Darwinova ,,odporna zahada“ po
130 letech aneb souvisi polyploidie
s rozmanitosti krytosemennych
rostlin?

K 200. vyroci narozeni Charlese Darwina

Jméno Charlese Darwina byva pravidelné uvadéno v souvislosti s nejruzné;si-
mi evolu¢nimi a ekologickymi teoriemi, poc¢inaje puivodem druh, pies specia-
ci na ostrovech az tieba po otazky tykajici se ¢etnosti vyskytu riznych orga-
nismu. Ve stinu klasického prikladu ekologické diferenciace galapazskych
»pénkav® (ve skutecnosti jde o ptaky z pribuzenstva strnadu; Ziva 2008, 7),
ktery se dostal snad do vSech evolu¢né zamétrenych ucebnic, se mozna trochu
ztraceji dalsi otazky, na néz Darwin hledal odpovédi. Mezi né patii i vznik
a pocatecni rychla diverzifikace krytosemennych (kvetoucich) rostlin - jedna
z nejvétsich suchozemskych radiaci vsech dob, ktera dala vzniknout vice nez
250 000 druhiim. Sdm Darwin v dopisu z ¢ervence 1879 adresovaném svému
dlouholetému priteli, botanikovi J. D. Hookerovi tento problém popisuje jako
odpornou zidhadu (an abominable mystery), s jejimZ zodpovézenim si p¥Filis
nevédél rady. Pojdme se tedy na ,,odpornou zdhadu“ podivat s odstupem témér
puldruhého stoleti, zejména ve svétle modernich molekuldrné-genetickych
poznatku a s diirazem na polyploidizaci (znasobeni genetického materialu).

Polyploidie a polyploidi

Polyploidie (neboli genomova multiplika-
ce) je stav, kdy se v somatickych burikach
urcitého organismu nachézeji vice nez dvé
identické sady chromozomi (pokud jsou
piitomny tfi sady, mluvime o triploidii,
pii ¢tyfech o tetraploidii, pfi Sesti o hexa-
ploidii atd.). Polyploidie je velice ¢asta
zejména v rostlinné ¥i8i, kde byva pova-
zovana za jednu z hlavnich hnacich sil
evoluce. Kvalifikované odhady ukazuji,
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Ze 2—4 % veskerych speciac¢nich udélosti
u kvetoucich rostlin je mozné pfipsat pra-
vé genomové duplikaci (a jde tedy o viibec
nejcastéjsi mechanismus sympatrické spe-
ciace, tj. evolu¢niho rozrtiznéni druhi
rostoucich spole¢né v téZe oblasti). V po-
sledni dobé v8ak vychazi najevo, Ze velky
pocet polyploidi najdeme i mezi zivoci-
chy, pfedevsim u ryb a obojzivelnikd. Pra-
vou senzaci pak zpisobil nedavny objev
dvou polyploidnich hlodavct v Argenting

204

— osméka poustniho (Tympanoctomys bar-
rerae) a osméka slanistniho (Pipanacocto-
mys aureus, Gallardo a kol. 1999). Az do
jejich nélezu se totiz soudilo, Ze poly-
ploidie nebyvé u savci slucitelna se zi-
votem. Je v8ak vhodné poznamenat, Ze
i zdravé lidské télo obsahuje tkané tvoie-
né polyploidnimi burikami — konkrétné
v jatrech.

Podle zptisobu vzniku byvaji tradi¢né
rozliSovany dvé zakladni kategorie poly-
ploidi: (I) autopolyploidi vznikajici zdvo-
jenim poctu chromozomu v rameci jedno-
ho a téhoZ druhu a (II) allopolyploidi, ktefi
kombinuji geneticky materidl minimalné
dvou rtiznych rodi¢ovskych druhi (v jejich
evolu¢ni historii tedy nezbytnou dlohu
hraje mezidruhova hybridizace). Do prvni
skupiny patfi z domaci kvéteny napt. srha
fiznacka (Dactylis glomerata, obr. 1), tetra-
ploid odvozeny od diploidni srhy hajni
(D. polygama, obr. 2). Z kulturnich rostlin
muZeme jmenovat vojtésku (Medicago sa-
tiva), jetel lu¢ni (Trifolium pratense) nebo
visen (Cerasus vulgaris). Allopolyploidy
reprezentuje mimo jiné konopice polni
(Galeopsis tetrahit, obr. 3, 4, 5), vznikla
z k. zdobné (G. speciosa, obr. 7, 9) a k. pyfi-
té (G. pubescens, obr. 6, 8), z péstovanych
druht pak psenice (Triticum aestivum),
bananovniky (rtizné odrady vzniklé kiize-
nim Musa acuminata a M. balbisiana),
tabak (Nicotiana tabacum) nebo kulturni
bavlniky (Gossypium barbadense a G. hir-
sutum). Dal§im kritériem pro klasifikaci
polyploidt byva jejich sta¥{ — zatimco
mladé typy s blizkymi p¥ibuznymi oznacu-
jeme jako neopolyploidy, starobylé taxo-
ny, ¢asto evolu¢né izolované, se nazyvaji
paleopolyploidi.

Pro¢ vlastné ma smysl se podrobné za-
byvat duplikaci genomu? Pfedevsim, vel-
ké mnozstvi organismu (¢i alespori jejich
jednotlivych bunék) je polyploidnich a mi-
zeme tedy shrnout, Ze Zivot je z velké ¢as-
ti polyploidni fenomén. Navic, naprosta
vétsina lidské civilizace zavisi na poly-
ploidni stravé (zejména na obilovinach)
a neméné dulezitou roli hraji polyploidi
v produkci krmiva pro hospodarské zvifa-
ta, v produkci vldken atd. To dobfe ilustru-
ji celosvétové statistiky o vyuzivani orné
pidy —na 83,7 % rozlohy se péstuji poly-
ploidni plodiny. Polyploidni je i ¢tvefice
nejrozsifenéjsich hospodaiskych plodin
(pSenice, ryze, kukufice, séja) a mezi 21

vvvvvv

6 diploidt (v tradi¢nim pojeti).

Vlastnosti polyploidu

Zdvojeni po¢tu chromozomi se projevuje
prakticky na v8ech drovnich biologické
organizace. Univerzdlnim efektem byva
zvétSeni bunék a s nim souvisejici zmény
povrchu a objemu. Ty se nasledné& proje-
vuji zménami v intenzité metabolickych
procest. Polyploidi proto zpravidla byva-
ji robustnéjsi nez jejich diploidni pfibuzni
(jak ve vegetativnich, tak i generativnich

1a2 Mezizdkladni kategorie poly-
ploidd patif autopolyploidi a allopoly-
ploidi. Do prvni skupiny nalezi napf.
tetraploidni srha fiznacka (Dactylis
glomerata, obr. 1) vznikla zdvojenim
chromozomi diploidni srhy hajni

(D. polygama, obr. 2). Snimky L. Hroudy
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3az9 Zastupcem allopolyploida

je konopice polni (Galeopsis tetrahit,
obr. 3, 4, 5 ), kterd kombinuje genomy
konopice py¥ité (G. pubescens, obr. 6, 8)
a k. zdobné (G. speciosa, obr. 7, 9).
Snimky M. Stecha (3, 4, 7, 8)

a L. Hroudy (5, 6, 9)

¢astech), vykazuji vsak pomalejsi onto-
genetické procesy a pozdéjsi kveteni.
Zdvojeni poétu chromozomu s sebou ¢as-
to pfindsi i zmény v reprodukénich cha-
rakteristikach — nap¥. polyploidi obecné
vykazuji vétsi podil samoopylovani (self-
kompatibility) a ¢asto se rozmnoZzuji apo-
mikticky (vytvafeji semena bez oplozeni
a vznikli potomci jsou geneticky zcela
shodni s matefskym jedincem). Neziidka
polyploidi osidluji §irsi rozpéti ekologic-
kych podminek, byvaji konkurenéné zdat-
néjsi a odolnéjsi vici riznym patogentim.

Z genetického hlediska vykazuji poly-
ploidni druhy vétsi variabilitu (vétsi podil
polymorfnich lokust, vice alel na lokus
atd.) a jsou méné nachylni ke snizovéni
genetické diverzity v dusledku ptibuzen-
ského k¥izeni. Napf¥. p¥i samospraseni
heterozygotniho diploida bude plné polo-
vina jeho potomkt homozygotnich, zatim-
co u tetraploida to bude jen o néco malo
pies 5 %. K poklesu ptivodni genetické
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variability na 1 % kvuli pfibuzenskému
kiizeni sta¢i u diploidnich organismu 7 ge-
neraci, naproti tomu u tetraploidti nastane
stejny stav za 27 generaci a u hexaploidi
dokonce az za 46.

Duplikované geny navic mohou slouzit
jako ,,experimentalni“ materiél pro evolu-
ci. Jedna ¢ést gent bude zajistovat funkce
nezbytné pro pfeziti organismu, zatimco
u jejich kopii mtize dochédzet k mutacim,
které nakonec mohou vést aZ k rozriznéni
a specializaci pro nové funkce.

Jak casta je polyploidie u rostlin?

Navzdory obecné shodé, Zze polyploidie
predstavuje jeden z klicovych evolu¢nich
mechanismu v rostlinné ¥isi, na zdanlivé
banélni otazku, jaky je vlastné podil poly-
ploidd, neni viibec jednoduché odpovédét
a v literatufe se setkdvdme se znacné roz-
dilnymi odhady. Klasické studie praco-
valy s chromozomovymi pocty a snazily
se najit uréitou hranici mezi diploidnim
a polyploidnim stavem. Rtizn{ autofi vsak
pro stanovenf této arbitrarni hranice po-
uzivali rtizna kritéria, a tak i podil poly-
ploidnich typt se dramaticky ménil. Nej-
rostlin udévaly kolem 30-35 % polyploi-
dt, jiné studie dospély zhruba k jedné polo-
viné a v poslednich desetiletich se asi nej-
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Cast&ji objevovaly hodnoty mezi 70 a 80 %.
Nutno v3ak poznamenat, Ze rozdil mezi
30 % a 70 % je opravdu markantni a pfed-
stavuje 100 tisic (!) rostlinnych druhi.
pradorostt — zde se odhady ustélily kolem
95 %. Naproti tomu rostliny nahosemenné
(cykasy, jinany a jehli¢nany) vykazuji jen
mizivy pocet polyploidii (méné nez 5 %),
pfi¢emZ naprosta vétsina z nich jsou te-
traploidi. Nejvy$si zndmy stupen ploidie
v této skupiné je hexaploidni a byl zjistén
u véhlasné kalifornské sekvoje vzdyzelené
(Sequoia sempervirens). Nejistota panuje
ohledné ¢etnosti polyploidti u mechorostt
— pfijmeme-li nizk4 zékladni chromozo-
mova ¢isla, muze se jejich podil vysplhat
az k 80 %; mnozi autofi se vak piiklané-
ji k vyrazné mensimu zastoupeni polyplo-
idnich typu. Jisté je, Ze valnou vétsinu po-
lyploidt najdeme mezi mechy, zatimco
u jatrovek a hleviki je genomova dupli-
kace nesrovnatelné vzacnéjsi. O vyskytu
polyploidie u fas stale existuji jen utrzko-
vité informace, nicméné lze predpokladat,
7e vzhledem k vysokym chromozomovym
poctim (i vice nez 500 chromozom v so-
matickych burikach) bude podil polyploi-
dt téZ znacny.

Nejenom podil polyploidd, ale i vlastni
mira polyploidizace mtiZe u nékterych
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skupin dosahovat tctyhodnych hodnot.
Rekordmanem v celé rostlinné ¥isi je tro-
pické kapradina hadilka Ophioglossum
reticulatum, jejiz nékteré populace maji
1 440 somatickych chromozomi, coz od-
povida 96néasobku zakladni sady (kazdy
jednotlivy chromozom je tedy v genomu
piitomen v 96 (!) kopiich). Mezi rostlinami
dvoudéloznymi drzi prvenstvi mexicky
rozchodnik Sedum suaveolens, ktery je
80ploid s 640 chromozomy, zatimco nejvi-
ce chromozomu u jednodéloznych rostlin
bylo dosud zjisténo u vzacné madagas-
karské palmy Voaniola gerardii (2n = 596,
cca 50ploid).

Otazka ¢etnosti polyploidie u rostlin by
nebyla tplné bez alesponi kratké zminky
o tzv. somatické polyploidii, kdy v rdmci
organismu dochézi k dal§$imu zmnoZeni
genetického materidlu v urc¢itych butikach.
Casto jde o buiiky zésobni (nap¥. endo-
sperm ¢i elaiosom semen) nebo burky
majici néjakou specializovanou funkci
(antipody, trichomy apod.). I v téchto pi¥i-
padech mtize mira polyploidizace dosa-
hovat zna¢né vysokych hodnot, a to az
dvou (napf. trichomy u kopfivy dvoudo-
mé) nebo dokonce i t¥f fadt (napt. masic-
ka — elaiosomy na semenech ladoriky
dvoulisté).

Novinky z paleobotaniky

Do diskuse o ¢etnosti polyploidie v rost-
linné ¥i8i v poslednich letech vyrazné
zasahla paleobotanika. Diky n{ mtzeme
napf. odhadnout, jaky ploidni stupen méli
dévno vyhynuli pfedci soucasnych rost-
lin. Je samoziejmé, Ze vlastni DNA nefosi-
lizuje, a neni tedy mozné stanovit pfesné
pocty chromozomt. Nicméné jak jiz bylo
Feteno diive, obsah DNA se odrazi ve veli-
kosti bunék, které se ve fosilnim zdznamu
zachovévaji. Na zakladé srovnéni urci-
tého dobte definovaného typu bunék
(u rostlin to nejcastéji byvaji svéraci buii-
ky priduchiti) mezi Zijicimi a vyhynulymi
druhy pak mtiZeme ¢init zavéry o vysky-
tu polyploidizace v historickych dobéch.
Napf. mensi svéraci buriky u vyhynulych
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zastupctli svédei o tom, Ze skupina témér
jisté v minulosti prodélala néjakou multi-
plikaci genomu a moderni typy je tedy
nutno fadit mezi polyploidy. Takové situ-
ace byla skute¢né pozorovdna mimo jiné
u zastupcu ¢eledi $acholanovitych (Ma-
gnoliaceae), vaviinovitych (Lauraceae)
nebo platanovitych (Platanaceae), jez byli
tradi¢né povazovani za diploidy. Paleobo-
tanick4 data tak celkové ukazuji na vyssi
zastoupeni polyploidt, neZ jaké bychom
mohli usuzovat jen na zakladé samotnych
karyologickych udaji.

Molekularni prekvapeni

Podobné jako v mnoha dalsich odvétvich
biologie byl i ve studiu polyploidie pri-
lomovym okamzikem nastup molekular-
né-genetickych technik. Nevycerpatel-
nou studnici informaci o sloZzeni genomu
(vEetné toho, zda a jaké jeho ¢asti byly
duplikovany) piedstavuji kompletné ose-
kvenované organismy. Mezi cévnatymi
rostlinami se dosud podafilo pfecist upl-
nou genetickou informaci u péti druhd.
Jako prvni to byl v r. 2000 modelovy druh
genetickych studii, jednolety husenicek
rolni (Arabidopsis thaliana) z ¢eledi bruk-
vovitych (Brassicaceae). Nasledovala prv-
ni jednodélozna rostlina — ryze setd (Ory-
za sativa; 2004) a prvni dfevina — americky
topol chlupatoplody (Populus trichocarpa;
2006). V poslednich letech k nim pak pfi-
byly jesté dvé uzitkové rostliny — réva
vinna (Vitis vinifera; 2007) a papéja (Cari-
ca papaya; 2008). Bohuzel fylogenetické
pokryti zdaleka nent optimalni, nebot s vy-
jimkou ryze patfi v§echny uvedené dru-
hy do jedné velké piibuzenské skupiny
oznacované jako Rosidy.

Kompletni sekvenace genomu je ¢in-
nost nesmirné ¢asové, finanéné i organi-
zaCné naro¢né a i pfes znacné technické
pokroky nelze ptedpokladat, Ze v nejbliz-
$ich letech budou k dispozici tplné se-
kvence pro reprezentativni pocet rostlin-
nych druhd. V praxi jsou proto primérnim
zdrojem dat jakési ndhledy do organizace
genomu — sloZeni tzv. exprimovanych
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10 Druhova diverzita hlavnich evoluc-
nich linif rostlin v pribéhu geologickych
dob. Napadny je dramaticky nartst
poctu krytosemennych ve svrchni kiidé.
Znézornéna je priblizna datace t¥
plosnych polyploidiza¢nich udalosti
(1R, 2R, 3R), k nimZ u krytosemennych
rostlin doslo. Upraveno podle:

S. De Bodt a kol. (2005)

11 Nejprimitivnéjsi krytosemenné
rostlina a pravdépodobné i jediny druh,
ktery v minulosti neprodélal duplikaci
genomu — Amborella trichopoda

z Nové Kaledonie. Foto S. Zona

12 Hadilky (rod Ophioglossum) drzi

v rostlinné ¥{8i primét v po¢tu somatic-
kych chromozomi. Ukdzkovym pitikla-
dem extrémné vysoké polyploidizace je
i hadilka obecna (O. vulgatum) — jediny
zastupce svého rodu v nasi kvéteng,

v jehoZz bunéénych jadrech najdeme

480 chromozom?. Foto M. Stech

sekvencénich tseki (EST — Expressed
Sequence Tag). Ve vefejné pristupnych
databazich je v soutasné dobé k dispozici
pfes 50 miliond EST pro rtizné eukaryot-
ni organismy, v€etn& mnoha rostlinnych
druhti. Jejich analyzou pak mtZzeme napft.
urcit, zda-li v urcité linii probéhla poly-
ploidizace a jaka je jeji priblizna datace.
Statistické metody jsou zaloZeny na hod-
noceni rozdilt v sekvencich u dvojic
duplikovanych gent (tzv. paralognich
gent), pfitemz dtraz se klade na syno-
nymni zamény bazi — tedy takové, které
neméni typ kédované aminokyseliny
a funkénost gent a byvaji proto selekéné
neutralni.

Prekvapivé vysledky na sebe nedaly
dlouho c¢ekat. Skute¢né pozdvizeni mezi
védeckou obci vyvolalo zjisténi, Ze genom
naprosté vétsiny krytosemennych rostlin
vykazuje mnozstvi nadbyteénych gent,
které nejspise vznikly v disledku rozsah-
1é duplikace genetického materidlu v mi-
nulosti. Vzdyt jesté pied 13 lety (v r. 1996),
kdy zacal projekt kompletni sekvenace
genomu husenicku, by zajisté i nejvétsi
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zastanci polyploidizace odpfiséhli, Ze Ara-
bidopsis thaliana piedstavuje typickou
diploidni rostlinu (mé jen maly pocet
chromozom, nepatrnou velikost genomu
atd.). Dnes je v8ak zfejmé, Ze i husenitek
je ve skute¢nosti polyploid a navic ne jen
tak ledajaky — v minulosti totiZ tento druh
(¢i spise jeho predek) prodélal ne jednu,
ale hned t¥i genomové duplikace. K prvni
doslo nedlouho po vzniku krytosemen-
nych, ke druhé u pfedka pravych dvou-
déloznych a k posledni u predka fadu
brukvotvarych (Brassicales). Sekvenace
genomu ryZe (dalsiho typicky ,.diploidni-
ho“ druhu) potvrdila spravnost tvah
o rozséhlé polyploidizaci v ¢asnych fazich
evoluce krytosemennych a ke stejnym
zaveérim dospéla i celd fada navazujicich
studii. Postupné tak vyslo najevo, Ze i ge-
nom vyvojové velice primitivnich rostlin
(napf. stuliku — Nuphar nebo liliovniku
tulipanokvétého — Liriodendron tulipife-
ra, které patii k bazdlnim vétvim kryto-
semennych, nebo puskvorce obecného —
Acorus calamus, jakoZto zna¢né staro-
bylého zastupce jednodéloznych) vykazu-
je rozsdhlé duplikace. V soucasné dobé
je tedy ocividné, Ze polyploidie je v rdmci
krytosemennych rostlin prakticky viudy-
pfitomna a otdzka jiz nestoji: Jaky podil
krytosemennych je polyploidni?, ale spi-
ge: Kolik polyploidiza¢nich udalosti ur¢ita
skupina rostlin v minulosti prodélala?
Pfesto vSak i mezi krytosemennymi exi-
stuje jedna vyjimka, u niz ani detailn{ ana-
lyzy genomu Zadnou polyploidizaci neod-
halily. Tou je vibec nejprimitivné;si
kvetouci rostlina Amborella trichopoda
z Nové Kaledonie, jediny zastupce samo-
statné ¢eledi Amborellaceae (obr. 11). Tato
zivouci fosilie pfedstavuje evoluéni linii,
ktera se od ostatnich krytosemennych rost-
lin oddélila velice zahy po jejich vzniku,
pred zhruba 130 miliony let. Amborella
je dvoudomy ket ¢i maly strom s neopada-
vymi vstficnymi listy ve dvou fadach.
Drobné kvéty s nerozlisenymi obaly jsou
uspofaddany v koncovych vrcholi¢natych
kvétenstvich. Ackoli jde o dvoudomy druh,
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v kvétech se zaklddajf jak saméi ty¢inky,
tak samic¢i plodolisty, avSak pouze jedno
pohlavi se plné vyvine, zatimco druhé zt-
stane redukovéno. Po odkvétu se vytvari
¢ervena bobule obsahujici jedno semeno.
Na svych pfirodnich stanovistich roste
v podrostu horskych destnych lesid. Pocet
jejich lokalit se vsak stéle sniZzuje vypalo-
vanim, tézbou surovin ¢i intenzivni past-
vou. Druh je extrémné vzacny i v kultufe
— pocet botanickych zahrad vlastnicich tuto
raritu bychom mohli spocitat na prstech
jedné ruky.

Polyploidie je dynamicka

Diky molekuldrnim metodam vzala za své
i nékdejsi zazita predstava, Ze polyploidi-
zace je jen ojedinély jev, jakési vzacné dilo
néhody. O polyploidnich druzich se pu-
vodné soudilo, Ze vznikly pouze jedinkrat
(monotopné) a vykazuji proto mizivou
genetickou variabilitu. Ta se pak méla pro-
jevovat napf. mensi pfizptsobivosti k pod-
minkam prostfedi nebo uniformni odez-
vou pfi napadeni patogeny. Takové typy
tedy mély byt selekéné znevyhodnény
oproti svym diploidnim pfibuznym. Asi
proto nepfekvapi, Ze jesté v poloviné 20.
stol. se na polyploidy nahliZelo jako na sle-
pé ulicky evoluce. S timto nédzorem v3ak
kontrastoval neustéle se zvysujici pocet
objevovanych polyploidnich rostlin. Az
podrobné studie genetické variability
polyploidt odhalily, Ze duplikace geno-
mu je nesmirné dynamicky proces, ktery
v kratké dobé generuje obrovskou pro-
ménlivost. Naprostd vétsina polyploid-
nich druht vznikla opakovanég, a to na
riznych mistech (polytopné) a z riznych
populaci diploidnich pfedkt. Hned v prv-
nim kroku se tak objevuji linie s rozdilnou
genetickou konstituci. Navic tyto samo-
statné, nezavisle vzniklé populace se
v pribéhu doby mohly setkat, vzajemné
hybridizovat a dat tak vznik dalsim, zcela
novym genotyptm. Pokracujici k¥izeni
uvnitf linif i mezi nimi pak zajistovalo va-
riabilitu, kterd ¢asto byla mnohonasobné
vy$si nez u diploidnich pfedki.

Popsana spletita evoluéni historie vy-
svétluje i skute¢nost, pro¢ polyploidni sku-
piny vétsinou byvaji taxonomicky kom-
plikované a mezi jednotlivymi druhy ¢asto
chybéji jednoznacéné hranice. Je potieba
poznamenat, Ze i samotnd polyploidizace
je bodem, v némz mutZe dochazet k zasad-
nim zméndm v organizaci genomu (napf.
ke ztratdm urcitych dsektt DNA, umlco-
vani jednotlivych genti atd.), které mohou
byt dal$im zdrojem variability a pod-
porovat tak rychlost evoluce. Jako dobry
piiklad poslouzi experimentélné vytvo-
feni polyploidi brukvi (Brassica), u nichz
se jiz b&hem nékolika malo generaci zaca-
ly projevovat rozdily mezi jednotlivymi
liniemi pochazejicimi z identickych diplo-
idnich rodi¢t. Na rozdil od ptavodnich
predstav o stabilité genomu je tedy dnes
zFejmé, Ze po vlastnim zdvojeni poctu
chromozomu zahy nésleduji dalsi vyraz-
né prestavby a reorganizace genetického
materidlu.

Chvili se jesté zastavme u zminéného
mnohonésobného vzniku polyploidd, kte-
ry muZeme vystopovat v evolu¢ni historii
naprosté vétsiny z nich, od mechorostd,
pres ¢etné kapradiny aZ po krytosemenné
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rostliny. Naopak kdysi tradovany mono-
topni vznik se ukazal byt vyjime¢ny — do-
sud byl prokdzan napf. u uzitkové pod-
zemnice olejné (Arachis hypogaea) nebo
trdvy motskych pobtezi Spartina anglica.
Kolikrat tedy takovy polyploidni druh
muze vzniknout? Na zdkladé soucasnych
poznatkt miZeme Fici, Ze vétsina poly-
ploidd ma na svém konté nékolik desitek
nezavislych vznikt. Napf. u jedné z nejlé-
pe prozkoumanych polyploidnich skupin,
americkych kozich brad (rod Tragopogon,
obr. 13 a 14), se ukéazalo, Ze druh T. mirus
vznikl nejméné 11krat a druh T. miscellus
minimalné 21krét, a to v8e béhem pou-
hych sedmi nebo osmi desitek let v geo-
graficky omezeném prostoru zahrnujicim
vychod statu Washington a p¥ilehlé Idaho.
Opakovany vznik byl dokonce prokazan
i na tizemi jednoho jediného mésta. Pro
ziskani pfedstavy o Getnosti vzniku poly-
ploidt v8ak nemusime chodit nijak daleko
— napt. chudina Draba norvegica s nevel-
kym aredlem ve Skandinavii vznikla nej-
méné 13krat. Uvedend ¢isla jasné dokla-
daji kdysi tézko pfedstavitelnou ¢etnost
a dynamiku polyploidizace v p¥irodnich
populacich.

Ovliviiuje polyploidizace

druhovou bohatost?

Zavéry nékterych vyzkumit naznacuji moz-
nou pozitivn{ vazbu mezi polyploidizaci
a diverzifikaci (at jiz z davodu rychle;jsi
speciace polyploidti oproti diploidim, po-
malej$tho vymirani nebo kombinaci obou
faktorid). Odhaleni nékolika starobylych
duplikaci genomu na rtiznych mistech
fylogenetického stromu krytosemennych
rostlin otevird jedine¢nou moznost pied-
pokladany vztah mezi polyplodif a dru-
hovou bohatosti urc¢itych linif statisticky
testovat. Ackoli vysledky takovych srov-
néni jsou stale pfedbézné, obecné se uka-
zuje, Ze polyploidizace skutecné vede ke
zvy$eni druhové diverzity. Jako dobry p¥i-
klad ndm mohou poslouzit travy — zatim-
co u jadra lipnicovitych (Poaceae), které
zahrnuje zhruba 10 tisic druht, byla pro-
kazana duplikace genomu (zhruba pied
50—70 miliony let), druhové chudé bazél-
ni vétve a nejblizsi pfibuzné celedi zddné
zdvojeni genetického materialu nevyka-
zuji. Podobna situace je i u bobovitych
(Celed Fabaceae), kde pravdépodobné do-
§lo k polyploidizaci u linie, jez dala vznik
cca 7 tisicim druhti, na rozdil od péti sku-
pin, jejichz poc¢ty druht nepfesahuji dvé
desitky. A do celkového obrazku dobie
zapadd i ¥ad brukvotvarych. Naprosta vét-
$ina z jeho 17 ¢eledi je druhové chuda (sté-
71 15 zéastupctl) a v jejich evolu¢ni histo-
rii duplikace genomu chybi. Vyjimku tvoii
trojice velkych ¢eledi (kaparovité — Cappa-
raceae, lusténicovité — Cleomaceae a vlast-
ni brukvovité — Brassicaceae), které jsou
vSechny polyploidni.

Polyploidie v historickém kontextu

Pro osvétleni mozné role polyploidie v di-
verzifikaci kvetoucich rostlin si nejprve
udélejme kratkou exkurzi do historie, do
doby udsvitu krytosemennych. Nejstarsi
dosud znamé fosilni nélezy modernich
krytosemennych pochazeji ze spodni kii-
dy ajejich stafi se odhaduje zhruba na 132
miliont let (str. 209-211 tohoto &isla Zivy).
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Nicméné urcité evoluéni experimenty
s krytosemennosti se objevily jiZ mnohem
dfive — v triasu a jufe. Navic i molekular-
nf analyzy datuji vznik krytosemennych
daleko pfed nejstarsi fosilni doklady — do
svrchni jury, pfed 140-180 miliony let.
Prvotni moderni krytosemenné rostliny
byly nejspise vodni byliny (jako napf. zna-
my rod Archaefructus, viz také str. 209 az
211 tohoto ¢isla) nebo drobné kete. Je
samozfejmé, Ze jejich vznik nebyl skoko-
vy, ale skupina se vyvinula postupné ze
svych primitivnéjsich pfedku. Jako zasad-
ni momenty v evoluci krytosemennych
muzeme oznacit vznik plodolistt, dvoji-
tého oplozeni a kvétt. A pravé kombina-
ce téchto tii znaki je to, co déla kryto-
semenné rostliny krytosemennymi a co
umoznilo jejich velice rychlou diverzifi-
kaci v dal$im obdobi. Je potieba zdtraz-
nit, Ze rychlost radiace modernich kryto-
semennych byla vskutku nevidana. Vzdyt
existence v8ech jejich hlavnich vyvojovych
linii je jasné doloZena pouhych 10-12 mi-
liond let po nejstarsich fosiliich. Jesté
v prubéhu kiidy se staly dominantami
mnohych stanovist a v té dobé jiz existo-
valo 42 z 94 soucasnych fadu (tj. 44 %)
a 63 z 439 celedi krytosemennych (tj. 14 %)
odlisovanych v soucasnosti.

Celkem logicky proto vyvstava otazka,
pro¢ pravé obdobi k¥idy je v evoluci kve-
toucich rostlin tim kli¢ovym. V prab&hu
doby bylo formulovdno mnozstvi teorii,
které se snaZily explozivni kiidovou radia-
ci krytosemennych vysvétlit. Mezi ty nej-
vice pfijimané nélezi vzdjemna koevolu-
ce rostlin s jejich opylovaci — zastanci této
teorie poukazuji na skutecnost, Ze rizno-
rodost kvétnich struktur béhem kiidy 3la
ruku v ruce se vznikem mnoha novych
skupin hmyzu (motyld, blanok#idlych,
dvouk¥idlych). Dalsi hypotéza bere do
tuvahy abioticky stres souvisejici s néarus-
tem koncentrace oxidu uhli¢itého. Kvuli
tektonické aktivité dochézelo v geologické
minulosti opakované ke zvySovéani kon-
centrace CO,, pficemz posledni vykyv se
datuje do doby pfed 120-80 miliony let.
Vyssi koncentrace CO, a tudiz efektivnéjsi
fotosyntéza umoznily rostlindm kolonizo-
vat sussi a Zivinami chudsf stanovisté, na
kterych se mohly vyvinout nové morfolo-
gické typy.

V souvislosti s pokroky molekularni bio-
logie byva v poslednich letech s druhovou
bohatosti krytosemennych stale ¢astéji spo-
jovéana i polyploidie. Je totiz docela dobie
mozné, Ze pravé genomova duplikace
mohla byt onim spoustécem rychlé mor-
fologické i ekologické diverzifikace kryto-
semennych. Jak jiz bylo Fe¢eno, polyploi-
die ndsobi mnozstvi genetického materidlu
dulezitého pro vyvoj, regulaci a signaliza-
ci. Duplikované geny pak umoziuji vytvo-
fenf slozitéjsich struktur i metabolickych
drah, a tim celkovy nértist biologické kom-
plexity. V¥znamnou roli polyploidie dobfe
dokumentuji soutasné poznatky, které
prokéazaly, Ze naprosta vétsina gend tcast-
nicich se regula¢nich a signaliza¢nich
procest byla u dnesnich krytosemennych
rostlin ziskdna pravé starobylymi poly-
ploidizacemi. Napf. tfi historické dupli-
kace zjisténé v genomu husenicku rolntho
jsou zodpovédné za vice nez 90 % tako-
vych genti. Pokud by tedy zadna polyploi-
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dizace v minulosti neprobéhla, mnoZzstvi
regulacnich gent by u rostlin zustalo vy-
razné omezeno. Duplikované geny tedy
predstavuji material pro evolu¢ni diver-
zifikaci a mohou svému nositeli poskyto-
vat vyznamnou selekéni vyhodu.

Pokusme se nyni alespo1i o pfiblizné
datovani jednotlivych polyploidiza¢nich
udalosti, zejména v kontextu druhové roz-
manitosti krytosemennych (obr. 10). Prvni
rozsahla duplikace genomu probéhla nej-
spise nékdy v obdobi svrchn{ jury az spod-
ni kiidy, tedy v dobé, kdy krytosemenné
rostliny vznikly a postupné se stavaly do-
minantni ekologickou skupinou. Je prav-
dépodobné, Ze novy geneticky material
nich i generativnich struktur — tehdy se
napt. objevuji oboupohlavné kvéty, méni
se morfologie lista atd. Dtikazem nejstar-
§f genomové duplikace mohou mimo jiné
byt tzv. MADS-box geny, coz je skupina
gent pro iniciaci a dalsi vyvoj kvéta.
Druha polyploidizaéni vina se datuje do
svrchni kiidy, kdy se u krytosemennych
formovaly nejraznéjsi opylovaci strategie.
Z tohoto obdobi se v genomu soucasnych
rostlin zachovaly napf. duplikované geny
ovliviiujici tvorbu sekundarnich metabo-
litd, jako jsou antokyany urcujici barev-
nost kvéti a plod nebo vonné silice. Lze
pfedpoklddat, Zze ndpadné zbarvené a von-
né kvéty ucinnéji lakaly opylovace a vy-
razné plody byly zase efektivnéji rozsifo-
vany Zivocichy (ve srovnéani s anemochorii
— evoluéné puvodnim pfenosem semen
vétrem). Obé tyto evoluéni novinky pak
mohly vést k reprodukéni izolaci a vyssi
rychlosti vzniku novych druht. Opome-
nout nelze ani spektrum metabolitt uplat-
fiujicich se v obrannych reakcich rostlin
pii napadeni patogeny nebo herbivory
(napt. alkaloidy ¢i polyfenoly). Nejmladsi
rozsahld genomova duplikace spada do
tfetihor a jeji vyznam pro vznik novych
druhi rostlin je jiZ mensi a projevuje se
zejména na urovni ¢eledi. Celkové tedy
muiZeme shrnout, Ze starobylé polyploidi-
zacni udélosti (pfedevsim z obdobi kiidy)
byly zésadni pro vznik mnoha kli¢ovych
regula¢nich a vyvojovych genti. Genomo-
va duplikace tak mohla stat za nartistem
poétu druht i zvy$enim morfologické
komplexity krytosemennych rostlin pozo-
rovanym od spodni kfidy.
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13 aZ 14 ZTejmé nejvice klasickych
poznatki o polyploidii bylo ziskano
studiem kozich brad (rod Tragopogon).
Zatimco v Evropé rostou jen diploidni
druhy, jejich hybridizaci a naslednou
polyploidizaci na americkém kontinentu,
kam byly zavleceny ¢lovékem, vznikly
tetraploidni druhy. Snimky F. Kolafe
(13) a L. Hroudy (14) zobrazuji jeden

z rodi¢ovskych druhti tetraploidt — kozi
bradu pochybnou (T. dubius), ktera je
lehce poznatelna podle nafouklé lodyhy
pod kvétenstvim.

Zminku si zaslouzi i zajimavé vysled-
ky studii provadénych na nahosemennych
rostlinach (cykasech, jehli¢nanech a jina-
nu), piipadné lianovcich (¥ad Gnetales),
kteti pfedstavuji izolovanou skupinu kom-
binujici znaky nahosemennych a kryto-
semennych. Obé jmenované skupiny jsou
ve srovnani s krytosemennymi chudymi
piibuznymi — celkovy pocet jejich druhi
jen stézi presahuje 800. Molekularni data
u nahosemennych rostlin neodhalila Zddné
stopy genomové duplikace a jen nejedno-
znacné polyploidizace byla pozorovana
u lidnovct. Ze bychom tedy méli v ruce
dals{ dikaz pozitivniho vztahu mezi druho-
vou bohatosti rostlin a duplikaci genomu?

Vyhledy do budoucna

Je zfejmé, Ze nové poznatky z paleobota-
niky, fylogenetiky, genomiky ¢i evoluéni
biologie ziskané hlavné béhem posledni-
ho desetileti vyznamné prispély k rozlus-
téni Darwinovy ,,odporné zdhady“. Velké
mnozstvi otazek vsak stéle ztistava nezod-
povézeno a k pochopeni vzniku a rychlé
radiace krytosemennych rostlin jesté po-
vede dlouhd cesta. Zapottebi jsou mole-
kularné-geneticka data pro reprezentativni
soubor rostlinnych druhti, dosud nedo-
state¢né piesné je také datovéani jednotli-
vych polyploidiza¢nich udélosti. Jiz nyni
je vSak zfejmé, Ze prakticky vSechny kryto-
semenné rostliny v minulosti prosly mini-
malné jednou (Castéji nékolika) duplika-
cemi genomu, které mohly byt dilezitym
katalyzatorem jejich diverzifikace a nasled-
né evoludni ispésnosti. Nase ivahy o p¥i-
¢indch obrovské variability kvetoucich
rostlin se proto neobejdou bez zohlednéni
vlivu polyploidizace a jejiho evoluéniho
potencialu.
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