Véclav Mahelka

O puvodu a hybridizaci
polyploidnich pyria - na stopé
netusenych predku
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Ti$i. Jsou rozsireny po celém svété a vyskytuji se témér ve vSech rostlinnych for-
macich. Jako dominantni formace pritom travinna spolecenstva zaujimaji p¥i-
bliZzné jednu pétinu plochy Zemé pokryté vegetaci. V soucasné dobé zname asi
10 000 druhi trav, éeled lipnicovitych (Poaceae) patii tedy k nejpocetnéjsim
v ramci krytosemennych rostlin a je velmi riiznoroda (viz také serial L. Hrou-
dy Tréavy a jejich pribuzni napfic biotopy v Zivé 2010, 1-6; 2011, 1: 15-18).
Maloktera ucelena skupina trav a rostlin obecné je vsak tak tésné spjata s novo-

dobym rozvojem lidské civilizace jako tribus Triticeae.

Pravé Triticeae jsou skupinou trav zahrnu-
jici obiloviny svétového vyznamu — pse-
nici, jeGmen a Zito. PSenice (Triticum), po
niz je cely tribus pojmenovan, je nejdtlezi-
t8j31 obilninou svéta a z hlediska péstova-
ni po jeémenu druhou nejstarsi v historii
lidské spolec¢nosti. Nez byly vyselektova-
ny a roz§ffeny dnesni vynosné kultivary,
péstovali se jako primitivn{ obilniny mno-
zi zastupci rodt mnohostét (Aegilops), pyr
(Elymus), je¢men (Hordeum), pSenice a dal-
sich. Kromé téchto domestikovanych druht
tribus obsahuje plané travy, které rovnéz
maji vysokou uzitnou hodnotu. Nékteré se
vyznacuji rezistenci viic¢i riznym virovym
a houbovym chorobdm, a proto je lechti-
telé pouzivaji k ,,vylepSovani“ kulturnich
plodin. Pro ilustraci, jen pyry prostfedni
a ponticky (Thinopyrum intermediuma T.
ponticum) samotné poslouzily jako zdroj
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nejméné 15 gent, které byly k¥iZzenim pii-
dany do genomu psenice, a toto &islo jisté
neni kone¢né. K podobnym hybridizac-
nim programim byvaji vyuzivany i rizné
druhy mnohostétu, dale kosma¢ huraty
(Dasypyrum villosum, obr. 4), Zito seté (Se-
cale cereale), nékteré plané pSenice a dal-
§1. Jiné plané druhy maji zna¢nou odolnost
k suchu a pouzivaji se proto k protierozni
ochrané ptidy v suchych oblastech (napft.
zminény pyr prostiedni); velké mnozstvi
tritikoidnich trav slouzi jako krmivo pro
dobytek. Podle Askel Loveho klasifikace
(Love 1984), zaloZené na principu odlisi-
telnych genomt a jejich kombinaci u poly-
ploidt, tribus Triticeae zahrnuje asi 500
taxont v 37 rodech (obr. 1-4). V kazdém
pfipadé rozmanitost tritikoidnich trav pred-
stavuje nesmirné p¥irodni bohatstvi, kte-
ré je nutno viemi dostupnymi prostredky
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chranit. Jejich diverzita v pfirodnich po-
pulacich zdaleka neni prozkoumana, a tak
je nanejvys pravdépodobné, Ze ani jejich
potencial neni zdaleka vycerpan.

Triticeae ptfedstavuji u¢ebnicovy pii-
klad retikularni neboli sitovité evoluce.
Struktura tribu vychazi z toho, ze zakladni
druhy, které jsou diploidni a maji rozdil-
né charakteristické genomy (zdkladnich
genomu je poznano kolem 20) i morfolo-
gii, v minulosti hybridizovaly a nésledné
daly vzniknout polyploidnim druhim —ty
ve svém genomu kombinuji odlisné geno-
my rodi¢d. V tribu Triticeae jsou polyploid-
ni zhruba t#i ¢tvrtiny druht. Struktura tri-
bu je sitovité proto, Ze rizné zakladni druhy
vstupovaly do vétsiho poctu polyploid-
nich druht. P¥ikladem muze byt diploid-
ni Pseudoroegneria, figurujici v nékolika
polyploidnich skupinéch. Retikularn{ evo-
luce méla za nésledek ekologickou, morfo-
logickou a genetickou podobnost taxont
(pfevazné téch polyploidnich) a s ni bohu-
7el spojenou pomérné nejasnou taxono-
mii. Taxonomickou slozitost v této skupiné
1ze snadno dokumentovat u studovanych
druht pyru: pro pyr prostfedni a p. plazivy
(vEetné poddruhti) existuje 149, resp. 142
synonym. VétSina z nich se dnes nastésti
jiZ nepouZiva.

Prestoze hybridy jsou zpravidla pova-
zovany za neplodné (sterilni), polyploidi-
zace — tedy zmnoZeni chromozomové
sddky v burikdch organismu — je jednim
z mechanismi, jak 1ze sterilitu obejit a vy-
hnout se nepfijemnému faktu vyhynuti.
Podstata sterility hybrida tkvi v tom, Ze
v pribéhu meidzy, kdy se paruji homo-
logni chromozomy, nenachézeji chromo-
zomy jedné haploidni sddky odpovidajici

1a2 Tribus Triticeae zahrnuje vedle
zndmych obilnin také plané rostouci
druhy trav, adaptované na Siroké
rozmezi ekologickych podminek.

Napt. Eremopyrum orientale (vlevo)

je suchomilnym druhem otevienych
stanovist s relativné chudym podlozim,
je¢menice Leymus racemosus (obr. 2)
roste na pfimoiskych pis¢inach a pisec-
nych dunach. Snimky V. Holubce
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homologni protéjsky a meiéza, tedy tvorba
pohlavnich gamet, se neuskutecni. Ale
v piipadé, kdy jsou obé sddky v buné¢ném
jddru zdvojeny, chromozomy se mohou
pérovat se svymi zdvojenymi protéjsky
a mei6za mize prob&hnout. Zpravidla
kazdy krok polyploidizace vede pouze ke
zdvojeni chromozomové sady, tento po-
stup ale mtZe ndsledovat mnohokrat po
sobé. Rekordmanem mezi Triticeae v tom-
to sméru je dodekaploidni (12x, kde x je
zakladni chromozomové ¢islo) druh jec-
menice Leymus angustus s 84 chromozo-
my, jehoZ genom obsahuje 6 zdvojenych
sddek. Dojde-li ke zmnozeni u hybrida,
mluvime o alopolyploidizaci.

Hybridizace a jeji mozné dusledky

Je vice nez zfejmé, Ze hybridizace a poly-
ploidizace sehraly v evoluci Triticeae vy-
znamnou roli. BohuZzel, nachylnost mno-
hych zastupct tribu k hybridizaci ma i své
stinné stranky. V posledni dobé se stala
celosvétove zhavym tématem otdzka pésto-
vani geneticky modifikovanych (GM) plo-
din. Zejména biologové si uvédomuji, ze
uvadéni GM plodin do Zivotniho prostfe-
di neni bez rizik. Pfikladem je nebezpeci
$ifeni transgent do okolnich spolecenstev
néasledkem hybridizace plodiny s plané
rostoucimi pfibuznymi druhy. Takovéa hy-
bridizace muze v pfipadé tniku transge-
na zpusobit nejen ohroZeni biodiverzity
planych spolecenstev, ale také znacné
ekonomické skody. Staci si napt. piedsta-
vit, jakym problémem by se staly pleve-
le odolné vici herbicidiim. Ve Spojenych
statech americkych byl jiz popsan tnik
transgent pro rezistenci vuci glyfosatu
(tvori dc¢innou slozku herbicidu s komerc-
nim nazvem Roundup; viz také napt. Ziva
2012, 6: CXXXII-CXXXIV a str. LXXXVI-
—LXXXVII tohoto ¢isla). V daném ptipa-
dé tedy ,,zatim“ §lo o vnitrodruhovy pie-
nos rezistence z GM formy do planych
populaci u psinecku vybézkatého (Agros-
tis stolonifera). Tento druh se pouzivd
v golfovych hfistich a jinych kulturnich
travnicich. Bude jisté zajimavé sledovat
vyvoj studovanych populaci. Péstované
plodiny se s planymi pfibuznymi druhy
bézné kiizi a prokazatelné k tomu doché-
z{ u 12 z 13 celosvétové nejvyznamnéjsich
plodin. Hybridizace 8 z nich mé navic
doloZeny negativni vliv na fléru v daném
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misté — bud v podobé vzniku hybridogen-
nich pleveli, nebo vymirani vzdcnych
populaci planych pfibuznych. V podmin-
kach stfedni Evropy je modelovym pii-
kladem potencidlniho genového toku plo-
dina — plany pfibuzny komplex druht
pSenice setad — pyr prostfedni — pyr plazivy.

Jak jiz bylo naznaceno, blizka pfibuz-
nost nékterych druhid v rdmci Triticeae
zvyS$uje pravdépodobnost mezidruhového
k¥iZeni, ¢ehoz se hojné vyuziva ve $lech-
titelstvi. Pfedevsim pyr prostfedni je vhod-
nym zdrojem nékterych zadoucich, gene-
ticky podminénych vlastnosti, zejména
tedy rezistenci viici virovym a houbovym
chorobdm. Proto byva kfiZen s pSenici za
tucelem pfenosu téchto vlastnosti do jejtho
genomu. Navzdory teoretickym predpo-
kladtim v3ak hybrid mezi pSenici a pyrem
prostiednim nebyl v pfirodé zatim pozo-
rovan (determinace hybridi nenfi jedno-
duché — psenice a pyr se lisi pfedevsim
jednoletym versus vytrvalym zptisobem
zivota, morfologickych znaki je velmi
malo), i kdyZ rostliny s nékterymi morfo-
logickymi znaky pSenice v pfirodé najit
1ze (obr. 5). V téchto souvislostech miize
i hybridizace pyru prostfedniho s plevel-
nym pyrem plazivym, v kombinaci s pro-
dukci alesponi ¢astecné plodnych hybridda,
predstavovat vyznamnou skute¢nost pii
posuzovan{ rizika p¥ipadného péstovani
GM psenice. Hodnoceni frekvence hybri-
dizace mezi obéma druhy pyru v pfirod-
nich populacich je tudiz zddouci, pfede-
v8im s ohledem na fakt, Ze pyr plazivy
predstavuje celosvétové problematicky
plevel. Odhalit mezidruhové kiiZzence
alopolyploidnich zastupct Triticeae neni

150

3a4 JeCmen hifvnaty (Hordeum
jubatum) na synantropnim stanovisti
(vlevo), kosmac huniaty (Dasypyrum
villosum) jako dominanta dhoru

na Balkéné. Foto: V. Holubec (obr. 3)

a F. Krahulec (obr. 4)

5 Pyr prosttedni (Thinopyrum interme-
dium, syn. Agropyron intermedium,
Elytrigia intermedia, Elymus hispidus)

s morfologickym znakem p3enice
(Triticum) — ostfe kylnaté plevy jsou
typické pravé pro rod pSenice.

6 a7 Genovy tok v komplexu druht
psenice setd (T. aestivum) — pyr prostied-
ni — pyr plazivy (Elymus repens, syn.

A. repens, Elytrigia repens) je nejpravdé-
podobnéjsi v mistech spolec¢ného vyskytu
vSech t¥{ druhti. V teplych oblastech
naseho tzemi, kde se stfidaji prvky
kulturni krajiny s plochami pfirozenych
stepnich porosti, pfichézi psenice do
styku jak s plevelnym pyrem plazivym,
tak s teplomilnym pyrem prostfednim.

8 Pyr plazivy (vlevo) se od pyru pro-
stfednfho (vpravo) morfologicky lisi
pfedevsim $picatymi, ¢asto osinatymi
plevami a lysymi hranami listovych
pochev. Pyr prostiedni mé plevy utaté

a hrany listovych pochev obrvené.
K¥iZenci (uprostfed) kombinuji znaky
obou rodi¢ovskych druht.

Snimky V. Mahelky (obr. 6, 7 a 8)

vibec snadné, pokud podrobné nezndme
genomy jednotlivych druht. Genom p$eni-
ce seté je detailné prostudovan a za nékolik
let mozna budeme znét jeho kompletni
sekvenci (viz napt. Ziva 2012, 4: 155-157).
Ale jak je to s obéma druhy pyru?
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Pyry plazivy a prostiedni — polyploidni
zastupci Triticeae nasi kvéteny

Pyr plazivy (E. repens, syn. Agropyron re-
pens, Elytrigia repens) je kosmopolitni
druh vyskytujici se na celém tizemi Ces-
ké republiky. Obsazuje zejména ¢lovékem
vytvofena a disturbovana stanovisté: roste
v polich, na cestach, v sadech a vinicich.
Vyskytuje se také v pfirozenégjsich spole-
¢enstvech, jako jsou lesni okraje, biehy
néadrzi a vodoteci a stepi. Tézistém geo-
grafického rozsifeni pyru prostfedniho
(Thinopyrum intermedium, syn. A. inter-
medium, Elytrigia intermedia, Elymus his-
pidus) jsou dvé velké oblasti nejteplejsich
¢asti republiky (termofytika): $irsi oblast
Ceského sttedohoti a sttednich Cech a ji-
ni Morava. Jde o druh rostouci pfevazné
ve stepich a pis¢itych borech, ale najdeme
ho i na okrajich vinic a poli. Oba druhy
jsou cizosprasné a vytrvalé, rozmnozuji se
semeny a lokdlné také oddenky. V mis-
tech, kde pfirozena spolecenstva s pyrem
prostfednim prichézeji do styku se zemé-
délskou ptidou a plevelnymi spolecen-
stvy, se potkdvaji a mohou hybridizovat
(obr. 6, 7). Morfologie ki¥iZence je pfechod-
né mezi obéma rodi¢ovskymi druhy, ale
¢asto se pfekryvé s jednim z rodic¢u, coz
zpusobuje potize pii jeho identifikaci (viz
obr. 8). Ackoli v literatufe existuji zmin-
ky o ddajnych kiiZencich mezi obéma dru-
hy, hybridizace nebyla d¥ive podrobnéji
studovéana, a tak experimentdlni ovéteni
hybridt nebo odhad frekvence jejich vzni-
ku a pocetnosti v pfirodnich populacich
nebyly k dispozici. Pomérné slozita no-
menklatura obou druhti se vyjasnila s roz-
vojem molekularnich metod, kdy bylo zjis-
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téno jejich genomické uspotddéani — jsou
alopolyploidntho ptvodu, pfevazné hexa-
ploidni s po¢tem chromozomt 2n = 42,
pficemz zdkladni chromozomové ¢&islo
v tribu Triticeae je 7.

Pyr plazivy — uc¢ebnicovy priklad
polyploidni speciace

Pyr plazivy predstavuje vcelku dobfe pro-
badany druh. Zajima pfedevsim zemédélce,
nebot jde o jeden z nejproblematictéjsich
pleveld v agroekosystému, ale také bio-
systematiky zabyvajici se jeho genomikou
a evoluci. Prvni studie genomu pyru plazi-
vého pochéazi z poloviny 20. stol. (napf.
Cauderon 1958). Jiz tehdy bylo zfejmé, Ze
genom hexaploidntho pyru plazivého obsa-
huje dva subgenomy odpovidajici rodu
Pseudoroegneria (genom St) a jeden sub-
genom odpovidajici je¢menu (H). Pyr pla-
zivy je tedy alopolyploidni s genomickou
konstituci StStH. S néastupem citlivéjsich
metod, zaloZenych na sekvenaci DNA,
vysly najevo dalsi zajimavé skutecnosti.
Druh je ptivodni v Eurasii a do Severni
Ameriky byl zavle¢en relativné nedévno.
Studie, kdy byly severoamerické rostliny
analyzovany pomoci sekvenci jaderného
genu GBSSI (Granule-Bound Starch Syn-
thase I — syntaza Skrobu vézaného v gra-
nulich I; Mason-Gamer 2004), odhalila pii-
tomnost minimélné péti riznych variant
tohoto genu v genomu pyru plazivého.
Hypotéza je takovd, ze kazda varianta genu
predstavuje stopu genetického materidlu
daného donora (pfedka). Kromé zminénych
linii rodu Pseudoroegneria a je¢émene to
byly dalsi t¥i: jedna odpovidala jednole-
tému evropskému druhu Taeniatherum
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caput-medusae, ostatni varianty genu se
ale nepodafilo spolehlivé identifikovat.
Jedna spadala do Triticeae, ale ve fyloge-
netické analyze ji nelze pfifadit Zddnému
diploidnimu druhu. To bylo interpretova-
no jako piispévek druhu, ktery bud vy-
hynul, nebo je neznamy, a nebyl proto do
analyzy zahrnut. Druhd nezndma4 varianta
genu jiz neodpovidala zddnému tritikoid-
nimu druhu, ale ptiblizné druhu Cutandia
memphitica z tribu Poeae. P¥itomnost toho-
to typu genu by mohla znamenat introgre-
si (za¢lenéni genetického materidlu, napi.
genu, jednoho druhu do genomu druhé-
ho druhu v dtsledku kiiZeni a nasledného
zpétného kfizeni hybrida s rodi¢ovskym
druhem) do genomu pyru po jeho zavle-
¢eni do Severni Ameriky. Kazdopadné pyr
plazivy byl pfedstaven jako geneticky vel-
mi heterogenni druh, ktery skryva gene-
ticky material z pfekvapivé vzdéalenych
lini{. Jak se ukazalo pozdéji, s objevy cizo-
rodych genetickych pfimeési u pyru zda-
leka nebyl konec.

Pro detekci hybridizace mezi obéma
druhy pyru na nasem tzemf{ jsme s mymi
spolupracovniky (Frantisek Krahulec, Da-
vid Kopecky, Judith Fehrer, Petra Caklo-
va a Ladka Pastovd) vybrali ribozomalni
DNA, konkrétné usek takzvanych vniti-
nich pfepisovanych mezerniki (z anglic-
kého Internal Transcribed Spacers, déle
jen ITS). Kazdy druh pyru vykazoval svou
typickou ITS sekvenci, hybrid potom obé
rodic¢ovské. ITS tsek ribozomédlni DNA
se obecné povazuje za téméf univerzalni
geneticky marker, oblibeny pro svou rela-
tivni jednoduchost a spolehlivost. To pla-
ti do té doby, nez za¢nete studovat varia-
bilitu ITS sekvenci u konkrétniho druhu
detailné, zejména u polyploidi. Ukazalo
se, Ze v genomu pyru se ukryva piekvapi-
va variabilita v ITS sekvencich, podobné
jako u GBSSI genu. Slo o sekvence naleZe-
jici dvéma liniim (pravdépodobné rtiznych
druhti) rodu Pseudoroegneria, dvéma li-
niim jeémene, dédle jeden typ sekvence
odpovidal pfiblizné svefepu (Bromus)
a dalsi planému prosu (Panicum). P¥itom-
nost linif rodu Pseudoroegneria a je¢me-
ne se dala ocekévat, jsou to dva hlavni
konstituenty genomu pyru plazivého. Na-
lez dvou rtiznych variant ITS sekvenci je¢-
mene pfinesl novou a zajimavou indicii
pfi odhalovani mozného zptisobu vzniku
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tohoto polyploidniho druhu. V nagem pii-
padé jeden typ sekvence odpovidal jec-
mentm eurasijskym, zatimco druhy typ
zastupcum americkym. Evropsky pyr pla-
zivy proto musel nékdy ve své evolucéni
historii p¥ijit do kontaktu a hybridizovat
bud s néjakym planym americkym je¢me-
nem, nebo s jinym americkym druhem
pyru. To neni nepfedstavitelné, protoze
béhem uplynulych ¢tyf miliont let proka-
zatelné dochéazelo k mezikontinentalnim
migracim planych je¢menti a je pravdé-
podobné, Ze v tu dobu mohly vznikat také
polyploidni pyry v dtsledku k¥iZeni s ro-
dem Pseudoroegneria.

Pfitomnost sekvenci typu svefepu a hlav-
né prosa v genomu pyru je velmi pfekvapi-
va. Pfedevsim proto, Ze tyto rody jiZ nepa-
t¥ do Triticeae a nejsou tudiz témto travdm
blizce pfibuzné. Zatimco ale travy tribu
Bromeae jsou nejbliz§imi ptibuznymi Triti-
ceae a patii do stejné podceledi lipnicovych
(Pooideae), panikoidni travy z tribu Pani-
ceae (podceled prosové — Panicoideae) za-
hrnuji naopak téméf ty nejvzdélensjsi. Do
podceledi prosové, jedné z 12 podceledi
trav, patfi napt. kukufice (Zea), proso, ¢irok
(Sorghum) nebo cukrové titina (Saccha-
rum officinarum). V porovnani tfeba s pse-
nici jsou tyto travy na prvni pohled velmi
odli$né. A nejen na pohled. Sta¥{ ¢eledi
lipnicovitych se odhaduje pfiblizné na
70 miliont let, pfitom k oddélen{ linie Pa-
nicoideae od zbytku trav (véetné Triticeae)
doslo asi pfed 50 miliony let. Nalez uvede-
nych sekvenci tedy z4dal vysvétleni.

Patrani po zdhadnych predcich

Patrani v polyploidnim genomu pomoci
sekvenci konkrétnich gent s sebou nese
ijisté tskali. P¥itomnost ur¢itého markeru
totiz muzZe reprezentovat jak cely subge-
nom daného piedka, coz ukazuje na re-
centni polyploidizaci, tak jen segment
chromozomu nebo dany lokus, které spise
signalizuji introgresi. Historie polyploid-
niho druhu lze tedy snéze vysvétlit, pokud
tyto informace mame. Jak se ale d4 poznat,
kolik genetického materidlu od kterého
druhu alopolyploid obsahuje? Asinejefek-
tivnéji (a nejefektnéji) metodou zvanou
hybridizace in situ. Velmi zjednodu$ené
lze ¥ici, Ze jde o cytogenetickou metodu
umoziiujici obarveni chromozomi nebo
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Elymus repens (6x)

jejich konkrétnich ¢asti na zédkladé homo-
logie s pouZitou sondou. Chceme-li tedy
na chromozomu, pfipadné v celém geno-
mu zjistovat pfitomnost urcité sekvence,
pouzijeme odpovidajici fluorescen¢né zna-
¢enou sondu — jestlize se navaze (vysila
fluorescenc¢ni signél, ktery sniméme ve
fluorescenénim mikroskopu), je to diikaz
pritomnosti dané sekvence ve studova-
ném genomu. Vysledky potvrdily, Ze rody
Pseudoroegneria a je¢men piedstavuji hlav-
ni genomické konstituenty studovanych
rostlin pyru plazivého (obr. 9). Dale uka-
zaly, Ze v subgenomu je¢mene se nachazi
chromozomovy segment odpovidajici pro-
su. Vzhledem k tomu, Ze se tento chromo-
zomovy segment a sondy pro ribozomalni
DNA nevézaly na stejné misto (nekolokali-
zovaly), bylo jasné, Ze pyr plazivy obsa-
huje nejen tento cizorody segment, ale také
na jiném misté v genomu zminénou ribo-
zomélni DNA. Sondy Taeniatherum a Bro-
mus naopak neptinesly uspokojivé vysvét-
litelné vysledky. Pfinejmensim je zfejmé,
Ze se tito zastupci netcastnili recentni
polyploidizace a vzniku hexaploidniho
pyru a nepfedstavuji tudiz hlavni geno-
mické konstituenty. JelikoZ stopy jejich
eventualnich pfimési pfedstavuji nefunke-
ni pseudogeny, je ddvna introgrese proza-
tim nejpravdépodobnéjsim vysvétlenim.
Jak je to tedy s onou zdhadnou pfimési
sekvenci prosa a svefepu? Zajimavé na
téchto ITS sekvencich byla nejen pfitom-
nost v genomu pyru, ale také jejich podo-
ba. Zatimco sekvence typu Bromus byly
zjevné degenerovany a $lo o nefunkéni
pseudogeny, sekvence typu Panicum byly
prosté mutaci a lokusy ribozomalni DNA
s témito transkripénimi jednotkami se pod
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HH;™

> X nebo jen genli
-“redukovana (n) gameta

i
St,St, St,StH, H, 10

9 Cytogenetické analyza pyru plazivé-
ho odhalila, Ze zdkladnimi konstituenty
jeho genomu jsou dva subgenomy rodu
Pseudoroegneria (zelena barva) a jeden
subgenom je¢mene (Hordeum, oranzova).
Orig. D. Kopecky

10 Na zakladé dostupnych indicif

1ze zrekonstruovat dva mozné scénate
vzniku hexaploidniho pyru plazivého.
Prvni moznosti je hybridizace tetraploid-
niho pyru s genomickou konstituci St,H,
(H genom je¢mene jiZ obsahuje pfimési
prosa — Panicum) s jinym diploidnim
druhem rodu Pseudoroegneria (St,),

z niz by vzesel triploidni hybrid
St,St,H,. Pokud by doslo ke zdvojeni
genomu, vytvofil by se hexaploidni pyr
St,St, St,St,H, H,. Takovy hexaploidni
pyr mohl vzniknout vicekrat — za prispéni
riznych je¢ment, evropskych i americ-
kych. Nasledna hybridizace mezi rizny-
mi typy pyru potom mohla vést k pyru

s genomickou konstituci, jak jsme ji
odhalili my — St,St, St,St,H H.,.

Druhou moznost predstavuje hybridizace
za Ucasti neredukované gamety alo-
tetraploidniho druhu Pseudoroegneria
(St,St,St,St,) a normélni, tedy redukova-
né, gamety alotetraploidniho je¢mene
(H,H,, opét jiz s pfimeési prosa).
Vysledkem by byl pfimo hexaploidni
pyr St,St,St,St,H,H,. Oba scénare

jsou realné, nebot jak tetraploidni pyry,
tak druhy rodd Pseudoroegneria a Hor-
deum z p¥irody zndme. Orig. V. Mahelka
11  Genom pyru prostfedniho tvoii rod
Pseudoroegneria (zelena barva), kosmac
(Dasypyrum, modra) a mnohostét (Aegi-
lops, ¢ervenad). Orig. a foto D. Kopecky
12  Mnohostét A. tauschii, jeden

z pfedku psenice seté, se pravdépodobné
podilel i na vzniku pyru prostfedniho.
Foto V. Holubec

selekénim tlakem udrzovaly jako funke-
ni. Vzhledem k tomu, Ze hybridizace pyru
s témito druhy a pfipadné introgrese jsou
velmi nepravdépodobné (i kdyz v p¥ipa-
dé svefepu si ji asi pfedstavit 1ze), musely
se jejich sekvence do genomu pyru dostat
jinym zptisobem. JelikoZ se zminény chro-
mozomovy segment odpovidajici prosu na-
chézel v subgenomu je¢mene, bylo prav-
dépodobné, Ze se do pyru dostal s timto
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pfedkem. To potvrdily nésledné analyzy
diploidnich je¢menti. Napf. eurasijsky
druh jeémene H. bogdanii obsahuje jak
tento chromozomovy segment, tak ITS
sekvence téméf identické s témi piitom-
nymi u pyru. Podobné panikoidni ITS
sekvence se dokonce nachézeji ve vsech
planych druzich je¢mene s genomem H.
Predbézna data ukazuji, Ze jistou pf¥imeés
panikoidni DNA maji také nékteri dalsi
zéstupci Triticeae. Kdy a jak se do nich
dostala? Staf{ tritikoidnich trav se odha-
duje na 10-13 miliont let, kdy doslo k od-
déleni linif je¢menti od pSenic. Tato ¢isla
vétdinou oznaduji stat{ odstépeni urcitych
linii, z nichZ pozdéji v priabéhu evoluce
dochéazelo k diverzifikaci jednotlivych
druhti. V8tsina soucasnych druhti je tedy
vyrazné mlads{ a napf. speciace je¢ment
do nynéjsi podoby je otdzkou nékolika
poslednich milionti, p¥ipadné statisict let.
To znamend, Ze se tyto panikoidni ITS
sekvence musely dostat do pfedkt dnes-
nich Triticeae pied samotnou diverzifika-
ci tohoto tribu a zaroveni po diverzifikaci
panikoidnich trav nékdy pied 10-28 mi-
liony let. Jak k tomu doslo, ztistava zaha-
dou. V kazdém pripadé vsak pyr plazivy
predstavuje polyploidni taxon s neceka-
né slozitou evoluc¢ni historii (obr. 10, viz
Mahelka a Kopecky 2010).

Méné znamy, avSak neméné vyznamny
pyr prostiedni
Na rozdil od pyru plazivého nachazi pyr
prostfedni mnohem vice moznosti prak-
tického uplatnéni p¥i slechténi psenice,
v protierozni ochrané pidy v suchych ob-
lastech nebo jako krmivo pro dobytek. O to
vice pfekvapuje, jak velmi maly pocet se-
riéznich praci existuje o jeho vzniku, ge-
nomickém uspotadani, pfipadné genetic-
ké variabilité v pfirodnich populacich. Pyr
prostfedni je stejné jako predchozi druh
hexaploidni a donedévna pfevladal nazor,
Ze obsahuje dva velmi podobné subgeno-
my pravdépodobné pochazejici z diploid-
nich druht Thinopyrum elongatum (ge-
nom E°) nebo T. bessarabicum (EP) a dale
subgenom rodu Pseudoroegneria (St). Pro-
blematické na téchto vysledcich bylo to, Ze
genomickd konstituce pyru byla navrzena
bud na zdkladé hybridiza¢nich experi-
mentd, kdy se studovala homologie chro-
mozomovych sad pfi meiéze, nebo podle
hybridizace in situ za pouZiti jen omeze-
ného poctu sond, takze neslo o nezavisly
experiment a takové vysledky nejsou tpl-
né spolehlivé. Pivodni prace, zaloZené na
hybridiza¢nich pokusech a studiu meidzy,
napf. odhalily ¢aste¢nou homologii geno-
mu pyru prostfedniho s genomem psenice
(napt. Peto 1936, Matsumura 1952). V po-
sledni dobé byl tento druh studovan po-
moci relativné sofistikovanéj$ich markert
zaloZenych na analyze DNA a vysledkem
bylo zjisténi, Ze na vzniku pyru prostied-
niho se vedle zminénych druhti zfejmé
podilel i kosm4c a snad také zito. P¥i takové
rozporuplnosti vysledku si klademe otaz-
ku, zda mohou rozdily v konstituci pyru
zaviset napt. na geografii (aredl druhu saha
od Francie po Ural), pfipadné v lokaln{ ska-
le na rznych ekologickych podminkach.
Ke studiu genomické konstituce pyru
prostiedniho z populaci na nasem tzemi
jsme pouzili dva lokusy ribozomalni DNA
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(vedle ITS tseku jesté gen pro 5S a ptileh-
1y mezernik) a jeden jaderny gen. Pomoci
hybridizace in situ jsme potom zjistovali
piispévky jednotlivych pfedki identifiko-
vanych pomoci sekvenci zminénych tiseku.
Genom hexaploidnich rostlin ze studova-
nych populaci obsahuje t¥i odlisitelné sub-
genomy, které s vysokou pravdépodobnosti
pochézeji od pfedkt podobnych dnesnim
zastupctim rodt Pseudoroegneria, kosmad
a mnohostét — ziejmé A. tauschii (obr. 11,
12; viz Mahelka a kol. 2013). Zejména po-
dil mnohostétu je pozoruhodny. Mnoho-
§téty se totiz rovnéz podilely na vzniku
kulturni psenice seté (7. aestivum), kterd
nejspise obsahuje dva subgenomy druht
A. tauschii a A. speltoides a jeden subge-
nom jednoleté psenice (T. urartu). Jakkoli
je toto zjisténi zajimavé, pritomnost spo-
le¢ného subgenomu predstavuje kompli-
kaci pfi studiu hybridizace mezi pyrem
prostfednim a pSenici. Jakym zptsobem
pyr prostfedni vznikl, zatim nenf jasné,
nelze ovSem vyloucit ani moznost, Ze sub-
genom mnohostétu pochazi pravé z pse-
nice a tudiz Ze tyto druhy maji daleko vice
spolecného, nez se predpokladalo.

Hybridizace jako zdroj cytologické

a genetické variability

Jak bylo zminéno, oba druhy pyru zauji-
maji obrovsky aredl a je pravdépodobné,
Ze s tim je spojena i zna¢né cytologicka
a geneticka variabilita v pfirodnich popu-
lacich. Pokusili jsme se odhalit alespon
cytologickou, a to na tizemi Ceské republi-
ky. Zjistili jsme nékteré nové skutecnosti.
V populacich obou druhi podle o¢ekava-
ni pfevladaly hexaploidni cytotypy (tedy
2n = 6x = 42). Kromé toho jsme na nékolika
lokalitach nalezli u obou druht cytotypy
nonaploidni, tedy rostliny s 63 chromozo-
my (2n = 9x = 63). Vznikly pravdépodobné
po splynuti redukované a neredukované
gamety. Pozoruhodny byl ale nalez cyto-
typu heptaploidniho (2n = 7x = 49). Morfo-
logicky rostliny odpovidaly pyru prostfed-
nimu. Heptaploidni cytotyp je zvlastni
tim, Ze mé oproti hexaploidnimu jednu
haploidni sddku chromozom navic. Lichy
pocet sadek totiz vétsinou zpisobuje pro-
blematickou meiézu a pf¥ipadné sterilitu.
Vedle heptaploidniho cytotypu na lokalité
v Bilych Karpatech rostlo jesté nékolik
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aneuploidnich typt (2n =47, 48, 50; aneu-
ploid obsahuje abnormalni poc¢et chromo-
zomu v jadte, tedy bud vice, nebo méné
nez je obvyklé pro danou chromozomovou
sddku), zastoupenych ale pouze jedinci.
Heptaploidni cytotyp v jedné ¢asti lokali-
ty zcela dominoval. V minulosti tam doslo
k odlesnéni a heptaploidni rostliny zjevné
vyuzily oslabeni konkurence k uchyceni
a zaloZzeni vlastni populace. Také ekologic-
ky se tyto rostliny chovaly jinak, neZ je pro
pyr prostfedni typické — rostly v dosti za-
mok¥ené terénni sniZzeniné, nap¥. spole¢né
s rdkosem (Phragmites). Analyza geno-
mické kompozice heptaploidniho cyto-
typu odhalila jednu sddku chromozomu
navic od je¢mene a rovnéZ uspoiddani
ostatnich séddek je odlisné od normalniho
hexaploidntho cytotypu. Je tedy mozné, Ze
se zkiiZily oba druhy pyrt, vysledkem byl
vznik a stabilizace nového cytotypu a ge-
notypu. Zavéry jsou vsak jen predbézné.

Hybridizace za riznych ekologickych
podminek

Zatimco davna hybridizace v tribu Triti-
ceae produkovala mnozstvi alopolyploid-
nich druhd, jejichz ptivod pomérné dobfe
znéme, role soucasné hybridizace a intro-
grese za raznych ekologickych podminek
a mechanismy generujici variabilitu ne-
jsou zdaleka tak objasnéné. Pomoci mole-
kularnich a cytologickych metod jsme
analyzovali ¢etnost kiiZencti a genovy tok
mezi obéma druhy pyrt na lokalitach, kte-
ré se ligily stupném antropického tlaku
(disturbanci). Frekvence hexaploidnich
hybridd mezi obéma druhy pyru se znacné
odlisovala mezi studovanymi plochami.
Na dvou zemé&délsky obhospodafovanych
mistech rostly hybridy ¢asto, zatimco na
stepi jsme nenalezli Zddny, coz ukazuje na
dilezitou roli rozdilnych ekologickych
podminek p¥i vzniku nebo uchyceni hyb-
ridd. Neni bez zajimavosti, Ze matefskou
rostlinou byl v naprosté vétsiné ptipadi
krajina s mnoZstvim volnych plosek zfe-
telné nahrava uchyceni a rastu hybrida.
To je pomérné dtlezité zjisténi, zejména
s ohledem na potenciédlni hybridizaci v ce-
1ém modelovém komplexu, veetné p3eni-
ce. Hybridizace mezi obéma druhy gene-
ruje vysokou variabilitu cyto- a genotypt,
které slouzi jako materidl pro selekéni
a evoluc¢ni sily. Vezmeme-li v ivahu gene-
tickou heterogenitu obou pyri, potom je-
jich hybrid predstavuje pestrou paletu
genetické informace, ktera mtze hrat vy-
znamnou dlohu pi#i adaptaci na riizné sta-
novistni podminky. Jelikoz dochézi i ke
zpétné hybridizaci s obéma rodici, kifZenec
muze zaroveii slouZit jako most k oboha-
covéani genetické diverzity obou druht.
V evoluci je totiz dilezita nejen kvantita,
ale také kvalita. Bylo jiZz opakované proka-
zano, Ze nékteré hybridizace se povedly
pravdépodobné jen jednou, mély ale z evo-
lu¢niho hlediska zna¢ny dopad, jako napi.
u pSenice seté.
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