles. Zatimco Q. dumosa na
hadcovych télesech nikdy neroste, Q. durata je typickym hadcovym endemitem. Na
rozhrani téchto dvou lokalit nalezli hybridy, ktefi vykazovali diverzitu v jinak typickych
znacich (pomeéry Sifky a vysky zaludu, listd, délku zilnatiny listl, parametry okraju listu
a dal8i). Tito hybridi byli nalezeni na skalnatém, exponovaném a suchém — avsak
nehadcovém — stanovisti, kde zfejmé ani jeden z matefskych druhi nemohl prezit
(Forde & Faris 1962).

17



Vznik lokalni adaptace na hadcovy substrat v rostlinnych populacich

Preadaptace

MysSlenkou, ktera velmi souvisi s existenci silného pfirodniho vybéru, je téz existence
preadaptaci (Kruckeberg 1954). Pokud by bylo hadcové podlozi neobyvatelné pro
veskeré rostliny, pfipominaly by hadcové lokality mésicni krajinu bez zivota. AvSak
neni tomu tak, v historii evidentné opakované dochazelo k uchyceni nékterych druhd
na hadcovém substratu, zatimco jiné druhy takové Stésti nemély. Lze tedy
predpokladat existenci jakychsi preadaptaci, tedy vlastnosti rostliny, které umoznuji
prvnim jedincum néjakym zpasobem na hadci prezit, rozmnozit se a zalozit tak novou
linii hadcovych rostlin. Ziskani preadaptaci muze také souviset s existujicim genovym

tokem z hadcové populace (Kruckeberg 1954).

Lze Fici, ze nékteré taxony jsou lépe pfedurCeny — preadaptovany k tomu, Ze u jejich
zastupcu vznikne hadcova tolerance. Znalost téchto kritérii nam tedy muze poskytnout
urc¢ité voditko k lepSimu porozuméni samotnému vzniku a funkce hadcové tolerance
(Pepper & Norwood 2001).

Jistym typem preadaptaci jsou tedy i jakékoli vlastnosti, které rostlinu zvyhodnuji pfi
kolonizaci nového biotopu bez ohledu na to, zda v minulosti vznikla jako adaptace na
podobné prostfedi — napfiklad rostlina pfizpusobena k Zivotu bez mykorhizy se
s absenci symbiotickych hub vyrovna snadnéji a za mensi ztraty fithess nez rostlina
bézné rostouci v pldach, kde je mykorhiza mozna, stejné tak pfedchozi adaptace na
charakteristické vlastnosti pldy (nedostupnost vody, zrnitd textura, vystaveni
intenzivnimu osvitu) mohou byt povazovany za preadaptaci k uspésné kolonizaci

hadcovych pad (Pepper & Norwood 2001).

Model lokalné adaptované rostliny zahrnuje zmény v genomu, které ji zvyhodnuji
v daném prostfedi, zatimco v jinych prostfedich jsou nevyhodné a fitness nezvysuji —
vyluCuje zde existenci univerzalniho genotypu, ktery je schopen osidlovat rdzna
stanovisté, avSak ke zménam dochazi v ramci jeho fenotypové plasticity. Takové
pusobeni alel, které populaci zvyhodriuje v urCitém prostfedi, avSak v jinych
prostfedich plsobi opacné, se nazyva antagonisticka pleiotropie. Proc¢ tedy lokalné
adaptované rostliny vibec existuji a nebyly v historii nahrazeny jinymi rostlinami

s vysokou fenotypovou plasticitou? Jaké jsou vyhody lokalné adaptovanych rostlin?
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Podminky lokalni adaptace rostlin na hadcich

Aby mohl proces lokalni adaptace na stanovisti probihat, musi byt dodrZzeno nékolik

podminek.
Genovy tok

Genovy tok z nehadcové do hadcové populace musi byt velmi omezen, aby mohlo
dochazet k fixaci novych alel, které na novém stanovisti zvyhodnuji adaptované
rostliny. Kdyby dochazelo k intenzivnimu genovému toku mezi populacemi, respektive
k pfisunu mnozstvi neadaptovanych genu z vétsich populaci, Sance na vznik a udrzeni
adaptaci v populaci se diky vlivu genetickému driftu na méné hojné zastoupené
mutace velmi snizuje (Bridle & Vines 2007). Populace tedy musi byt dostatecné
geograficky Ci reprodukéné oddélené, tedy alespon v pozdéjSich fazich lokalni

adaptace, jinak je rozdil mezi genofondy obou populaci zna¢né redukovan.

Na druhou stranu, existence pfilezitostného genového toku z jiné populace napomaha
k udrZzeni genetické variability, bez néj by tedy mohlo zaclit dochazet ke kfizeni

mezi pfibuznymi rostlinami, coZz mizZe mit negativni vliv na fitness rostlin.

Efektivni metodou, jak omezit genovy tok mezi rodiCovskou nehadcovou a odvozenou
hadcovou populaci by mohlo byt napfiklad navyseni ploidie, tedy po¢tu chromozomii
rostlin v jedné z populaci. Jinym zpusobem oddéleni mistni populace od plvodnich
matefskych populaci je omezena schopnost Sifit svou genetickou informaci na dlouhé
vzdalenosti, tedy napfiklad u rostlin hojné vyuZzivajicich autogamii (Rajakaruna 2004)
Ci néjaké specifické mistni opylovace, ktefi nenavstévuji vice populaci. K izolaci mize

téz pfispét napfiklad zména kvétni morfologie.

Primarni, diky které se zméni i spektrum opylovacl. V nékterych pfipadech také
dochazi k ¢asovému posunu doby kveteni, Ci vzniku pylové nekompatibility.
(Rajakaruna 2004)
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Hadcové lokality jako refugium rostlinné diverzity

Studium hadcovych lokalit muaze poskytnout dualezitd voditka pro pochopeni
historického vyvoje okolnich stanovist. Vlivem ménicich se podminek muze nakonec
dojit k tomu, Ze budou okolni matefské populace rostouci na “normalni“ nehadcové
pudé vytlaceny silngjSim kompetitorem, zatimco okolni hadcova stanovisté neposkytuji
novému druhu moznost preziti. Populace adaptovanych rostlin nebude novym

kompetitorem ovlivnéna a ma Sanci tyto zmény na rozdil od matefské populace prezit.

Prostfedi hadcovych podlozi je pro rostliny velmi stresujici, nicméné zvladnuti stresu
muze poskytovat ochranu pred silnymi kompetitory, coz je pravdépodobné davod, pro¢
serpentinofyty rostou pouze na hadcich, a ne v jejich okoli — rostlina pfizpusobena
k zivotu v takovém prostiedi sice zvladne rlist v normalni ptudé, ale pfi opusténi hadce
se setka s lepSimi kompetitory, ktefi ji vytlaCi. Hadcové lokality se tedy daji v jistém
smyslu povazovat za ostrlivky snizené konkurence, ovéem pouze pro rostliny, které
zde dokazi prezit (Kruckeberg 1984).

Pokud jsou okolni matefské populace vytlateny a zbyde pouze jeji hadcovy typ, Ize ho

poté povazovat za serpentinokolni relikt.

ProtoZze hadcové endemity vétSinou postradaji mechanismy Sifeni na dlouhou
vzdalenost, vyhynutim okolnich nehadcovych zpravidla dochazi k uplnému zastaveni
genového toku z neadaptované populace, coz mlze vytvofit podminky pro
alopatrickou speciaci (Kruckeberg 1984), diky které se z hadcového typu stane novy,
plnohodnotny druh.

Hadcové lokality — speciacni generatory rostlinné diverzity

Hadcové lokality v8ak nemusi produkovat nové druhy pouze vySe popsanym
zpusobem. Nékteré druhy rostlin zde mohou nalézt prostfedi témér bez konkurence,
kde prezivaji nepfizniva obdobi. Viivem selekéniho tlaku pusobicim na rostliny
v takovém refugiu muze Casem dojit k udalostem, které zapfiCini vznik nového,
endemického druhu (napfiklad polyploidizace). (Hanzl et al. 2014). Mezi tyto rostliny
Ize Fadit Streptanthus, z naSich rostlin Cerastium alsinifolium, Potentilla crantzii ssp.

serpentini, Minuartia smejkalii a Knautia serpentinicola (Kolaf & Vit 2008)
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Nové druhy nemusi vSak hadcové podlozi vytvaret jen vySe popsanym zpusobem- Na
taxonech Quercus durata a Quercus dumosa bylo zjisténo, Zze ve vhodnych
podminkach, kdy spolu koexistuji dvé
oddélené, avSak reprodukéné kompatibilni populace riznych druht s jasné oddélenou
ekologickou nikou, muze dojit k vystépeni hybridl, ktefi sice nenalézaji zivotni prostor
ani v jednom z obou matefskych mist, avSak diky vhodné kombinaci alel vzeSlych
z lokalné adaptacnich mechanismu dokazi prezit v mistech, které jsou pro oba
matefské druhy z rlznych didvodd nevhodné, coz by téZ mohlo vést ke speciacnimu
procesu (Forde & Faris 1962).
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