1. ZAKLADNi KONCEPTY EVOLUCNI BIOLOGIE

1.1. Evoluce pfirozenym vybérem (slajdy 2-3)

Charles Darwin (1809-1882) na své cesté kolem svéta (1831-1836) na lodi HMS Beagle Cetl Zaklady
geologie [Principles of Geology] Charlese Lyella (1797-1875), kde Lyell tvrdi, Ze geologické utvary
nevznikaly Bozi rukou, ale velmi dlouho pomalymi pfirozenymi procesy, jako jsou eroze, sedimentace
a naplavovani. [Gen, str. 41].

Na podzim roku 1832 potom v Jizni Americe objevil fosilie obfich savcl (lenochody, pasovce, lamy).
Zajimavy na tom byl hlavné fakt, Ze oni vyhynuli obfi savci Zili v oblastech, kde dnes Ziji mali
lenochodi, mali pdsovci a mensi lamy.

Na Galapagach (pozdim 1835), relativné mladém sopecném souostrovi, které se ,teprve nedavno
vynofilo z more”, si Darwin vsiml, Ze se tu vyskytuje mnoho rdznych druht Zelv nebo ptaki (z
jednoho rodu), ale témér Zzadny druh se nevyskytuje na dvou nebo vice ostrovech soucasné. Tohle se
silné potvrdilo také v rostlinstvu, napf. Euphorbia (Euphorbiaceae), Acalypha (Euphorbiaceae),
Borreria (Rubiaceae). Poznamenal si: ,,Rozdéleni obyvatel toho souostrovi by zdaleka nebylo tak
ohromujici, kdyby napf. jeden ostrov mél svého drozda a druhy ostrov néjaky jiny, zcela odlisny rod,
kdyby jeden ostrov mél svij rod jestérky a druhy ostrov opét jiny, odlisny rod nebo vibec Zadny, nebo
kdyby na jednotlivych ostrovech neZili druhy zastupujici tytéZ rostlinné rody, ale rody docela odlisné...”
[Cesta kolem svéta, str. 359].

Navic si ty jednotlivé kongenerické druhy byly velmi podobné, coz pfi pohledu na pénkavy Darwina
privedlo k myslence: ,, Pozorujeme-li tento postupny prechod ci rozlicnost tvaru u tak malé a blizce
pribuzné ptaci skupinky, véru bychom si mohli myslit, Ze vzhledem k plvodni malé pocetnosti ptactva
na tomto souostrovi byl vzat jeden druh a obmériovadn k riiznym ucelim.” [Cesta kolem svéta, str.
345].

-> Co kdyz se na Galapagach rGzné druhy Zelv, pénkav ¢i rostlin vyvinuly z jednoho
spolecného davného predka? A co kdyz se dnesni jihoamericti pasovci, lenochodi a lamy
vyvinuli z kdysi Zijicich obFich pasovca, lenochodti a lam?

Podle Charlese Lyella vznikla soucasna krajina v dlsledku ptirodnich sil plsobicich miliony let. Podle
Pierra-Simona Laplace (1749-1827) se i soucasna slunecni soustava postupnym ochlazovanim a
kondenzaci hmoty béhem milion( let (pfisel s touto teorii r. 1796). [Gen, str. 43]

-> Je mozné, Ze i rostliny a Zivocichové se vyvinuly z pivodnich forem nepretrzitym
procesem postupnych zmén?

Jakym se to vSak déje mechanismem, jaka je hnaci sila takového vyvoje? Darwin védél uz od détstvi,
Ze rostliny a Zivocichové obcas plodi potomstvo, které se lisi od svych rodicd, a Ze tyto odchylky
vyuZzivaji Slechtitelé. Darwin sam hojné kfiZil rostliny a holuby. Kfizenim jedincl s Zddoucimi
odchylkami mezi sebou po mnoho generaci lze vyslechtit nejriiznéjsi odrlidy. Vyuziva se tu tedy
dédi¢nosti odchylek a umélého vybéru clovékem. Jak by to ale mohlo fungovat v pfirodé?

Odpovéd Darwina napadla v fijnu 1838, kdyz si precetl knihu reverenda Thomase Malthuse (1766-
1834) s nazvem An Essay on the Principle of Population (1798). Malthus tvrdil, Ze lidska populace
neustale bojuje o své omezené zdroje. Rlst populace vede k vyéerpavani zdrojl a zvysuje konkurenci
mezi jedinci. Pak se uplatiuji nemoci, nelroda, které snizi velikost populace do rovnovahy

s omezenymi zdroji. Darwin si uvédomil, Ze v pfirodé je tou hnaci silou boj o preziti:



vevs vrsve

»Ndsledkem tohoto boje o Zivot bude kaZda sebenepatrnéjsi odchylka, vznikla z jakékoli pFiciny,
smérovat k zachovdni tohoto jedince, byla-li by jakkoli prospésnd jedinci kteréhokoli druhu v jeho
nekonecné sloZitych vztazich k jinym ustrojnym bytostem a k ostatni pfirodé, a bude zpravidla
dédéna jeho potomstvem. Potomci tak budou mit lepsi moZnost ziistat na Zivu, protoZe jen malé
mnoZstvi z mnoha jedinci kteréhokoli druhu, ktefi se pravidelné rodi, miiZe ziistat na Zivu. Tuto
zdsadu, podle niz je kazdd nepatrnd odchylka, je-li uZiteénd, zachovdna, jsem nazval PRIRODNI
VYBER {(...).“ [O vzniku druh( pfirodnim vybérem, ¢eské vydani 1953, str. 46]

Vylihne se pénkava s divnym zobakem, kterym lze ale efektivné louskat semena. Mezi pénkavami se
Sifi hladomor, ale tahle zrlida dokazZe louskat tvrda semena. Reprodukuje se a tak se zacinaji
objevovat nové pénkavy a zrida se postupné stava normou. A cyklus se s rliznymi obménami
opakuje. [Gen, str. 46]

-> Variabilita -> rozdilné schopnosti prezit a plodit potomstvo, dédicnost => evoluce
prirozenym vybérem (natural selection), prezitim nejzdatnéjsich (survival of the fittest)

Darwin zacal pracovat na O plvodu druh( pfirodnim vybérem. V roce 1855 se ale zhrozil, kdyz si
precetl clanek Alfreda Russela Wallace (1823-1913), kde Wallace formuloval myslenky velmi blizké
Darwinové teorii, k nimz nezdvisle dospél. Nakonec 1. ¢ervence 1858 teorii prirozeného vybéru
prednesli spolecné na zaseddani Linnéovy spole¢nosti, ale ohlasy byly vlazné. V kvétnu 1859 prezident
spolecnosti dokonce napsal, Ze lofisky rok nepfinesl zadny objev, ktery by stal za zvlastni pozornost.
24. listopadu 1859 vysla Darwinova kniha O plvodu druh( pfirodnim vybérem, byla okamzité
vyprodana a u laické vefejnosti se setkala s nadSenymi ohlasy. Ve védecké obci vsak zatim ne. [Gen,
str. 46-47].

1.2. Problém dédicnosti (slajd 4)

Jak se vlastné varianty znakl prenaseji na potomky, tj. jaky je mechanismus dédicnosti? V té dobé
bylo obecné zndmym mechanismem dédi¢nosti ten, ktery v 18. stoleti navrhl Jean-Babtiste Lamarck
(1744-1829), ktery tvrdil, Ze se organismy v pribéhu Zivota prizptsobuji podminkdam prostiedi
posilovanim nebo oslabovanim urcitych ryst (natahovani krku u antilop, posilovani zobak( u pénkav
apod.). Tuto adaptaci pak jedinec preda svym potomk(im ve formé instrukce, takze pouzivanim pak
jejich zobaky ztvrdnou nebo se krky natdhnou a ¢asem vzniknou Zirafy. Podle Darwina ale Zirafy
nevznikly z deformovanych antilop, ale prosté néjaka davna antilopa dala vznik dlouhokrké varianté,
z niz se postupné vyselektovaly Zirafy.

Darwin pak prisel s isté teoretickou konstrukci, kterou nazval pangeneze, kdy si

predstavoval, Ze buriky vSech organismU vytvareji malé castice (gemule), které cirkuluji v téle rodice,
a kdyZ rodi¢ dosahne reprodukéniho véku, prenesou se informace o ,,stavu” téla prostfednictvim
gemuli do pohlavnich bunék. Gemule vylu¢ovany riznymi organy rodicl jsou pak zodpovédné za
vystavbu danych organi v potomstvu, kde se smisi gemule rodica. [Gen, str. 50-51]



Ovsem touto Darwinovou teorii, publikovanou v roce 1867, silné otfasl| Fleeming Jenkin (1833-1885),
matematik a vynalezce z Edinburgu, ktery namitl, Ze jestlize v kazdé generaci dochazi v potomstvu

k miseni, co pak zabrani vyfedéni dané varianty? V roce 1883, rok po Darwinové smrti pak teorii
pangeneze dorazil némecky embryolog August Weismann (1834-1914), ktery ukazal, Ze stovky mysi,
kterym chirurgicky odstrafioval ocasky po pét generaci, stdle rodi normalni mysi. Jestlize se tedy
informace z téla (ufiznutych ocask)
nepredavaji na potomstvo, Weismann
navrhl, Ze je dédi¢na informace obsazena
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evoluci bychom mohli chapat jako Germ Germ Germ
vertikdIni pfenos germplazmy z jedné Plasm Plasm Plasm
generace na druhou (NAKRESLIT). [Gen, str. 52, 63].

Darwin (vlastné nikdo) vsak netusil, Ze problém dédicnosti uz v roce 1866 vyresil Johan Gregor
Mendel (1822-1884) ve svém prdci Pokusy s hybridy rostlin. BohuZel ani sam Mendel si neuvédomil
dosah svého objevu ani to, Ze Darwinové evolucni teorii vlastné vytrhl trn z paty. Mendel v 50. letech
19. stoleti dlouhodobé kfiZil v opatstvi v Brné hrach a ziskal nékolik Cistych linii (vysoké vs. nizké
rostliny, hladké vs. vrascité semeno, bilé vs. fialové kvéty atd., celkem sedm znakd). Doslo mu, Ze
tyhle vytypované znaky se vZdy vyskytuji ve dvou variantach (vysoky/nizky, bily/fialovy). Mendel osm
generace). Mél tak tisice rostlin a zacal si vSimat, Ze (navzdory o¢ekavani) se u F1 hybrid( varianty
jednotlivych znakl vibec nemisily (napf. kiiZzeni vysoka x nizka rostlina vedlo v F1 pouze k vysokym
rostlinam). Znaky F1 hybrid( nebyly prdmérné, podobaly se jednomu z rodi¢li -> prevazujici znaky
(alely) nazval dominantni, mizejici recesivni. Kam ale recesivni znaky (alely) zmizely? V F2 generaci
hybrid( se u nékterych recesivni znaky (alely) opét objevily (fenotyp v poméru 3:1). Mendel dokazal,
Ze F1 hybrid je smésici viditelné dominantni alely (formy) a latentni recesivni alely. Navrhl pak
model, podle néhoZ dédi kazda rostlina pro dany znak jednu viohu (alelu) od otce prostfednictvim
spermie a jednu viohu (alelu) od matky prostfednictvim vajicka. V hybridovi zlstavaji obé viohy
neporusené, ale dokaZe se projevit pouze jedna.

Vyznam Mendelovy prace byl ale objeven a docenén az na pfelomu zacatku 19. a 20. stoleti
holandskym botanikem Hugo de Vriesem (1848-1935) a némeckym botanikem Carlem Corrensem
(1864-1933; ten shodou okolnosti studoval v Mnichové u Carla von Nageliho, ktery si s Mendelem
kdysi dopisoval, ale povaZoval ho za amatéra a Corrensovi se nezminil). Oba také pracovali s hybridy
rostlin, ale nejen s hrachem, a objevili tytéZz zakonistosti dédi¢nosti. De Vries nazval jednotky
dédi¢nosti pangeny. Traduje se, Ze De Vries o0 Mendelovi védél, ale nechal si to pro sebe. KdyzZ se o
Mendelovi dovédél i Correns, obvinil de Vriese, Ze si Mendela pfivlastnil, aniz by to pfiznal, a tak de
Vries ve své dalsi praci jiz Mendela citoval. De Vries ale Sel dal nez Mendel a vyresil dalsi zavazny
problém Darwinovy teorie:

1.3. Mutace a neodarwinismus (slajdy 5-6)

| kdyz uz byl vyfeSen mechanismus dédicnosti, stale pretrvaval problém nebo otazka, ze i kdyz se
varianty nemisi, je jich konecny pocet, ktery je uz predem (stvofenim?) dan nebo mohou vznikat
upIné nové? Jak vlastné vznikly prvni varianty genti (alel, pangend, forem) a kde se berou nové?



Jak se generuje prvotni variabilita? Nebo jsou nové varianty pouze disledkem kombinaci jiz
existujiciho (stvofeného?) poétu (pan)genu/alel?

De Vries nahlédl odpovéd, kdyzZ vysel desetitisice semen divoce rostoucich invazivnich pupalek
Oenothera lamarckiana (Onagraceae) v experimentdlni zahradé. Postupné se mu v potomstvu
objevilo nékolik set novych dosud neexistujicich variant, rostlin s obrovskymi listy, chlupatymi stonky,
rtzné skvrnité listy a kvéty nebo neobvykle tvarovanymi kvéty. Nazval je ,,mutanty”. Navic tito jasné
odliSitelni mutanti ¢asto nebyli schopni ktiZit se s normalnimi rostlinami, takze je de Vries prohlasil za
nové druhy (napf. velkolista forma, kterou nazval Oenothera gigas - pozdéji se ukazalo, Ze jde o
tetraploida s 2n=28). A pfisel s mutacni teorii vzniku druht, kdy tvrdil, Ze druhy mohou vznikat
spontanné v disledku velkych mutaci bez potteby pfirozeného vybéru a geografické izolace.

Corrensovi, de Vriesovi a dalSim navic ty mutované znaky ¢asto segregovaly v Mendelovych
pomeérech, takze bylo zfejmé, Ze mutace jsou stejné povahy jako Mendelovy viohy a jsou dédicné.
V té dobé byl hodné populdrni rentgen, ktery v roce 1895 predstavil némecky fyzik Wilhelm Rontgen
(roku 1901 za to dostal Nobelovu cenu za fyziku), a ozarovalo se kde co. Postupné se zjistilo, Ze nejen
rentgenové paprsky, ale vysokoenergetické zareni obecné (taky gamma apod.) znatelné zvysuji
frekvenci mutaci. Ve 20. letech 20. stoleti pak Lewis Stadler (1896-1954) na jeCmeni a Hermann
Muller (1890-1967) na octomilce ukazali, Ze frekvence mutaci je linedrné zavisla na davce zareni.
Ovsem vsimli si, Ze kdyZ se daty proloZi kfivka, tak pfi nulové davce zareni je stale néjaka frekvence
mutaci. Navic samotna pfirozend radiace nedokaze vysvétlit frekvenci spontannich mutaci, protoze ta
je vy$si nez by se na zakladé samotné davky pfirozeného zareni ¢ekalo. Z toho vyplynulo, ze
vysokoenergetické zareni (i to pfirozené) sice indukuje mutace, ale spontanni mutace vznikaji i
nezavisle na zafeni. S objevem mutaci bylo zfejmé, zZe:

-> mutace generuji variabilitu -> rozdilné schopnosti preZit a plodit potomstvo -> vyhodné
varianty/alely/geny se dédi prostfednictvim pohlavnich bunék => evoluce pfirozenym

vewvs

vybérem (natural selection), prezitim nejzdatnéjsich (survival of the fittest)

Zaroven bylo zjevné, Ze vlohy, které se dédi z generace na generaci, nejsou neménné a, at uz je jejich
podstata jakakoli, ob&as vznikne odchylka, které nikdy predtim neexistovala. Poznanim, Zevlohy
existuji ve vice variantach, které vznikaji mutacemi, doslo ke zméné pohledu na evoluci. Nejde
vlastné o soutéz rlizné se lisicich jedinc(, ktefi své odchylky pfedavaji na potomstvo, jak totvrdil
klasicky Darwinismus, nybrz o soutéZ mezi alelami v populaci, protoZze rlzni jedinci sdileji tytéz viohy.

->V populaci jde predevsim o zmény ve frekvenci vioh => populacni genetika =>
neodarwinismus. Konkuruji si pouze vlohy/alely, které se mohou nahrazovat. Souboru
vzajemné se nahrazujicich alel fikame gen. Geny lze prostorové identifikovat na
chromozomech (lokusy).

1.4. Genocentricka revoluce, geneticky drift a adaptivni krajina (slajd 7)

Soustfedéni se na osudy alel vedlo v 60. letech 20. stoleti ke ,,genocentrické” revoluci v evoluéni
biologii. Zacal s tim Geroge Williams (1926-2010) v roce 1966 ve své knize Adaptation and Natural
Selection, vyznamné prispély prace Williama Hamiltona (1936-2000) o evoluci altruismu nebo John-
Maynard Smith (1920-2004) a zavrsil a do Sirokého povédomi prosadil Richard Dawkins (*1941)

v roce 1976 v knize Sobecky gen.

Proponenti pfisli s tim, Ze objektem pfirozeného vybéru skute¢né neni jedince, ani
zarodecna plazma, ani genom, ani chromozom, protoze nic z toho nepretrvava. Jedinec



zanika smrti, jeho télo a veSkeré znaky taky, protoZe ty ve
vajicku ani spermii ani zygoté nejsou a museji se béhem t
ontogeneze vybudovat znovu. Genom je rozbit segregaci
chromozomi a chromozomy jsou rozbité rekombinaci
(crossing-overem) alel. To, co pfetrvava a to, co je
predmétem pfirozeného vybéru, jsou alely (geny). Pravé
alely jsou nesmrtelné replikatory. Ty alely, které
podminuji vlastnosti, jeZ jejich nositellim umozZni

efektivné Sifit a mnoZit dané alely z generace na generaci
budou pretrvavat, ostatni budou mizet.

o 7

uspésnost

Selekce ale neni jedinym mechanismem, ktery rozhoduje o osudu alel v populaci. Uz stafi
neodarwinisté védéli, Ze selekce nepUsobi vidy, ale Ze nékdy prosté rozhodne ndhoda, tzv. geneticky
drift. Ale aZ japonsky populacni genetik Motoo Kimura (1924-1994) ukazal, Ze geneticky drift jsou
nahodné procesy, které ovliviiuji osud alel bez ohledu na to, zda dana alela ma néjaky (negativni Ci
pozitivni) vliv na fitness nebo nema vliv Zadny, a Ze geneticky drift prosté plsobi vidy a vSude. Vliv
genetického driftu zavisi pouze na velikosti populace. Ovsem (generacni) doba, kterd uplyne, nezZ se
néjaka alela genetickym driftem zafixuje nebo vymizi, zavisi na velikosti populace (resp. efektivni
velikosti populace — nap¥. gynodioecie u Cirsii), a pravdépodobnost, Ze se dana alela fixuje, je dana
jeji pocatecni frekvenci v populaci (priklady riizné velké Sachovnice). Kimura zaroven prisel s tim, a je
to podporeno daty ze sekvenovani celych genom{, Ze vétsina mutaci je nejspi$ neutralnich nebo
velmi mirné skodlivych. Geneticky drift tedy ovliviiuje genové/alelické slozeni populace, ale na rozdil
od pfirozeného vybéru to ¢ini vyhradné ndhodné, takZze nedokdze vytvaret adaptace! S napsanym
vySe to znamena, Ze neutrdlni evoluce, kde nékteré zmény a odchylky vlastné nic neznamenaji,
protoZe nejsou adaptivni, hraje pravdépodobné vétsi roli, nez jsme si kdysi mysleli.

Ale existuje jeden dulezity vliv driftu. V dostatec¢né malych populacich mize tedy drift zafixovat i
mutace, které by ve vétsich populacich byli Skodlivé a selekéné odstranény. Tato schopnost driftu by
fesila problém prekonavani udoli v adaptivni krajiné (OBR., model, s nimz prisel Sewall Wright (1889-
1988)), kde je selekci dana selekce povinnost $plhat po adaptivnim vrcholu a neschopnost prekonat
udoli k jinému vrcholu, i kdyby byl vyssi. Drift to ndhodné a nesystematicky obcas zafidi.

1.5. Vyjimecnost rostlin z hlediska evolucni biologie (slajd 8)

Genocentrickd revoluce se v principu pfipomina to, co témér o devadesat let dfive navrhl August
Weismann na zakladé stfihani mysich ocaskd, totiz to, Ze evoluci bychom mohli chdpat jako vertikdlni
prenos zdrodecné plazmy z jedné generace na druhou. (NAKRESLIT) Weismannova bariéra, tedy
oddéleni zarodecné a somatické bunécné linie, vyvracela Lamarckovu dédi¢nost ziskanych vlastnosti.
Ovsem Weismannova bariéra funguje pouze u Zivocich(. U rostlin dochazi k tvorbé pohlavnich bunék
ze somatickych meristematickych pletiv, které po rtizné dlouhém vegetativnim obdobi Zivota rostliny
daji vznik generativnim organ(im, takZe u rostlin se mohou mutace ziskané béhem Zivota pfenaset na
potomstvo. Podobné je to tomu u nékterych bazalnich Zivocisnych linii (Zivocisné houby nebo u
Zahavc(, ktefi maji pluripotentni bunky, jez mohou dat vznik jako somatickym tak zarode¢nym liniim).
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2. KONCEPT DRUHU

2.1. Coje todruh?

Kdyz se fekne ,, druh”, tak si asi vétSina z nas predstavi jakési skupiny jedinct (¢i populaci), které maji

néjakou spolecnou historii a maji toho spolu vice spolecného nez jiné takové skupiny vyskytujici se

v pfirodé. Ale uz tato predstava s sebou nese urcité potize. Je potfeba mit stale na paméti, Ze jedinci

pfece hynou a to, co pretrvava, jsou alely (viz kap. 1.4.). Jak ale pozndme, Ze néjaké soubory alel maji
néjakou spole¢nou evoluci?

2.1.1. Morfologicky koncept druhu (morfospecies)

Karl Linné (1707-1778), ktery poloZil zaklady binomické nomenklatury druhd, popsal mnoho
rostlinnych a Zivocisnych druh( na zakladé morfologické podobnosti jejich jedinctd (morfospecies,
morfologicky koncept druhu). Z pohledu alel, o nichZ Linné samozifejmé nemél nejmensi tuseni,
bychom morfospecies mohli chapat jako soubor alel, jejichz vzajemné kombinace davaji vznik
morfologicky podobnym jedinclim. Morfologicky koncept druhu ale nema univerzalni platnost,
protozZe napfiklad podobné selekéni tlaky mohou vést k podobné morfologii u jedincl i zcela
nepfibuznych druhd (procesem tzv. konvergentni evoluce).

Napf. u kosmopolitniho druhu mechu Grimmia laevigata (Grimmiaceae), ktery vykazuje unimorfni
morfologii napfic svym arealem, se zjistilo, Ze v Kalifornii nejde o jeden, ale nejméné o dva (kryptické)
druhy, které se geneticky jasné lisi (Fernandez et al., 2006). Podobné byl na dva druhy rozdélen druh
Tolmiea menziesii (Saxifragaceae), ktery rostl podél zapadniho pobfeZi Spojenych stat(, kdyz se
zjistilo, Ze severni populace jsou (auto)tetraploidni s 28 chromozomy, zatimco populace jizni ¢asti
aredlu jsou diploidni se 14 chromozomy. Navzdory morfologické uniformité zde byly i rozdilné
ekologickymi naroky, kdy tetraplodi [épe snaseli vétsi Uhrny srazek, a zejména silna reprodukéni
bariéra, jelikoz ktizenci diploid( a tetraploidG témér netvorili semena (Visger et al., 2016).
Tetraploidim bylo ponechdno jménu Tolmiea menziesii, diploidi byli popsani jako novy druh T.
diplomenziesii.

Kryptické druhy se ale morfologicky lisSit mohou, jenom ty rozdily nemuseji byt vyrazné a nikoho je
predtim nenapadlo hledat. Napf. nové popsany diploidni (2n=34) druh Cirsium greimlerii (Asteraceae)
ma tmavsi barvu Ubor( nez tetraploidni C. waldsteinii, s nimz byl dfive sloucen. Navic se oba druhy



lisi i aredly vyskytu a geneticky (Bures et al., 2018). Na druhou stranu, ani jasna morfologicka
odlisSnost nemusi znamenat, Ze se jedna o rlizné druhy. Krasnym ilustrativnim pfikladem je lakusnik
Batrachium baudotii (Ranunculaceae), ktery muze rist jak pfimo v recisti tak i na bfehu a podle toho
se také vyrazné lisi jeho morfologie (Prancl 2015).

2.1.2. Biologicky koncept druhu

V roce 1942 definoval americky evolucni biolog Ernst Mayr (1904-2005) druh jako skupiny vzajemné
se kfizicich pfirodnich populaci, které jsou reprodukéné oddéleny od jinych takovych skupin
(biologicky koncept druhu). Oviem ani tento Mayriv koncept neni univerzalni. Naptiklad rdzné druhy
se mezi sebou kFizi i za tvorby plodného potomstva. Takovd mezidruhova hybridizace neni zejména u
rostlin vibec vzacna (napft. pravé rod Cirsium) a dokonce muze vést jak k zaniku existujicich druh,
tak ke vzniku druhd novych (napt. rod Helianthus). Biologicky koncept druhu také nelze aplikovat na
nepohlavné se mnozici (asexualni) organismy. Pfesto taxonomové popsali stovky asexualnich druh
(napft. rody Pilosella, Sorbus, Taraxacum), které vykazuji jakési podobné vlastnosti i ekologii, prestoze
si nevyménuji alely.

C. oleraceum

3

C. brachycephalum (a) Sexual (b) Asexual

2.1.3. Rada dalsich koncepta aneb vsichni koukaji na jinou ¢ast téhoz slona

Béhem poslednich desetileti se objevily desitky dalSich pojeti druhl. Uvedme naptiklad fylogeneticky
koncept, ekologicky koncept, evoluéni koncept, kohezni koncept, koncept genotypového shluku a
fada dalsich (de Queiroz 1998). Podstatné je, Ze spiSe neZ o koncepty jde vétsinou pouze o rlizna
kritéria vymezujici, jak poznat druh. Uvédomime-li si, Ze speciace (vznik druhu) je proces, ktery trva



néjakou dobu a probihd za néjakych podminek, které se mohou i ménit, pak snadno nahlédneme, ze
vétsina konceptl druh( povaZuje za hotovy druh néjakou jinou fazi speciacniho procesu. Vsechny
definice druhu vlastné bud’ explicitné, nebo implicitné povazuji druh za segment evoluéni linie na
Urovni populaci (de Queiroz 1998).

(a) Clades or clones

AR VERVARV AN

(b) Lineages : SCs
: SCs

SCy

2

A SCy

2.1.4. General lineage species concept

Speciation

Druh lze tedy chapat jako populaci ¢i populace tvofici segment evoluéni linie, ktery vykazuje néjaké
spoleéné vlastnosti/znaky, ma néjaky aredl, néjakou ekologii (Cili také néjaké adaptace) a dfive nebo
pozdéji je druh oddélen od ostatnich druhl reprodukéné izolaéni bariérou, ktera ale nutné nemusi
byt nepropustna. (Jak pak druhy vymezovat, na zdkladé jakych znaki s vyuZzitim jakych metod bude
podrobnéji probirat Petr Smarda v taxonomické &dsti kurzu.)

2.2. Odpovidaji taxonomicky vymezené druhy rediné existujicim reprodukcné oddélenym entitam?

Tuhle otdzku si poloZili Riesberg et al. (2006) a pokusili se na ni odpovédét. Vzali si pies 400 rodu
rostlin a Zivocichl a nejdfive se ptali, zda pocty taxonomicky vymezenych druhi v téchto rodech
odpovidaji po¢tim morfologicky odlisitelnych shluk( ziskanych na zakladé statistickych analyz.
Ukazalo se, Ze jen zhruba z poloviny a Ze to je vétSinou tim, Ze taxonomové na zdkladé morfologie
vymezuji vice druhd, nez je skutecné

existujicich morfologicky oddélenych entit. 1O
Pak se podivali, zda tyto morfologické shluky 0.91
v ramci rodd jsou také reprodukéné izolované 0.81
entity, tedy jestli to, co vypada jako druhy, 0.7
jsou skute¢né druhy. K tomu vyuZili tzv. 051
crossability index (Cl; McDade & Lundberg 05
1982). Cl vyjadfuje pomér Uspésnych krizeni >4
mezi druhy a uvnitf druhu, kde je mirou
“Uspésnosti” napr. produkce semen,
Zivotaschopného potomstva, kli¢ivost semen
apod. ¢i kombinace téchto mér. CI=0 pak
odrdzi kompletni interspecifickou sterilitu,
Cl=1 kompletni interspecifickou fertilitu (CI>1
mUiZe ukazovat na existenci kryptickych

independent lineages

0.31
0.21
0.1
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druh(). Jako hodnotu, kdy uz jde o oddélené druhy, stanovili hodnotu CI=0.8. Ukazalo se, Ze

v zavislosti na skupiné (semenné rostliny, kapradiny, praci, hmyz atd.) pouze 35-75% taxonomicky
vymezenych druh( odpovida reprodukéné oddélenym liniim. Lze tedy Fici, Ze taxonomicky vymezené
druhy odpovidaji skute¢nym evolu¢nim liniim pouze z ¢3sti.
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3. REPRODUKCNIi BARIERY
3.1.

e Pfirozeny vybér mlzZe vytvorit morfologické rozdily mezi populacemi, ale to neznamena, ze
se ty populace vyvijeji nezavisle -> mlze mezi nimi probihat genovy tok
o Nezdvislost vyzaduje vznik reprodukénich bariér (RB), které pak dale mohou umocnit
rozdily
o Darwin vnimal RB jako vedlejsi produkt evoluce pfirozenym vybérem, tj. druhy se
rozrlizni napt. adaptaci na ekologické podminky a RB se s tim uZ néjak svezou
o Dobzhansky a Mayr ale vnimali speciaci jako akumulaci RB, ktera vede ke vzniku zcela
oddélenych biologickych druhf
o Stebbins pak toto aplikoval i na rostliny, byt se u rostlin klade diraz na jiné aspekty,
jako pfisedlost (ekotypy uvnitf druhu), polyploidni speciace, hybridogennispeciace
e RB ageografie
o Geografie ovliviiuje genovy tok, rozsah a pattern lokdlnich adaptaci a selekéni tlaky
o Genovy tok brani diferenciaci
= Nutna vzdalenost zavisi na zpUsobu Sifeni pylu a diaspor
= | druhy s velkym arealem vykazuji nemaly genovy tok, coz mize branit
diferenciaci populaci
= Cim vétsi genovy tok, tim siln&jsi musi byt selekce proti hybridiim, aby doglo
k rozrGiznéni populaci
o Sympatricita u rostlin je ¢astd — napft. diky selfingu nebo polyploidizaci
= Ale co je to sympatricita?
= Prekryv na velké skale nemusi znamenat prekryv na malé skale (skvrnitost,
demy)
= U raznych druh Ize povaZovat za oddélené populace néco jiného v zavislosti
na zplsobu siteni pylu a diaspor
= Casové hledisko — alopatrie a teprve pozdé&ji sympatricita
=  Kapska fléra — prekryv aredll je ¢asto doprovazen ekologickou diferenciaci
(rtzné pady, klima, nadmofrska vyska)
= Divergence za pfitomnosti genového toku v dlsledku riznych selekénich
tlakd je u rostlin pfi vzniku RB Casta
e RBurostlin
o PreZ (prezygotické) RB pfispivaji k divergenci silnéji neZ PostZ (postzygotické) RB
o Stejné procesy funguji mezi rostlinnymi druhy i uvnitt druh(
o Hybridi nizsi fitness jako dusledek intermediarniho fenotypu vs. vyssi fitness diky
komplementaci recesivnich mutaci (hybrid vigor)
= (isty rodic (imigrant) a hybrid v habitatu druhého rodice
- Nékdy oba v pohodé
- Nékdy na tom byl hybrid lip
- Nékdy oba Spatné
=> V priméru hybrid vyssi fitness, tzn. je problém, aby vznikl,
ale kdyz uz vznikne, zvlada to lip nez Cisty rodic¢
= Transplantacni experiment (Mimulus guttatus, Lowry et al. 2008)
- Lokalni adaptace pfibreznich populaci, které nejsou u
vnitrozemskych populaci, zde vytvéreji reprodukéni bariéru, protoze
vnitrozemsti jedinci Spatné prospivaji na pobreZi. Pfestoze tu genovy



tok je, protoZe vznikaji i hybridi, lokalni adaptace je dostate¢na
k tomu, aby udrzela bariéru.
e Genetické zmény a RB — co ty PreZ a PostZ bariéry zplsobuje
o Mutace (SNP, genova duplikace, chromosomalni pfestavby, polyploidie), selekce,
drift
o Efekt mutace zavisi na nacasovani — mutace podminujici silnou RB nebude mit skoro
zadny vliv, vznikne-li v dobé, kdy uz je RB témér Uplnd, a naopak (napt. polyploidie,
chromozomalni pfestavby mohou vést k silné RB témér okamzité)
o Drift hraje roli zejména v mensich populacich (founder effect, peripatricka speciace)
=  Rostliny vSak vétSinou maiji velkou efektivni velikost populace
o Vétsina RB u rostlin nejspis vznika v disledku selekce bud’ pfimo, nebo nepiimo
(vazba, pleiotropie, epistaze)

Slide 2

evvs

e Skéla — lokaIni adaptace (jedinec druhu m4 niz3i fitness v habitatu druhu B, takie se tfeba ani
nedoZije reprodukce), interakce pyl-pestik (reprodukce se doZil a/nebo jeho pyl dolétl na
bliznu druhu B, ale nefunguije to), reinforcement (funguje to, potomstvo vznika, ale ma nizsi
fitness).

e PreZ RB - lokalni adaptace — jedinec druhu A ma sniZenou fitness v habitatu druhu B a (ne
nutné vzdy) naopak

o Adaptace na rizna prostredi — pQda, teplota, patogeny, herbivofi, opylovadi
o Casto viak chybi trade-offs — alely vyhodné v jednom prostiedi nesnizuji fitness
v jiném prostredi (opét kontext, pozitivita, negativita, neutralnost)
o Barva kvétl - Mimulus lewisii a M. cardinalis
= QTL yup (karotenoidy), gen pro koncentraci antokyaninu
= RUzni opylovaci v rliznych habitatech selektuji rizné barvy kvétl
e PreZRB —interakce pylu a pestiku
o Interakce pylu a pestiku mohou byt kompletni RB, ale nékdy ¢astecnou
= Durman (Datura, Solanaceae) — druhy s dlouhymi a kratkymi ¢nélkami —
kratkymi ¢nélkami proroste pylova lacka Iépe neZ dlouhymi a pyl
dlouhoénélecnych druhli je schopen fertilizovat Sirsi spektrum druh
(Bucholz et al. 1935)
= Conspecific pollen precedence — Helianthus anuus X H. petiolaris (Riesberg et
al. 1995) — pylové lacky rostly stejné pfi intra- i interspecifickém opyleni, ale
pokud byla na bliznu nanesena smés con- a heterospecifického pylu,
conspecificky pyl vitézil i kdyZz byl ve zna¢né mensiné a hybridniho potomstva
bylo velmi malo
= Self-kompatibilita (SK) a Self-inkompatibilita (SI)
=  Geny pro SI mohou fungovat i v RB
- Solanum — do ¢erveného SK rajcete (S. lycopersicum) vpravili
proteiny pro Sl z Sl zeleného rajéete (S. pennellii), coz vedlo nejen k SI
ale zaroven ke vzniku RB mezi S. lycopersicum a ostanimi ¢ervenymi
druhy, ktera tam dfiv nebyla

e PreZRB —-reinforcement
o Vznik prezygotickych/prepolinacnich RB,pokud uZ postzygotické/postpolinaéni
existuji — selekce proti plytvani gametami
= Selekce pak slabne, pokud ustupuje hybridizace
= Tyka se pouze sympatrickych populaci



= Anthoxanthum odoratum — rizna doba kveteni, tézké kovy vs louka
= Chamerion — polyploid X diploid

3.2. Postyzgotické reprodukéni bariéry

Postzygotické reprodukéni bariéry se

vétsinou projevuji na urovni hybridniho a b
jedince, ktery vznikl mezipopulaénim Ancestor aabb aabb
kfizenim uvnitt druhu ¢i mezi druhy, tim, zZe
je takovy hybrid neZivotaschopny nebo o i A
o, , . " Genetic divergence
sterilni. Tento takzvany , hybrid breakdown 2388 N
je patrné zplsoben dvéma ¢i vice rozdilnymi
mutacemi, které se ve dvou rliznych druzich New species AAbb aaBB AABB aabb
¢i populacich vyvinuly nezdvisle, a kdyzZ se S — _—
setkaji v hybridnim jedinci, jejich vzdjemna > Hybrid inviability
. v e . . - Hybrid sterilit
interakce snizuje jeho fitness (tzv. A
Dobzhansky-Muller model/ F gametophytes (1n)  (AB)(Ab)(aB b st il

. op eqe v v - Hybrid sterility
inkompatibility, nékdy téZ Bateson—

Dobzhansky—Muller model/inkompatibility). Tyto mutace nemuseji byt uvnitf vlastnich populaci
nebo druhi skodlivé, mohou byt neutralni ¢i dokonce adaptivni, ale jejich spojeni v hybridnim jedinci
vede k potizim. Podle toho, zda jsou nekompatibilni alely dominantni nebo recesivni, projevuje se
efekt u hybrid v F1, F2 ¢i B1 apod. generaci. V principu jde o naruseni koadaptovanych/sehranych
tymaQ, kdy se v hybridovi potkavaji hraci, ktefi spolu nikdy nehrali, coZ vede k oslabeni tymu nebo
jeho uplnému rozkladu. Mize jit o nekompatibilitu alel jednoho, dvou ¢i vice lokusu, pripadné celych
chromozoml ¢i jejich ¢asti apod. MUze jit také o duplikované geny, kde ale v kazdé populaci ¢i druhu
ztratil svou funkci jiny z duplikaci vzniklych paralogll. V hybridovi pak kolecka spravné nezapadaji do
sebe a stroj nefunguje. Ale nemusi jit pouze o spolupracujici geny/lokusy, muze jit tak o geny/lokusy,
které jsou v evolucnich zavodech ve zbrojeni. Jeden zplsobuje potize a druhy tyto negativni disledky
eliminuje nebo jim brani. Ale kdyzZ se v hybridovi setkaji potiZista a obrance, ktefi se nikdy nevidéli,
nebude to fungovat. Pfikladem muze byt nekompatibilita jadernych a cytoplazmatickych gen(
zpUsobujici samdi sterilitu.

3.2.1. Jaderné (nuklearni) genové inkompatibility na irovni semen

K potizim mlze dochazet uz pfi vyvoji F1 semen, kdy rodicovsky konflikt, ktery je u kazdé rodicovské
populace (nebo druhu) vyfesen jinak, zpUsobi v hybridnim semeni defekty ve vyvoji endospermu a
embrya. Vyvoj endospermu, ktery ma za normalnich okolnosti ze 2/3
L £ s s s matersky a z 1/3 otcovsky genotyp, je fizen maternalnimi

AAA A4 4 (matefskymi) i paternalnimi (otcovskymi) geny a jejich mnozstvim
R = a/nebo Urovni jejich exprese. V rodi¢ovském konfliktu, ktery probiha
u outcrossert, se otcové ,snazi“ o endosperm s co nejvice Zivinami
pro embryo prostrednictvim paternalni exprimovanych gent (PEG).
Matka se neopak snazi rist endospermu drZet na uzdé
prostfednictvim maternalné exprimovanych gentl (MEG) (Fishman &
Sweigart 2018). Uroveri exprese je dana epigeneticky, tzv.
imprintingem (rtizné modifikace DNA nebo histonovych proteind,
které ovliviuji ptistup transkripcnich faktor( ke genu a tim i Uroven
exprese). Je-li Uroven exprese MEG a PEG genl vyvaZena, coz u




vnitropopulaénich nebo vnitrodruhovych kfizeni vétSinou plati, endosperm se vyviji normalné. Ovsem
tato rovnovaha muze byt vychylena v disledku meziploidnich nebo mezidruhovych (i
mezipopulacnich) kfiZzeni. Pokud pak prevaZuje exprese mateiskych gend, celularizuje (prestane rist)
endosperm pfilis brzy, pokud prevazuji geny otcovské, prestane rust (celularizuje) pfilis pozdé.

V obou pfipadech pak dochazi k aborci embrya (Kinoshita 2018; Fishman & Sweigart 2018).

Lafon-Placette et al. (2018) provedli vzajemna reciprocni kfizeni mezi tfemi diploidnimi (2n=16) druhy
kokoSek (Capsella, Brassicaceae): Capsella grandiflora, C. rubella a C. orientalis. U vSech
mezidruhovych kfizeni se ukdazala vysoka aborce semen. U mezidruhovych kfizeni s Cg se endosperm
vyvijel ptilis rychle, naopak nejpomaleji se vyvijel u vdech mezidruhovych kfizeni s Co, takze davka
mater'sky a otcovskych genu (tzv. efektivni stupen ploidie) byla v poradi Cg>Cr>Co. Autory napadlo, Ze
pokud je tam takhle sestupna davka gen(i, mozna by polyploidizace , nizkodavkového” druhu a jeho
kfizeni s Cg mohlo dat Zivotaschopna semena. A skutecné, na rozdil od diploida, synteticky tetraploid
Cr daval pfi ktizeni s Cg vétSinou vialbilni semena. To znamen3, Ze reprodukéni bariéra mezi Cg a Cr je
na Urovni semen spisSe kvantitativniho nez kvalitativniho charakteru (Lafon-Placette et al. 2018).
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Za rdznymi mirami exprese MEG a PEG zde stoji transpozony, které jsou se u téch analyzovanych
druht kokosek v blizkosti téchto genll a metylace téchto transpozon( tak ovliviiuje i expresi MEG a
PEG (Lafon-Placette et al. 2018). Imprintované geny se ¢asto poji s inzercemi transpozond. Navic
obligatni outcrossefi (napt. Cg) maji obvylke vic transpozon( nez obligatni selfefi (napf. Cr a Co).
Nedavné studie ukazuji, Ze naruseni impritingu MEG a PEG vede k embryo-endospermové letalité
také u meziploidnich a mezidruhovych kfizeni u Arabidopsis (Brassiceae), Solanum (Solanaceae) Ci
Mimulus (Phrymaceae).

3.2.2. Genové inkompatibility na drovni hybridnich semenacka ¢i dospélych rostlin
3.2.2.1. Nekroéza hybridi v dusledku pfehnané imunitni reakce na patogeny

Nekompatibilita rodic¢ovskych gen( se v hybridnim potomkovi miZe projevit az na Urovni semendacku
nebo dospélé rostliny jako dlsledek tzv. nekrézy hybrida (hybrid necrosis). Hybridni jedinec ma

v takovém pfipadé snizenou fitness nebo umira kv(li nekréze pletiv, ktera je zplsobend jeho
pfehnanou imunitni reakci (Bomblies 2010). Tato pfehnana imunitni reakce je disledkem
nekompatibility gen(, které stoji za rezistenci vici patogenlim. Reakce na patogeny se fesi
programovanou bunécnou smrti postizeného pletiva, aby se zabranilo Sifeni patogena. Imunitni geny
se vétsinou vyvijeji velice rychle, protoZe patogeny jsou vSudypfitomné a je potieba se jim neustale



branit. Jednotlivé geny Ucastnici se
imunitni reakce jsou uvnitf druhl nebo
populaci proto obvykle dobfe sehrané.
Ale v hybridovi se potkavaji imunitni
geny, které spolu nefunguji dobre, coz
¢asto vyusti v pfehnanou imunitni
odpovéd a rozsahlou nekrézu. Napf.
mezidruhovy hybrid salatl Lactuca
sativa a Lactuca saligna (Asteraceae)
vykazoval vyraznou nekrézu v reakci na
plisového patogena Bremia lactucae
bud’ uz na Urovni semenackl (Obr XXX A vlevo, vpravo pak nehybridni wild type) nebo Sestitydenni
rostliny (Obr XXX B) (Jeuken et al. 2009). Zaroven byla mira odpovédi zavisla na teploté, od Uplné
letality, pfes zvySenou nekrdzu aZ po rezistentci vici patogenu. Jeden z Ucastnicich se gent byl gen
Rin4, ktery se ucastni pfehnané imunitni reakci vici Pseudomonas syringae u hybrid( Arabidopsis
(Jeuken et al. 2009).

3.2.2.2. SniZena fitness hybrida v disledku nekompatibility jadernych a chloroplastovych genli
(Cytonuklearni chloréza)

Hybridni rostliny mohou mit sniZzenou fitness také v disledku jaderné-cytoplazmatickych
nekompatibility, kdy spolu dobfe nefunguji jaderné a mitochondrialni geny ¢asto za vzniku samdi
sterility hybrida (viz niZze) anebo jaderné a chloroplastové geny, coz pak mUze vést ke ztraté
chlorofylu a omezené fotosyntéze. Tohle se dobre studuje na modelech, které prenaseji chloroplasty
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biparentalné, jako jsou tfeba Passiflora (Passifloraceae) nebo Oenothera (Onagraceae). F1 hybrid F1
Passiflora menispermifolia X P. oerstedii vykazuje na listech mozaiku jaderné plastidové
inkompatibility (Obr XXX a), pficemz nekompatibilni plastid pochazi z druhu P. menispermifolia
(Greiner et al. 2011). Intenzivné prostudovanou skupinou je subsekce Euoenothera z rodu Oenothera,
kde existuji tfi genomy (A, B, C), které se v rliznych druzich kombinuji (napf. AA, AB, BC atd.), pét
geneticky odliSnych chloroplastovych genom (I-V). V pfirodé existuje pouze sedm kombinaci
genom( a chloroplastd (na obrazku ohranicenych cervené), které jsou zaroven normalni a
Zivotaschopné, protoze maji normalné zelené listy. Experimentalnim kfizenim bylo dosazeno vsech
moznych 35 kombinaci, pficemz nové byly zjistény jesté 4 dalSi normalni a ostatni byly bud’ zcela
letalni (nap¥. CC/I, CC/Il, AB/V) nebo néjakym zplsobem poskozené (nap¥.AB/I ¢i BC/IIl). Pfikladem
poskozeni je kfizenec Oenothera grandiflora x Oe. elata s genotypem BB-IIl /1 (Obr XXX d). Oenothera
grandiflora ma za normalnich okolnosti chloroplast lll, Oe. elata chloroplast | (Greiner et al. 2011).

3.2.2.3. Inkompatibilita v diisledku umlceni raznych paralogt



Pokud dojde v ancestralni populaci (druhu) ke genové duplikaci a v jedné dcefiné populaci (druhu)
pak dojde k umliceni jedné kopie, zatimco v druhé dcefiné populaci (druhu) k umiceni druhé kopie,
mUZou se v hybridovi potkat dvé umlcené kopie, coz snizi fitness nebo ma letdlni G¢inky v zavislosti
na funkci dotéeného genu. Toto se mlzZe uplatfiovat na rlznych ontogenetickych tGrovnich.

3.2.3. SniZena fertilita nebo sterilita hybridi
3.2.3.1. Zabijaci gamet (killer systems)

Killer systém v ryZi (Oryza sativa ssp. japonica vs O. sativa ssp. indica) — hybridi vznikli kfizenim
poddruhll maji snizenou fertilitu, protoZe dochazi k aborci vajicek v dlisledku znovuaktivovaného
killer systému (DOPSAT).

3.2.3.2. Cytoplasmaticka samdi sterilita (CMS) hybrid

CMS Vyskytuje se asi u 6-7% druh( krytosemennych rostlin. CMS se 1 2 3
fenotypové projevuje neschopnosti tycinek produkovat pyl. Jelikoz "
eliminuje produkci pylu, aniz by ovlivnila produkci semen, vyuziva se
CMS ve Slechtitelstvi k vynuceni outcrossingu. Geneticky je CMS
vétsinou dlsledkem strukturni prestavby mitochondrialniho genomu,
které vedou k chimérickym transmembranovym genlim Ucastnicich se
procesu dychani, které jsou nové sloZeny s pGvodniho genu (napf. atp6,
cox1 atd.) a pfilepeného kusu jiné kddujici sekvence (Fishman a
Sweigart 2018). Takto naruseny dychaci systém pak nedokaze
dostatecné zdsobovat energii energeticky naro¢né bunky tapeta, které
jsou nezbytné pro vyvoj pylu. Pro¢ se dysfunkce projevuje pravé a
jenom tady, je zatim nejasné. Hermafroditi se tak funkéné méni Section of anther, showing a

v samice, které nemuseji investovat energii do produkce pylu, ato, co oo ot =hese orbelen
udetii mohou investovat do produkce semen. Gen pro CMS se tak bude ~ ereus fever: Tapetum 5: Follen

rychle Sifit populaci. Jenomze kdyZ bude v populaci pfilis mnoho samic, bude nedostatek pylu, takze
jakdkoli mutace, ktera by CMS zvratila bude pozitivné selektovana. To se déje v jadre, kde vznika tzv.
jaderny restorer (nuclear restorer), ktery potlaci CMS a obnovi samci funkci. Velmi ¢asto jde proteiny
z rodiny Pentatricopeptide repeat (PPR), které jsou ve skupinach usporadany tandemové za sebou, a
modifikuji RNA-transkripty z mitochondrii. JelikoZ jsou CMS a PPR restorery druhové (nebo i
populacné) specifické, mlize se v hybridovi CMS opét projevit, zplsobit samci sterilitu a tim snizit
jeho fitness. (DOPLNIT PRIKLADY)
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3.2.4. Chromozomalni prestavby
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4. HOMOPLOIDNI A POLYPLOIDNI HYBRIDOGENNI SPECIACE

Slide 01 — Homoploidni vs Polyploidni speciace
e Hybridogenni speciace (HS) — kfizenim dvou druh(i vznika novy druh, ktery je reprodukéné a
ekologicky oddéleny rodic¢ovskych druhl => nutno rozlisovat mezi hybridizaci (kfizeni za vzniku
hybridnich jedincll) a hybridogenni speciaci (vznikem hybridogennich druh()!!!
o Homoploidni speciaci vznika stabilni, fertilni a reprodukéné izolovany druh, aniz by doslo ke
zméné ploidie, resp. poctu chromozomovych sadek (oba rodice 2n, hybrid 2n)
o Polyploidni speciaci vznika stabilni, fertilni a reprodukéné izolovany druh a soucasné dochazi
souctu chromozom{/souctu genoma rodicovskych druhd
= Allopolyploidie, autopolyploidie

Slide 02 — Jak poznat homoploidni hybridogenni druh
e Homoploidni HS — polyploida pozndme (relativné) snadno — ma prosté vic chromozom a vétsi
genom, ale jak pozndme homoploidni hybridogenni druh?
o Aditivita— homoploidni hybrid bude néco mezi rodici (fenotypoveé i genotypoveé)
= U primarnich hybridd (F1) skute¢né fenotyp byva nékde uprostred, ale uz v F2
mohou hybridi vykazovat tzv. transgresivni (extrémni) znaky, které jsou mimo rozsah
obou rodi¢l => schopnost osidlovat (zcela) nové niky
o KdyZ to nemusime poznat podle fenotypu, tak co genotyp?
= To by skutecné slo, v hybridogennim druhu bychom méli vidét pllku genomu od
rodice A a pllku od rodiée B — pfipadné jiny pomér podle toho, jestli k reprodukéni
izolaci od rodic¢li doslo v F1, F2, BC1, BC2 i jiné fazi.
=  Problém ale je, Ze takovy pattern mize vzniknout i jinak, napfr.:
- Incomplete lineage sorting — zejména, pokud zkoumame malé mnozstvi
genetickych marker(
- Sekundarni genovy tok
- Hybridni roj, kde hybridni jedinci rdznych fazi vznikaji opakované, ale o
reprodukcéné oddéleny druh nejde
=  Pti hybridogenni speciaci by tedy mélo v disledku hybridizace dojit k vytvoreni
reprodukcnich bariér a ke vzniku znak(, které umozni hybridogennimu druhu se
ekologicky odlisit a diky tomu prezit bud v sympatrii/parapatrii s rodic¢i nebo ve zcela
(geograficky/ekologicky oddélené) nice.
- Zdaroven je potfeba zabrdnit BDM inkompatibility nebo je néjak vyresit —
pfikladem vyresené BDMI je Aegilops tauschii, ktery ma genom D
z komplexu Triticum/Aegilops (genomy A, B, D). Ukazalo se, ze genom D
kdysi vznikl homoploidni hybridizaci z genomU A a B, chloroplastovy genom
ukazuje, ze genom A byl matersky. Problém s cytonuklearnim konfliktem byl
vyfesSen tak, Ze se v jadie genomu D vyrazné prevladaji geny cytonuklearnich
komplex( rodice A, ktery byl zaroven matkou a tedy poskytl chloroplasty (Li
et al. 2018). Tyto jaderné a chloroplastové geny spolu totiz dobte funguji,
takZe selekce zifejmé podrzela tu kompatibilitu.

Slide 03 — Homoploidni speciace v alopatrii
o Nejjednodussi cesta k homoploidni speciaci je alopatricka speciace.
o Senecio squalidus — ptevezen z hybridniho roje na Etné do Oxfordu v roce 1700, odkud se
skrze Zeleznici rozlezl po celé Britanii
= Fenotypové i geneticky se lisi od svych rodi¢d i od hybrid v hybridnim roji
=V Britdnii se ted vesele kfizi za tvorby polyploidnich hybrid(

Slide 04 — Homoploidni speciace v sympatrii/parapatrii — chromosomalni izolace




e Rekombinacéni model homoploidni speciace

O

Pokud se rodicovské druhy lisi alespon ve dvou chromozomalnich prestavbach (napf.
translokacich), pak bude hybrid vznikly z téchto rodic produkovat 75% neviabilnich gamet (v
dlsledku duplikaci nebo deleci), z viabilniho zbytku bude ptlka gamet rodi¢ovského typu a
pulka novy rekombinantni genotyp. Pokud se takovy hybrid samosprasi, v F2 vzniknou jedinci
homozygotni pro rekombinantni genotyp, ktefi budou (alespor ¢astecné) intersterilni pfi
kfizeni s rodi¢ovskymi druhy (NAKRESLIT!!!).
= =>selfing podporuje vznik homoploidnich hybridd
V dalSich generacich se pak rodi¢ovské chromozomy promichaiji, coz reprodukéni bariéru
jesté posili. Priklady promichanych bloki pro tfi hybridogenni druhy slunecnic.
= Meiotickd rekombinace mezi rodicovskymi bloky v kazdé generaci vede ke
zmensovani téchto blokl. Misto, kde se na chromozomu potkavaji riizné rodicovské
bloky, je , junction”. Rekombinacemi mezi rodi¢ovskymi bloky pfibyva junctions, ale
k rekombinacim muze dojit pouze v heterozygotech pro junctions. Zmensovani
(rekombinace) blok( je brzdéno selekci (napf. kombinace vyhodnych alel) nebo
driftem, ¢imz zaroven ubyvaji heterozygoti a tak se pfibyvani junctions postupné
zpomaluje, az se zastavi, takze se postupné hybridni genom stabilizuje. Z aktualniho
poctu junctions lze pak spocitat, jak rychle (méfeno poctem generaci) doslo ke
stabilizaci hybridniho genomu (neplést s rychlosti speciace nebo se stafim druhu!!l).

Slide 05 — Homoploidni speciace v sympatrii/parapatrii — ekologicka izolace

e  MizZe samotna hybridizace vést ke kombinacim znak(, které povedou ke speciaci? Jak ovéfit roli
ekologickou divergence v homoploidni speciaci? Odpovédi na nasledujici otazky:

(©]
o
o

o
o

Lisi se hybridogenni druh ekologicky od druht rodi¢ovskych?

Prispiva ekologicka divergence k reprodukéni izolaci?

Vznikly kombinace genl a znakl zodpovédnych za ekologickou izolaci v dlisledku hybridizace
nebo aZ po speciaci postupnou akumulaci novych mutaci?

Jsou znaky a geny odpovédné za ekologickou divergenci v habitatech hybridnich druhi také
selektovany?

Je ale selekce dost silna na to, aby prekonala genovy tok?

Mohou homoploidni hybridogenni druhy vznikat opakované?

e Lisi se hybridogenni druh ekologicky od druhti rodi¢ovskych?

O

O

Iris nelsonii = I. fulva x I. hexagona x I. brevicaulis (Iridaceae)
- I fulva — stinné okraje mélkych mokiadu
I. hexagona — slunné hlubsi mokrady

- I brevicaulis — sussi louky az lesy

- I. nelsonii — stinné hlubsi cypress swamps, kombinace rodicu
Helianthus annuus x H. petiolaris = H. anomalus, H. deserticola, H. paradoxus

- H. annuus — mesické, jilovité pady

- H. petiolaris — sussi, piscitéjsi pady

- H. anomalus — piscité duny

- H. deserticola — pousté Great Basin Desert (Nevada a okoli)

- H. paradoxus — solné pousté

e Prispiva ekologicka divergence k reprodukéni izolaci?

O

Helianthus — i kdyZ se na velké Skale hybridi prekryvaji s rodici, tak na malé je diky rozdilnym
= Transplantacni experimenty s vysazenim rodi¢ovskych druhi v habitatech hybrid(
ukazaly, Ze rodic¢ovské druhy to neprezivaji.
= Navic dosud nebyl v pfirodé zaznamenan kfiZzenec mezi hybridy a nékterym z rodicd,
prestoZe se v oblastech intenzivné bada.
= Krom toho, napf. H. paradoxus kvete podstatné pozdéji nez rodice.



Vznikly kombinace gent a znakti zodpovédnych za ekologickou izolaci v dusledku hybridizace nebo
aZ po speciaci postupnou akumulaci novych mutaci?

o Hybridogenni speciaciace poskytuje jedinecnou pfilezitost zrekonstruovat speciacni uddlost
umélym krizenim.

o Agryranthemum sundingii = A. broussonetii x A. frutescens

= synteticti hybridi byli ve vSech deviti mérenych znacich intermediarni a v osmi
z deviti mérenych znakl shodovali s pfirodnim hybridem
o Helianthus — hybridi jsou v mnoha znacich extrémni ve srovnani s rodici
= kFiZici experimenty ukazaly, Ze vSechny tyto extrémni znaky u vSech tii hybridd
mohou vzniknout hybridizaci a navic pokusy s vysazenim rodicu, pfirodnich
hybridogennich druh a syntetickych hybridd v habitatech hybridogennich druht
ukazaly na selektivni vyhodu téchto extrémnich znakt
- H. deserticola — synteticky i pfirodni hybrid vykazovali extrémni znaky, napfr.
malé listy (nizSi odpar a mensi prehfivani) a drivéjsi kveteni (vyhnuti se
letnimu poustnimu suchu)
- H. anomalus - synteticky i ptirodni hybrid vykazovali extrémni znaky, napf.
listovou sukulenci
- H. paradoxus - synteticky i pfirodni hybrid vykazovali extrémni znaky, napf.
sukulenci, zvySenou schopnost pfijmu Ca (oba znaky ¢asté v odpovédi na
stress zasolenim) a vylu¢ovani Na. Vyssi koncentrace Ca v burikdch umozniuje
efektivnéjsi vylucovani Na. Vétsi obsah vody v listech zase snizuje celkovou
koncentraci soli.

o =>vdusledku hybridizace mohou vzikat okamZité i opakované vznikat rizné kombinace jiz
existujicich alel (znaku), které umozini obsadit zcela nové niky, coZ miZe vést k rapidni
speciaci i adaptivni radiaci

Jsou znaky a geny odpovédné za ekologickou divergenci v habitatech hybridnich druh( také
selektovany?

o Experimenty s vysazovanim umélych hybridd Helianthus v habitatech tfi hybridogennich
druh (viz vyse) ukazaly, Ze ano. Jedinci s extrémnimi znaky jako sukulence, dfivéjsi kveteni,
vyssi prijem Ca a nizsi prijem toxickych prvkd méli skutecné vyssi fitness.

Je ale selekce dost silna na to, aby pirekonala genovy tok?

o Hybridi vznikaji v blizkosti rodicu, takZe genovy tok mlze vznikajici hybridni druh rozpustit,
pokud selekce neni dost silnd, aby ho pfekonala.

o Introgrese je mnohem castéjsi dlsledek hybridizace nez speciace Takze bud’ ekologicky
hnana selekce neumi prekonat genovy tok, nebo nejsou k dispozici vhodné niky pro vznikajici
hybridogenni druh.

= Pékny priklad dokazané introgrese je pfenos genu (resp. alely genu) MaMyb2 pro
Cervené kvéty (tato alela kéduje TF, ktery spousti expresi gen( Gcastnicich se vyroby
antokyanu). V ramci komplexu Mimulus aurantiacus (7 poddruh() byla tato
,Cervenad” alela byla prenesena introgresi/hybridizaci z ¢ervenokvétého uz
vyhynulého pfedka Mimulus aridus (ktery je Zlutokvéty, protoZe schopnost
syntetizovat antokyanin od té doby ztratil) do poddruhu Mimulus puniceus
z komplexu M. aurantiacus; ostatni druhy z tohoto komplexu maji kvéty zluté).
Autofi (Stankowski & Streisfeld 2015) zaroven dokazali, Ze neslo o de novo mutaci
v M. puniceus ani incomplete lineage sorting ¢i ancestralni polymorfismus, ktery by
se v M. puniceus projevil. Cervend barva vedla k silné selekci opylovaci, takze ta
hybridizaci pfenesena alela byla jednak adaptivni, ale zaroven zfejmé mohla spustit
reprodukéni izolaci a tudiz speciaci!

o Alespon v pfipadé slunecnic se ukazuje, Ze pti efektivni velikosti populace hybrida mezi 10 —
40 jedinci by méla byt selekce dost silnd na pfekonani genového toku. Populace slunecnic
jsou vétsinou stovky jedinci, takZe to mohlo byt mozné.

Mohou homoploidni hybridogenni druhy vznikat opakované?



o Ano.
o Pinus densata = P. yunnanensis x P. tabulaeformis
=  Chloroplasty se dédi po sami linii a mitochondrie po samici
= Neékteré populace P. densata maji jako otce P. yunnanensis a matku P. tabulaeformis
a jiné naopak => opakovany nezavisly vznik

Slide 06 — Polyploidni speciace
e Allopolyploidie vs. Autopolyploidie (x krat vétsi genom, x krat vic chromozom{i)

o Déleni je zna¢né zjednodusujici, protoZe autopolyploidi mohou vznikat kfizenim rQizné
pribuznych/geneticky podobnych jedincl/populaci uvnitf druhu. V zavislosti na podobnosti
rodi¢d uvnitf druhu pak muze autopolyploid tvofit u nékterych chromozom( multivalenty,
zatimco u jinych bivalenty, takzZe i autopolyploid mlze byt vlastné allopolyploid a mezi auto-
a allopolyploidem existuje viceméné plynuly prechod.

o RGzné autopolyploidni cytotypy uvnitf druhu jsou ¢asto povaZovany za jeden druh
s diploidem, i kdyZ splfiuji naroky na to byt povaZzovany za biologicky druh (reprodukéni
izolace od diploida, jina ekologie apod.). To mliZe byt taxonomicky bias, kdy taxonomové
hledi spiSe na morfologii (fenetiku) a autopolyploidi byvaji casto morfologicky obtizné
odlisitelni - ptiklad Tolmiea diplomenziesii (2n=14), T. menziesii (2n=28) (Saxifragaceae) —
reprodukcéné, molekularné i geograficky oddélené cytotypy (druhy) tvofici monofyleticky
clade na zakladé mnoha marker(!

= Vétsina polyploidnich druhl allopolyploidi

o K homoploidni speciaci mize dochazet, kdyz jsou si rodi¢ovské chromozomy/genomy natolik
podobné, aby spolu v hybridovi jesté dokazaly koexistovat. Cim jsou odliné&;jsi (geneticky,
chromozomalnimi prestavbami), tim méné pravdépodobné je, Ze vznikne homoploidni
hybrid a ¢astéji pak vznika allopolyploidni hybrid, obsahujici celé genomy svych rodicl (viz.
Paun et al. 2009). S dalsi rostouci odliSnosti uz nevznikne ani allopolyploid, ale allopolyploid
muZze vznikat i pfi vétsi podobnosti.

o Polyploidi skute¢né castéji vznikaji pfi hybridizaci -> allopolyploidie je zfejmé opravdu
Castéjsi nez autopolyploidie (ale pamatovat na kontinuum!)

Slide 07 — Polyploidni speciace — vznik polyploida
e Polyploid musi néjak vzniknout
o Somatickd mutace, splynutim neredukovanych gamet, triploidni muastek
=  Somatic doubling
-k polyploidizaci dojde v somatickém pletivu, které da pozdéji vzniknout

generativnim organiim
- Prikladem somatickéhoho zdvojeni je Primula kewensis
= Neredukované gamety
- zfejmé nejcastéjsi cestou k polyploidizaci
- ovsem setkani dvou neredukovanych gamet je velmi vzacna udalost, takze to
jde Casto pres triploidni mastek
- vznikaji chybou v meioze, k niz ¢asto dochazi ve stresu, Cili v narusovanych a
nestabilnich ¢i drsnych prostredich (vykyvy teplot, extrémni teploty,
herbivofi, poskozeni, vysychdni, nedostatek Zivin)
- to muze souviset s vysokou frekvenci polyploidl ve vysokych zemépisnych
Sirkach a vysoko v horach -> otazka je, zda tam ale vic polyploidd prosté
vznika nebo tam |épe prezivaji nebo oboji
= Triploidni mastek
- Splynutim neredukované (2n) gamety s normalni (1n) gametou vznika
triploid
- Triploid byva vysoce sterilni, protoZze v meidze triploida dochazi
k nondisjunkcim a vznikaji polyzomické ¢i nulizomické gamety, tj. vysoky



podil neviabilnich gamet. Sem tam ale vzniknou i viabilni gamety haploidni
(1n), diploidni (2n) nebo triploidni (3n). Splynutim napf. 3n s 1n pak vznika
tetraploid (4n).

- I kdyzZ nejvic gamet, které triploid produkuje, jsou aneuploidni gamety
s poctem chromozom{ 3x/2, tak tyto gamety se pravé diky své neviabilité
témér nepodileji na tvorbé potomstva. Naopak euploidni ¢i téméf euploidni
gamety (blizko 1n, 2n, 3n) jsou viabilni a tak potomci triploidl byvaji casto
vyssi polyploidi (viz. Zea a Aquillegia)

Slide 08 — Polyploidni speciace — vyhody a nevyhody polyploida
e Nevyhody
o Kdyz uz polyploid vznikne, cozZ je vétSinou v sympatrii, tak ma problém se shanénim partnera
(=minority cytotype exclusion). Lze to resit:
= selfingem (zejména u polyploidnich jednoletek)
- nejvic selferd je u angiosperm mezi jednoletymi polyploidy (Barringer 2007)
= vegetativnim rlistem
= asexudlnim rozmnoZovanim (apomixii) a pfipadnym zpétnym prechodem na
sexualitu
- Rubus subg. Rubus — v evropé 750 druhd, z nichZ pouze 3 jsou sexudlni
diploidi, zbytek vétSinou asexudlni (apomikticti) polyploidi
- Sorbus, Hieracium, Taraxacum, Poa
o Problémy v meidze — ztraty chromozomu, nondisjunkce
e Vyhody
o Fixovana heterozygozita — vysvétlit proc u selfujiciho diploida v kazdé generaci klesa podil
heterozygotli o polovinu!
o Duplikované geny -> |ze s nimi evolu¢né pracovat -> nové funkce; zaroven genové duplikaty
pufruji negativni vliv mutaci
o Asexualita, klonalita a selfing mohou byt i vyhodou
o Mohou vznikat opakované (polytopni speciace, napf. Tragopogon miscellus), coz vede ke
vzniku velmi geneticky variabiliniho polyploidniho druhu -> schopnost pfizplsobeni
e Mohou osidlovat drsna (Arktida) nebo disturbovana Uzemi — ale zase, v arktidé ptrevazuji Poaceae a
Rosaceae, u nichZ je polyploidie Castd, takze zvySeny vyskyt polyploidie v Arktidé mize byt prosté
dasledkem fylogeneze nikoli schopnosti polyploid( samotnych

Slide 09 — Polyploidni speciace — frekvence polyploide u rostlin
e Frekvence extantnich polyploid(i u rGznych rostlinnych linii
e Je vSak potteba si uvédomit, Ze frekvence polyploidie neni totéz co frekvence polyploidni speciace!!!

Slide 10 — Polyploidni speciace — recentné vzniklé polyploidni druhy a paleopolyploidie
e Spartina anglica — vznikla 1870 v Anglii, roste na pobfezich, toleruje vysokou salinitu
= Introdukovana do Ameriky, na Zéland a do Australie a Asie, kde svou invazivitou
predstavuje vazny problém

e Tragopogon miscellus — vznikl opakované a to i recipro¢nim kfizenim -> forma s kratkymi a
s dlouhymi jazykovitymi kvéty, které jsou navzajem nekfizitelné (kryptické druhy)

e Ze sekvenovanych genomu Ize vycist (duplikované geny) davné polyploidni udalosti. Ukazuje se, Ze
drtiva vétsina linii krytosemennych rostlin prosla v minulosti jednou az nékolika polyploidnimi
speciacemi. Otazka tedy nezni, zda je ten ¢i onen druh polyploid, ale kolikrat jeho pfedci prosli
polyploidizaci.

e Ovsem paleopolyploidni udalosti nam nic nefikaji o frekvenci polyploidni speciace. Frekcence
polyploidni speciace u cévnatych rostlin se odhaduje na 15% u krytosemennych a 31% u karpadin a
plavuni.
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5. ROZMNOZOVACi SYSTEMY ROSTLIN A JEJICH EVOLUCNE BIOLOGICKE DUSLEDKY

Slide 01
e Rostliny se rozmnozuji/propaguiji sexualné nebo asexudlné

o Sexualné za tvorby semen/spdr bud samooplozenim (selfingem) nebo kfizenim mezi riznymi
jedinci (outcrossingem) — opét kontinuum od samooplozeni, pres pribuzenské kfizeni az po
nepribuzenské a mezidruhové ktizeni

o Asexudlné bud za tvorby semen bez nutnosti oplozeni (apomixie/agamospermie) nebo
vegetativnim/klonalnim rlstem

e Vétsina rostlin je hermafroditnich bud' zcela, tzn. ma pouze ¢ kvéty, nebo jsou monoecické, kdy
jedinec nese oddélené kvéty & a @ nebo ¢ a @ ¢i & a ¢, vzacné dioecické (popsat cesty k dioecii)

o Nékteré dioecické druhy maji chromozomalni uréeni pohlavi, jak systémy XY, tak WZ (napf.

v rodech Silene, Rumex, Salix, Asparagus, Ginkgo...)

e Allogamie (cizosprasnost, outcrossing)
o Zivotichové maji oddélena pohlavi, coz je u rostlin spise vzacnost [dioecie — asi 5-6% ale asi
v 40% Celedi, dioecie ¢astéjsi také v dievinnych rodech; pfipadné gynodioecie — necelé 1%
druh(l v asi 20% celedi (napf. Silene vulgaris, Cirsium), velmi vzacné androdioecie - napf.
Datisca glomerata (Datiscaceae), Sagittaria lancifolia (Alismataceae)]
o Presto je mnoho rostlin cizosprasnych

o UZ Darwin ukazal, Ze potomstvo cizosprasenych rostlin je lepsi (vétsi, mohutnéjsi...) nez
potomstvo samosprasenych (napf. na Inici, lIpomoea, Mimulus, Digitalis nebo kukufici)
= Ale pozor, byt napt. vétsi nutné neznamenad mit vyssi fitness, protoze selfing je napf.
zase jistota rozmnozeni (reproductive assurance)
o Neékdy vsak po samospraseni nevzniklo Zadné potomstvo. Pozdéji se zjistilo, Ze je to
v dusledku self-inkompatibility (SI)
=  Gametofyticka (GSl), Sporofyticka (SSI), nékdy taky late acting SI (LSI)
= |gic et al. (2008) reportuji 100 celedi angiosperm, kde byla GSI potvrzena u 36 celedi,
SSI u 10 Celedi, zbytek jsou néjaké formy homomorfni nebo heteromorfni Sl bez
bliZ8i znalosti molekuldarniho mechanismu
=  GSl rostliny vyhradné homomorfni, SSI byvaji casto heteromorfni (napt. heterostylie
u Primula veris)
= Heterostylie u prvosenek je podminéna genem CYP734A50, ktery produkuje enzym,
jenz degraduje rlistové hormony brassinosteroidy (Huu et al., 2016). U
kratkocnélecnych forem (=kartac=S-morph) je CYP734A50 aktivni, coz brzdi rist
¢nélek. U dlouhocénélecnych (=Spendlik=L-morph) je neaktivni. Ale vykoupani S-
morph v brassinosteroidech dokazalo obnovit rlst dlouhych ¢nélek.
e Priklady distylie
o Linum grandiflorum (Linaceae), Villarsia (Menyanthaceae),
Chlorogalum angustifolium (Asparagaceae)
e  Priklady tristylie
o Lythrum salicaria (Lythraceae), Narcissus triandrus (Amaryllidaceae)
= Sl nenitotéZ, co outcrossing!!! | self-kompatibilni rostliny mohou byt prevazné
outcrosseti (Raduski et al. 2011)

e Autogamie (samosprasnost, selfing)

e Nepohlavni rozmnoZovani/propagace
o Vegetativni propagace
= QOddenky, Slahouny, pacibulky




Slide 02

Pokud nedojde k somatické mutaci, budou mit dcefiné ramety stejny genotyp
(klony)
Spousta kultivard vznikla somatickymi mutacemi

o Apomixie/Agamospermie

Nepohlavni tvorba semen

Castd u kapradorost(i a krytosemennych, u nahosemennych zatim nezjisténa

U kapradin vznika embryo z vegetativnich bunék gametofytu, u krytosemennych se
vyviji z bunék zarodecného vaku bez meidzy

Nese s sebou viechny vyhody semen (disperze, dormance)

Nékdy vsak potieba opyleni (pseudogamie) — nedochazi k splynuti gamet, ale je
potieba opyleni napr. ke vzniku endospermu (Potentilla)

U nékterych Celedi ve vétsiné rodl (Rosaceae, Asteraceae), vétsinou taxonomicky
obtizné skupiny (Taraxacum, Rubus, Sorbus, Hieracium)

Vyhody a nevyhody rdznych breeding systému

o Autogamie/Samospraseni/Selfing

(-) Inbredni deprese

(-) Rapidni Ubytek heterozygott (u polyploid( to trva déle diky fixované
heterozygozité) az k Uplné homozygotni generaci

(-) Samosprasné populace maji mensi pocet polymorfnich lokus(, méné alel na lokus
a méné heterozygotu

Mnoho studii selfingu vychazi z pozorovani na zemédélskych plodinach, kde se
sleduje vitalita, vynos semen apod., ale ve volné prirodé diky jinym kontextlim toto
nemusi byt viibec dudlezité pro lepsi fitness!

(+) pylem se pfispiva na self i outcrossované potomstvo

(+) Iépe udrzuje dobte adaptované genotypy

(+) reproductive assurance — vyhoda pfi kolonizaci — selfefi skute¢né maiji vétsi arealy
a zasahuji do vyssich zemépisnych sitek (Grossenbacher et al. 2015) - nedostatku
partner(, pfi sezonnim vypadku opylovac...

o Allogamie/Cizospraseni/Outcrossing

(+) Vyhnuti se inbredni depresi
e Napft. v pfipadé, kdy semena padaji okolo materské rostliny a blizce pfibuzni
tak rostou pohromadé.
(+) Pozitivni mutace raznych jedinc se mohou sejit v genomu jejich potomku
(+) diky vétsi variabilité mohou vznikat extrémné adaptované genotypy
(-) na reprodukci se ,,vyplytva“ vic biomasy ve formeé kvét(, nektaru apod.
(-) hrozi nedostatek opylovacli nebo nedostupnost partnera
(-) adaptované genotypy se snadno rozbiji

o Apomixie, Vegetativni propagace

(+) snadna produkce velkého mnozZstvi adaptovanych rostlin

(+) nemusi se investovat do samci funkce (pyl byva ¢asto defektni)

(+) vyhody produkce semen — disperze, dormance

(-) pozitivni mutace riznych jedinct se nikdy nepotkaji v potomstvu

(-) vznik nova variability je omezen pouze na mutace

(-) dlouhodobé vegetativné mnozené rostliny projevuji znamky starnuti a podléhaji
chorobdm (coz zfejmé souvisi s omezenou produkci variabilniho potomstva)

Evolucné biologické ddsledky rliznych breeding systémua




o Autogamie a Apomixie obecné vyhodné v relativné stabilnich prostfedich, vyhodné
v otevienych rané sukcesnich biotopech, na okrajich areall, v drsnych podminkach velkych
zemépisnych Sifek a nadmofrskych vysek
o Allogamie naopak vyhodna v biotopech s vysokou prostorovou, ¢asovou a biologickou
heterogenitou (napf. Red Queen — paraziti, choroby)
o Zdlouhodobého hlediska mohou byt nevariabilni linie nestabilni, protoze nebudou schopné
reagovat napf. na zmény klimatu
= Je potfeba mit na paméti, zZe allogamie, autogamie ¢i apomixie vznikaji jako adaptace
jedince (gent) v reakci na kratkodobé zmény prostredi (biotického i abiotického), ale
adaptace jedincl se pak promitaji do celkového breeding systému populaci a druh,
které vsak v jejich dlisledku mohou byt z dlouhodobého hlediska vice nebo méné
stabilni. Je to vlastné dlsledek toho, Ze evoluce je oportunisticka a tak ,,pro dobro
jedince muze vyhynout celd linie”!
= =>rostlinné druhy tudiz ¢asto vykazuji spiSe kombinaci dvou ¢i vice breeding
systému!
e Allogamie a vegetativni propagace (napft. Trifolium repens, Lysimachia
nummularia)
e Allogamie a viviparie (napf. Agrostis, Allium, Deschampsia, Poa bulbosa
v reakci na fotoperiodu)
e Allogamie a Autogamie (mixed mating)

o za nepfiznivych podminek (vysoké teploty, dlouha absence ciziho
pylu, na konci kveteni) jsou i cizosprasné druhy pfileZitostné
samosprasné (napf. Primula veris)

o nékdy se allogamie s autogamii stfidaji pravidelné, napf. Viola miva
jarni kvéty cizosprasné, letni kleistogamické

o gynodioecie (ale pozor, to uz neni vlastnost jedince, nybrz populace)

e Apomixie obligatni a fakultativni

o Apomixie je ¢asta u hybridd a/nebo polyploid(

o Obligatni se jevi napt. vétsina druhll rodu Alchemilla, ale v podstaté
nelze vyloucit, Ze se nékdy neuchyli k sexu => skute¢né obligatni
apomixie moZna ani neexistuje

o Fakultativni apomixie — napt. Rubus, Potentilla, Hiearicium maji jak
apomikticka, tak sexudlné vznikla semena

o Apomixie vyvolana prostfedim — Dichanthium aristatum mélo za
dlouhych dnli 47% apomiktickych semen, za kratkych 79%
apomiktickych semen

o Diverzifikace linii (rozdil rychlosti speciace a vymirani)
=  Pfechod od outcrossingu k selfingu se zda byt mnohem ¢astéjsi, zfrejmé proto, Ze
self-inkompatibilita je slozity systém souhry nékolika faktord, takze je leh¢i ho ztratit
nez ziskat
= Dead-end hypotéza selfingu (Stebbins) tvrdi, Ze dominantné selfujici linie rychleji
vymiraji, protoze maiji kvali nizsi variabilité snizenou adaptibilitu z dlouhodobého
hlediska
e U Solanaceae se to testovalo na na self-kompatibilité vs self-inkompatibilité
(neni to totéz, co selfing vs outcrossing, protoze i SC linie mohou byt
vyhradné outcrossefi, ale jisty obrazek to da.

o Fylogenetické metody ukazaly pouze prechody SI -> SC, ale Zadny
opacny prechod

o SClinie mély vyssi speciacni rate, ale taky vys$si extinkéni rate nez SI -
> celkovy diverzifikacni rate byl nizsi u SC nez u SI, coz by bylo
v souladu s dead-end hypotézou selfingu



o OvSem u Solanaceae se u danych linii pocitalo bud's Uplnou SC nebo
SI. Otdzka je, jak by to dopadlo, kdyby se pocitalo se smiSenym
stavem.

o Skutecné se mixed mating jevi jako evolucné stabilni strategie!

= Selfing a speciace
e Vy3si speciacni rate selferl mlZe byt taxonomicky bias, protoZe rizné
selfujici populace jsou od sebe reprodukéné oddélené a tudiz rozdilnéjsi nez
OC populace s genovym tokem
e Vyssi speciaéni rate u selferll mize byt vedlejsim efektem duleZitosti selfingu
pfi speciaci (zejména pfi hybridogenni speciaci homo- i polyploidni)

o Selfing mizZe byt selektovan, protoZe snizuje outbredni depresi
zejména v sympatrii — reinforcement. Selfefi snadno fixuji
chromozomalni pfestavby nebo underdominantni mutace, takze pfi
kontaktu s OC populaci vznikaji neviabilni hybridi (reprodukéni
bariéra — reinforcement)

=  Selfing a extinkce
e Selfing snizuje efektivni velikost populace a tudiz efektivitu selekce

o Selfefi snadnéji fixuji lehce negativni mutace a funguje u nich
Mullerova rohatka

o Uvolnéna selekce byla dolozena u selfujicich populaci Arabidopsis,
ale rozdily mezi selfery a OC jsou velmi malé, takze je
pravdépodobné, Ze i slaby OC u dominantné selfujicich populaci
(mixed mating) miZe vyvazit nevyhodu selfingu a sniZit riziko
extinkce

e Vymiraji selfefi vic, protoze maji snizeny adaptivni potencial?
o Pfi ¢asto se ménicich podminkdch by selfefi méli vice vymirat
o Prikladem muZe byt koevoluce s patogeny (Red Queen)
= 7da se, Ze tam, kde je vysoké promoreni napf. houbovymi
patogeny, je i vys$si podil OC
= U Caenorhadbitis se navic skutec¢né ukazalo, Ze koevoluce
s patogeny vede k vyssi extinkci u selfer(
e Selfing ale m{Zze vliv malé efektivni velikosti populace vyvazit

o Genovy tok mezi OC populacemi jim totiz kazi fixaci adaptovanych
genotypl/alel, coZ se u selfer(i nedéje

o Sice maji selfefi kvlli malé Ne vyssi riziko extinkce, ale jsou zase
schopni rychlejsi kolonizace a Sifeni

= Celkové to bude tak, Ze ty linie, které udrZuji néjakou miru mixed matingu budou
stabilnéjsi nez Cisté OC nebo Cisté selfujici linie
e Zmizeni navic nemusi znamenat extinkci, ale tzv. pseudoextinkci, coz
znamena, Ze napf. OC linie nevymfre, ale revertuje zpét k selfingu ¢i mixed
matingu. To je zfejmé ptipad dioecie, u niZ se ukazuje, Ze k reverzi na
monoecii Ci Cisty hermafroditismus dochazi mnohem castéji, nez se drive
myslelo, takZe dioecie neni (pouze) slepa evoluéni ulicka
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