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Cile prace

Bakalafskd prace bude zamérena na vyznam homoploidni hybridizace u rostlin. Cilem bude jednak
zhodnoceni tlohy hybridizace v evoluci rostlin, a jednak morfometricka analyza dvou druh olsi (Alnus
glutinosa a A. incana) a jejich kiiZence Alnus xpubescens. Uloha hybridizace v evoluci rostlin bude
zpracovana formou literarni reserSe a méla by slouZit k seznameni s pomérné sSirokou problematikou
evolucnich procest, kde hybridizace hraje vyznamnou tlohu. Morfometricka studie druhd rodu Alnus, by
méla na literdrni resersi navazat a ukdazat, do jaké miry jedinci morfologicky stojici mezi Alnus glutinosa

a A. incana jsou hybridniho plvodu.

Metodika

Literarni reSerSe bude zpracovana na zakladé studia literatury tykajici se hybridizace. V ramci morfome-
trické analyzy budou zhodnoceny rozliSovaci znaky olsi Alnus glutinosa, A. incana a jejich kfizence Alnus
xpubescens. Jako studijni materiadl budou vyuZity herbdfové polozky. Vyznam jednotlivych morfologickych
znakd pro uréovani olsi bude determinovan pomoci mnohorozmérnych analyz.
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Abstrakt

Literarni reSerSe se zabyva poznatky hybridizace v evoluci rostlin. Hybridizace je
dalezitym motorem pii vzniku druhové diverzity. ZvySuje urovenn biologické
a morfologické rozmanitosti. VétSi duraz je zde kladen na vyznam homoploidni
hybridni speciace.

2%

a Alnus incana. Tyto druhy se vyskytuji sympatricky na Gizemi stfedni Evropy, kde
dochazi ke vzniku homoploidniho hybrida Alnus x pubescens. Vystupem prace je
morfometrickd analyza, ktera vymezila druhové specifické znaky pocétu para
postrannich zilek a zakonceni listové Cepele, na jejichz zékladé lze druhy oddélit
a determinovat hybrida Alnus x pubescens od rodi¢ovskych druht.

Kli¢ova slova: Alnus glutinosa, Alnus incana, Alnus x pubescens, hybridizace,
morfometrie

Abstract

The literature survey deals with plant hybridization in evolution. Hybridization is an
important factor for species diversity and increases biology and morphology variety.
The thesis is mainly focused on importance of homoploid hybrid speciation.

The main topic is the morphometric analysis of Alnus species. These species
occur in sympatry with both parents in area of central Europe where new species Alnus
x pubescens may arise by hybridization. The output of the thesis is a morphometric
analysis defining specific characters for each species which help separate and
determinate parental species from hybrid taxa Alnus x pubescens. Predominant
characters are number of pairs of lateral veins and leaf margin dentation.

Keywords: Alnus glutinosa, Alnus incana, Alnus x pubescens, hybridization,
morfometry
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Uvod

Rostouci pocet experimentalnich mikroevoluénich studii vyvolal prilom v chdpani
procesu hybridizace, ktera miize mit v evolucni biologii nékolik riznych vyznami.
Termin ,hybrid“ mulze pfedstavovat taxony vzniklé mezidruhovym kiizenim,
alternativné mtiZzou byt ,,hybridi* definovani jako potomstvo odliSitelné na zakladé
jednoho nebo vice dédi¢nych znakt (Rieseberg & Carney 1998).

Doposud bylo védecky popsano pfiblizné pul milionu rostlinnych druhd,
Z nichz polovina patii do oddé€leni krytosemennych, u kterych bylo na zakladé analyzy
genomu zjisténo, ze v prubéhu evoluce podstoupily pravdépodobné téméi vSechny
alespon jeden proces polyploidizace a Ze hybridizace byla dilezitou hybnou silou pii
vzniku druhové diverzity (Soltis a Soltis 2009).

V ptirod¢ prirozené hybridizuje zhruba ¢&tvrtina vSech rostlinnych druht
(Mallet 2005). Rostlinné druhy jsou tzce spjaty s prostiedim, ve kterém se vyskytuji,
a naruSeni jejich pfirozeného stanovisté vyskytu vnéjsimi vlivy je piilezitosti pro
spontanni hybridizaci (Rieseberg & Carney 1998).

Ekologické faktory maji vyznamny vliv na rozpad reproduk¢nich bariér,
jejichz existence umozituje noveé vzniklému druhu sdilet stejnou niku s rodicovskym
druhem a vytvotit tak prostorovou nebo ekologickou izolaci, ktera napomaha v preziti
ve stavu sympatrické speciace (Rieseberg & Carney 1998). Rozpad téchto

reproduk¢nich bariér pak frekvenci procesu hybridizace vyznamné zvysuje.



Cile prace

Cilem prace je zhodnoceni tlohy hybridizace v evoluci rostlin, a také morfometricka
analyza dvou druht ol$i (Alnus glutinosa a A. incana) a jejich kiizence Alnus x
pubescens. Uloha hybridizace v evoluci rostlin bude zpracovana formou literarni
reSerSe a méla by slouzit k seznameni s problematikou evolu¢nich procesu, kde
hybridizace hraje vyznamnou tlohu. Morfometricka studie druhi rodu Alnus, by méla
na literarni reSerSi navazat a ukazat, do jaké miry jedinci morfologicky stojici mezi

Alnus glutinosa a A. incana jsou hybridniho puvodu.



1 Hybridizace

1.1 Hybridni speciace

Biologicky druh je definovan jako soubor populaci, které maji specifické strukturalni,
fyziologické, rozmnozovaci a genetické vlastnosti. Jedinci se mohou mezi sebou volné
ktizit a zaroven jsou reprodukéné izolovani od jedinct jinych druhd (Mayr 1966).
Speciace je evolu¢ni viceuroviiovy proces vzniku novych druht, ktery probiha v case
a prostoru. RozliSuji se pozvolna speciace, pii které dochdzi v pribéhu evoluce
k mutacim. Mutovani jedinci s kladnymi znaky jsou pak podporovani darwinovskym
pfirozenym vybérem. Zvlastnim typem speciace je tzv. saltacni (skokova) speciace,
pii které se uplatiiuje zejména hybridizace a polyploidizace. Oba tyto procesy mohou
zpusobit, ze novy druh vznika velmi rychle a takto vznikajici jedinci jsou €asto ihned
izolovani od svych predkt diky odlisné genomické skladbé (Briggs & Walters 2001).

Obecné je hybridizace definovana jako

splynuti gamet dvou geneticky odliSnych

aE =535 _ H% :om'oploidv
organismtl. Misto, kde dochazi ybrid specles
K intenzivni hybridizaci, se nazyva hybridni
zona (Abbott et al. 2013).
©coe X oo = oo oo Alopolyploid
K tomu, aby mezi druhy nedochazelo
snadno Kk mezidruhovému kiizeni, slouzi
reprodukéné izolaéni mechanismy, které ,
oo X ©o = oo oo Autopolyploid

zachovavaji integritu (ucelenost) genofondu
jednotlivych  druhti. Kdyby reprodukéné
izola¢ni mechanismy neexistovaly, nikdy by Miopeeeny  Mopecesl

nedoslo ke vzniku nového druhu. (Briggs &

Walters 2001). Rozlisuji se dveé skupiny
izola¢nich mechanismii: prezygotické
a postzygotické. Prezygotické mechanismy
zabranuji pareni nebo pifedchazi oplozeni.
Postzygotické mechanizmy pisobi na snizeni

zivotaschopnosti nebo fertility hybrida. Mohou

wevr

Obr. 1: Duplikace chromosomit druhu A
adruhu B. 1) homoploidni hybrid vznika
hybridizaci druhit A a B, vysledny druh ma od
kazdého rodic¢e 1 chromosom 2) allopolyploid
— hybridizace A a B nasledna duplikace druhé
sady chromosomi 3) autopolyploid—duplikace
sady chromosomti A druhu — piejato z ,,The
role of hybridization in plant speciation®,
Soltis, P. S., & Soltis

zabranit VvV hybridizaci pozd€j$i generaci hybrid, napiiklad chromosomalni
translokact, tj. strukturni pfestavba, ktera snizuje fertilitu hybrida a ptispiva k posileni
postzygotické bariéry mezi hybridem a rodicem (Rieseberg & Carney 1998). Nicméné
vyvoj reprodukéni izolace miiZe trvat stovky az miliony generaci. Zmény v prostorové

distribuci organismil se ale d¢ji velmi rychle, naptiklad v disledku klimatickych zmén



od pocatku holocénu (Abbott et al. 2013) a tento fakt miize zasadné zménit (napf.
prostorovou separaci populaci, které se mohou snadnéji diferencovat, tj. ve stejném
genomu, se zméni aktivita genil) izolani bariéru vymény genti (Hewitt 2011).
Reprodukéni izolace se muze vytvofit napiiklad ekologickou diferenciaci nebo
geografickou bariérou (Via 2009). Ekologicka diferenciace se muze vyskytovat
v geograficky izolovanych populacich, tzv. alopatrickd speciace, kde neexistuje
moznost vymény gend. U alopatrické speciace povede kazda sila selekce
k reprodukéni izolaci a vytvoreni bariéry, ktera zabrani toku gend (Coyne & Orr 2004).
V prostiedi bez geografickych bariér probiha tzv. sympatricka speciace, kdy novy druh
sdili uzemi prostorové se piekryvajici i se svym mateifskym druhem. Pfi existenci
rozdilnych tlaki napf. naruSeni nebo rozsifeni biotopu dochazi k tzv. parapatrické
speciaci jako ve studii rodu Senecio (Abbott et al. 2003).

V souvislosti se speciaci ma hybridizace hned né€kolik moznych vysledk.
Naptiklad pfi rozpadu izola¢nich bariér branicich genetickému toku, dochézi ke
snizeni nebo ztrat¢ diferenciace, coz podpoii moznost mezidruhového kiiZeni

v sympatrickych arealech vyskytu (Taylor et al. 2006).

Hybridni speciace je zodpovédna za velké mnozstvi druhové diverzity
(Rieseberg & Carney 1998). Rozd€luje se na homoploidni hybridni speciaci (tj. vznik
druhu hybridizaci dvou druhti stejné ploidni urovn€) a mnohem castéjsi polyploidni
speciaci  (tj. mezidruhova hybridizace pii souCasném zdvojeni genomu)
(Briggs & Walters 2001). Zminéna homoploidni hybridni speciace je v piirodé
relativné vzacna, avSak diky adaptivni radiaci, tj. proces pii kterém dochazi
Kk rychlému vyvoji novych forem, obvykle adaptovanych na ruzné podminky, muize
kombinace rodicovskych alel ptispivaji ke vzniku a ptetrvani nové populace, ktera si
zachovava svou odli$nost prostiednictvim reproduk¢nich bariér u obou rodict (Abbott
etal. 2013).

1.2 Homoploidni hybridni speciace

Homoplodini hybrid vznikne spojenim dvou haploidnich gamet do diploidni zygoty.
Tyto gamety pochézi od rozdilnych rodic¢ovskych druhti. K reprodukci maze dojit
pouze pokud jsou homologické chromosomy vSech parti dostatecné shodné, coz
nastava v pripad¢ fylogenetické blizkosti rodict (Rieseberg & Carney 1998).
Homoploidni hybridizace mize za ur€itych okolnosti dat vzniknout stabilnimu,
zamétovaly na vyznam chromozomalni translokace, ale ukazalo se, Ze vyznamnou roli
homoploidni hybridizace hraje pfirozeny ekologicky vybér (Gross & Reiseberg 2004).



Ekologicky vybér mohou ovlivnit biologické reprodukéné izolacni
mechanismy, které znemoziuji mezidruhové kiizeni. Mezi jednotlivé typy se fadi
zpisob opylovéani, ¢asové a stanoviStni mechanismy, které se oznacuji jako
ekologické. Pro ekologické reprodukéné izolaéni mechanismy je charakteristické
sympatricky vyskyt, avSak rozmnozovani je Casové nebo prostorové oddéleno.
(Gross & Reiseberg 2004). Narusenim jedné nebo vice bariér se podpoti divergence,
tj. pocet mutaci, vzniklé za urcity cas, ktera prispéje ke vzniku homoploidniho
hybrida, ale jak napf. poznamenali ve své praci Coyne & Orr (2004) divergence
stanovist’ nutné nevede k reprodukeni izolaci. VéEtSina hybridl vniklych homoploidni
speciaci kolonizuje oproti rodiCovskym druhiim ekologicky odlisné, v nékterych
ptipadech i extrémni stanovisté. Morfologické analyzy (Rieseberg & Carney 1998)
homoploidnich hybridi ukazaly velkou variabilitu v morfologii. Jejich vzhled mutize
byt identicky s jednim z rodiovskych druhti, nebo mizou byt intermedidrni nebo

U hybrida vzniknou kompletné nové rysy.

Homoploidni hybridni speciace vznika za pfitomnosti jednoho nebo obou
rodicovskych druhti a tim pfedstavuje typ speciace s genovym tokem, ktery vyzaduje,
aby sila selekce na jednotlivych lokusech ptesahovala rychlost migrace (Gross &
Reiseberg 2004). Pti zdafilé hybridni speciaci uvazujeme o dvou riznych scénafich:
zaprvé dostateéné silném ekologickém vybéru, coz vede k divergenci, zadruhé sniZeni
rychlosti migrace alel jinou formou izolace (napf. chromosomalni)
(Gross & Reiseberg 2004).

Hybridizace muize vést kriznym genetickym vysledkim. Genetické
mechanismy jsou zékladem atributti, jez souvisi s fitness. Atributy hybridi popisuji
fenotypové rysy souvisejici s fitness, které lezi mimo rodi¢ovskou distribuci, napf-.
plodnost, fyziologie, morfologie, chovani. Genetické mechanismy mohou byt
zakladem transgresivnich, tzv. preskupenych fenotypli. Na novy ¢i pozménény
fenotyp ma vliv restrukturalizace (zména struktury) genomu, chromosomova mutace
napt. duplikace (tj. znasobeni tiseku chromosomi) nebo delece (tj. chybi cast
chromosomu), epigenetické (fenotypové) zmény genové exprese (Landry et al. 2007;
Doyle et al. 2008; Masly et al. 2006; Michalak 2009; Ainouche & Jenczewski 2010;
reference v Abbott et al. 2013). Zmény jsou zpisobeny vytvofenim genetickych
kombinaci, jez nebyly testovany selekci v rodicovské populaci (Abbott et al. 2013).
Genetické mechanismy napomahaji vniku transgresivnich hybridnich fenotypt.
Odlisnost atributi méa dopad na evolu¢ni dynamiku hybridnich jedincti. Homoploidni
hybridi maji méné pocateCnich vyhod, ale jejich potomstvo mize mit vysokou
genetickou variabilitu prostfednictvim rekombinace (pfeskupenim), nebo vniku
transgresivnich fenotypt. (Gross & Reiseberg 2004). Vznik homoploidnich hybrida je
Vv ptirodé dokumentovany nejen u diploidi. K homoploidni hybridizaci dochazi i na
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vysSich ploidnich urovni, tj. mezi tetraploidy, hexaploidy a vys$§imi ploidiemi
(Soltis & Soltis 2009).

1.3 Polyploidni hybridni speciace

Vysledkem procesu polyploidizace je vznik organismu, které obsahuji tfi nebo vice
homolognich sad chromozomii, nez mél jejich diploidni pfedek. Polyploidni kiiZenci
mohou byt oproti svym rodi¢im V mnohém zvyhodnéni. Jedna se, napf. 0 extrémni
fenotypové vlastnosti a postzygotickou nebo prezygotickou reprodukéni izolaci, ktera
napomaha vytvofit bariéru mezi hybridem a jeho rodi¢em. Z evolu¢niho hlediska ma
polyploidie zasadni vyznam. Nejnovégjsi vyzkumy uvadi, ze vSechny krytosemenné
rostliny proSly ve své evoluéni historii alespon jednou procesem polyploidizace
(Jiao et al. 2011), dale rozlisenou na autopolyploidii a allopolyploidii (Abbott et al.
2013).

1.4 Introgrese

Introgrese je definovana jako vneseni genti do genomu jiného druhu mezidruhovym
ktizenim a naslednym zpétnym ktizenim s rodic¢i (Briggs & Walters 2001). Nestabilita
genomu hybrida vede Kkrezistenci vuéi introgresi. Aby mohlo dojit k pfenosu
genetického materialu, musi alely do nového genotypu rekombinovat a piedejit tak
selekci (Barton & Hewitt 1985). Tento proces rekombinace mezi geneticky nebo
chromosomalné odliSnymi druhy mize sniZovat rychlost introgrese stejné jako
morfologické odliSnost mezi druhy. Na druhou stranu, pokud je proces introgrese ptilis
intenzivni, muze snizit celkovou zivotaschopnost dané populace (Wall 1970;
Rieseberg & Carney 1998) napt. vnesenim genti, které pozmeéni adaptaci jedinct na
podminky prostfedi, ve kterych se vyskytuji (tj. zejména adaptibility), dale zménou
konkurenceschopnosti, zménou reprodukcnich zpusobti atp. Introgresni geneticka
variabilita muZze podpofit invazivnost (Prentis et al. 2008) a tak vyrazn¢ rozsifit rozsah
hybridni populace v prostoru (Abbott et al. 2013).



2 Teoreticky uvod

2.1 Taxonomické zarazeni

Taxonomické zafazeni rodu Alnus podle recentnich genetickych analyz
(Chase et al. 2016) je nasledovné.

Rige: rostliny (Plantae)

PodiiSe: cévnaté rostliny (Tracheophyta)
Oddg¢leni: krytosemenné (Magnoliophyta)
Ttida: vyssi dvoudélozné (Rosopsida)
Rad: bukotvaré (Fagales)

Celed’: btizovité (Betulaceae)

Rod: olse (Alnus)

Druh: v Ceské republice se vyskytuji 3 ptivodni druhy: Alnus glutinosa (L.) Gaertn.
(olse lepkava), Alnus incana (L.) Moench (olse Seda), Alnus alnobetula (Ehrh.)
C. Koch (olse zelend)

2.2. Charakteristika rodu Alnus Mill.

Rod Alnus Mill (olse) patii do celedi Betulaceae (bfizovitych). V soucasnosti je
popsano piiblizné 42 druhi, z toho 10 kiiZzenct (Vit et al. 2017). Zahrnuje jednodomé
stromy nebo kefe. Stavba kofenového systému ma zpravidla tvar srdgity. Sikmé
postranni kofeny maji koralkovité uzliny, které se tvoti za piitomnosti symbiotického
aktinomyceta rodu Frankia Brunchorst. VIaknité bakterie pfevadéji atmosféricky
dusik na amoniak pomoci enzymu nitorgendzy. Tento proces se nazyva fixace
vzdusného dusiku. Bakterie timto procesem obohacuji pudu chudou na Ziviny
(Schwencke 2001). Pupeny jsou stopkaté, tupé, se 2 stejnymi Supinami. Kvéty jsou
jednopohlavné v troj-kvétnich vidlanech za podpirnym listenem. Kazdy jedinec ma
oba typy jehnéd, které se rozviji pfed vyraSenim listli, vétSinou v obdobi od tinora do
dubna. Sam¢i jehnédy jsou valcovitého tvaru a piezimuji. Samiéi jsou tvaru
vejcovitého. Béhem vegetacni sezony po opyleni se listence pfeméni na nerozpadavé
plodni $istice. Sistice vytrvaji na stromech do pii§tiho roku. Rozliduji se piisedlé

a stopkaté typy Sistic. Prvni typ nalezneme napiiklad u Alnus glutinosa, druhy typ u



Alnus incana. Plodem je nazka s kozovitym, neprusvitnym lemem (Burianek 2016;
Kovanda 1990).

2.2.1 Ekologie

Ol3e jsou rychle rostouci dfeviny s velkou pafezovou vymladnosti. Radi se mezi
pionyrské dfeviny, tzn. jsou schopné osidlovat nehostinnd mista, na nichZ se jinym
dfevindm nedafi. Jsou vazany pfevazn¢ na zamokiené stanovisté¢ a zejména podél
vodnich toki. OlSe vyZzaduji svétla stanovisté, avSak v mladi potfebuji pfistinéni.
Plodit za¢inaji v nizkém v€ku kolem desatého roku (Kovanda 1990).

2.2.2 Geografické rozsireni

Rod Alnus Mill. je rozsifen pfedev$im v mirném pasmu severni polokoule. V jizni
casti polokoule se vyskytuje pouze v Andach (Vit et al. 2017). Temperatni Alnus
glutinosa svym vyskytem pokryva kromé Fenoskandinavie celou Evropu a zasahuje
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i do Turecka, kde se vyskytuje na severovychodé pii pobiezi Cerného mote, odkud se
rozsitila i do ¢asti vychodniho Ruska (San-Miguel-Ayanz et al. 2016). Nevyskytuje se
severné za 65° zemépisné §itky, z vychodu je limitovana aridnim pasmem. V Ceské

republice se nejhojnéji vyskytuje pii bfezich vodnich tokd, pramenist, trvale

N2

zamokienych pud (Burianek 2016). Montanni a borealni Alnus incana ma tézisté
rozsifeni V celé Skandinavii a evropské ¢asti Ruska. Ve stiedni Evrop¢ se vyskytuje
ve vysSich polohach, kde nahrazuje A. glutinosa (San-Miguel-Ayanz et al. 2016).
V Ceské republice zastupci rodu Alnus osidluji spoleéné biehy horskych fek a podél
toku klesaji do niz8ich poloh (Burianek 2016).

Frequency
. <25%
. 25%-50%
. 50% - 75% K
*  >75%
Chorology
Native

Obr. 2: Mapa rozsifeni Alnus incana (vlevo), Alnus glutinosa (vpravo) — mapa pievzata z European Atlas of
Forest Tree Species



2.2.3 Historické rozsireni olSi

Rozsifeni druhi, tak jak jej zname dnes, je disledkem kolisani klimatu v minulosti.
Kolisani klimatu se vyznacuje stfidanim dob glacialnich a interglacialnich. Nejmladsi
pleistocenni glacial vrcholil zhruba pred 20 tisici lety. Pro pfeziti v neptiznivych
podminkach glacialniho maxima se populace, druhy a cela spolecenstva stahovala do
oblasti nazyvanych refugia. Po konci doby ledové, na zac¢atku holocénu pred 12 tisici
lety dochazelo k pfirozené expanzi s tim, jak postupné odtaval ledovy piikrov (Douda
2014). Diky studiim jako jsou pylové a makrozbytkové analyzy, chloroplastové DNA
a analyzy mikrosatelitli, se podafilo zrekonstruovat cesty, kudy pravdépodobné
expandovaly druhy A. glutinosa a A. incana do nyné&jsiho rozsifeni. Pfedpoklada se,
klimatickymi podminkami. Mezi tradi¢ni evropska refugia se zahrnuje Pyrenejsky,
Apeninsky a Balkansky poloostrov (Douda et al. 2015).

2.2.4 RozmnoZovani

Jak uz bylo zminéno, olSe jsou jednodomé rostliny. RozmnoZzuji se pohlavné. Semena
maji vybornou schopnost se vznaset a plout, diky korkové plovouci komiirce
aolejovému povlaku se mohou S§ifit vodnim proudem. Nej€astéjSim zplsobem
opylovani je anemogamie, tj. vétrosnubnost, disperze semen je zajiStovana
anemochoricky (zvifecim pfenosem) a hydrochoricky (pfenos prostfednictvim vody)
(Kovanda 1990; San-Miguel-Ayanz et al. 2016).

2.2.5 Hybridizace rodu Alnus

Hybridizace dfevin je Castym jevem, jak jiz bylo zminéno v kapitole 1. Vnitrodruhova
hybridizace mezi druhy rodu Alnus je znama v severni Americe, Evrop€, Rusku
a Japonsku (Banaev & Bazant 2016).

2.2.6 Polyploidizace rodu Alnus

Diky prutokové cytometrii a molekularni biologii jsou rozliSovany ploidie
jednotlivych druhti. Taktéz v ramci rodu Alnus je mozné nalézt polyploidni druhy.
Zatimco americké a evropské druhy jsou obvykle diploidni (2n = 2x = 28), v zapadni
Asii a Mediteranu jsou soustfedény nejcastéji tetraploidni druhy (2n = 4x = 56), mén¢é
Casté&ji pak druhy triploidni (2n = 3x = 42), hexaploidni (2n = 6x = 84) a oktoploidni
(2n =8x =112) (Vitetal. 2017).



2.3 Alnus glutinosa (L.) Gaertn. — olSe lepkava
2.3.1 Morfologicky popis

Alnus glutinosa je ket nebo strom ¢asto vicekmenny, doristajici do vysky 20 (—35) m.
Koruna je podlouhle vejcovitého az jehlanovitého tvaru. Borka stromu je v mladi
tmavoSeda, rozbrazdéna, pozd¢ji prechazi do Sedé az Cernohnédé barvy. Letorosty
A. glutinosa jsou lysé nebo roztrousené pyftité a lepkavé. Pupeny mohou byt stopkaté,
obvejcovité, Gervenohnédé, lysé a lepkavé, kryté dvéma Supinami. Cepel listu
okrouhle obvejcitd, nepravidelné pilovita 4-9 cm dlouhd a 3—7 cm Siroka. Na Spicce
tupa nebo vykrojend. U baze se ¢epel klinovité zuzuje. Listy jsou v mladi lepkavé a na
spodni strané¢ v pazdi zilek naZloutle chlupaté. Alnus glutinosa ma 5-8 para
postrannich Zilek. Rapik je 1-2 cm dlouhy. Na podzim listy opadaji zelené (Burianek
2016). Pohlavnim organem jsou jehnédy, vytvaii se na podzim a rozkvétaji na jare
pred pucenim listd. Samc¢i jehnédy jsou na koncich vétévek po 2-5. Jsou 4-7 cm
dlouhé, maji 4 ty¢inky. Samici jehnédy jsou po 3—5. Dlouhé mtizou byt 5-10 cm a jsou
zpravidla vejcovité. Maji podpirnou Supinu Stitkovité zdufelou, nepravidelné
vroubkovanou. Blizny maji ¢ervenou barvu. Plodem je plocha, ¢ervenohnéda nazka
s uzkym lemem. Nazky dozravaji v zafi. Od podzimu do konce unora se uvoliuji ze
Sistic. Alnus glutinosa zacina plodit zhruba ve 12 letech. Muze plodit kazdoro¢né.
Doziva se 100 let (Kovanda 1990).

2.3.2 Karyologie

Alnus glutinosa je diploidni druh, 2n = 2x = 28 (Kovanda 1990; Siljak-Yakovlev
2010). Studie cytologické diverzity odhalila piitomnost tetraploidnich populaci
S 2n = 4x =56 v severni Africe, Balkanském a Pyrenejském poloostrové. Pozdéji byly
tetraploidni populace A. glutinosa vyc¢lenény jako dva samostatné druhy A. rohlenae
(Balkansky poloostrov) a A. lusitanica (severni Afrika a Pyrenejsky poloostrov)
(Vitetal. 2017).

2.3.3 Ekologie

Alnus glutinosa vytvaii charakteristicka spole¢enstva ol$in. Je diagnosticky druh svazu
Alnion glutiosae, vyskytuje se i ve svazu Sambuco-Salicion capreae. Druh je naro¢ny
a citlivy na stalost podzemni vody (Douda 2008). Listy A. glutinosa nemaji
mechanismus kontrolujici transpiraci (nejsou schopny regulovat odpatrovani vody).
Mohutny kilovy kofenovy systém se adaptoval na velmi vlhké pady. Typické
prostfedi jsou luZzni lesy, pramenisté, baZiny, biehy tekoucich 1 stojatych vod.

Alnus glutinosa snasi rizné typy pud od nevapennych, hlinitych po jilovité a velké
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rozpéti pH hodnot od 4,2 do 7,5. Ziskana fyziologicka adaptace, umozni rust v trvale
zamokieném prostfedi. (Claessens et al. 2010). Fixuje atmosféricky dusik
Vv kofenovych uzlinach pomoci bakterie rodu Frankia (Kovanda 1990).

2.3.4 Geografické rozsireni Alnus glutinosa

Alnus glutinosa je pivodné rozsifena téméi po celé Evropé, mimo studeny pas od
sttedni Skandinavie do mediterannich oblasti. Do jejiho aredlu spada i Maroko
a Alzirsko (Claessens et al. 2010). V CR ma roztrouseny az hojny vyskyt v planarnim
az montannim stupni. B&zné& nepresahuje 850 m. n. m, jeji vyskové maximum v CR je
980 m. n. m (Rychory, Kutna) (Kovanda 1990).

2.3.5 Vyznam

Jako vyznamna meliora¢ni dievina, zlepSuje piidu, a proto ji 1ze pouZit jako ptipravnou
dfevinu pii zalesiovani nepfiznivych stanovist' jako jsou neplodné plochy nebo
degradované pudy. Vysazuje se i pii zakladani bifehovych porostli. Opadem listi
zvySuje kvalitu plidy. Toleruje silné znecisténi ovzdusi, proto se osvédcila i pfi
vysadbé v prumyslovych a imisnich oblastech (Kovanda 1990; Burianek 2016).
Estetické a mechanické vlastnosti dieva A. glutinosa maji mnoho vyuziti. Vyuzivaji se
na energii, vlakno v papirenskym priimyslu i pies jeho cervené zbarveni. Obecné neni
vhodnym difevem pro stavebni primysl, protoze jeho tvrdost neni dostate¢na jako u
jinych dievin. Mé vSak vybornou odolnost ve vodég, proto je pouzivano pii vodnich
stavbach, a to na mustky, podpéry a mensi ¢luny (San-Miguel-Ayanz et al. 2016). Jako
zajimavost lze uvést, Ze vétSina podvodnich staveb v Benatkach je pravé ze dieva olSe
lepkavé (Housley & Holloway 2014). Dievo je oceniovano v truhlafstvi diky
masivnosti a snadnému obarveni (Claessens et al. 2010).

2.4 Alnus incana (L.) Moench — olse Seda
2.4.1 Morfologicky popis

Alnus incana je ket nebo strom dortstajici do vysky 6-20 m. DozZiva se prumérné 50—
60 let. Jeho charakteristicky habitus vytvaii piimy Stihly kmen a vejcovitd az
kuzelovita husta koruna je pravidelné vétvena. Borka je hladkd, svétle Seda, se
zietelnymi lenticelami. Na rozdil od A. glutinosa ma A. incana letorosty pyfité
a nelepivé. Pupeny jsou tupé Spicaté zpravidla plstnaté a opét nelepivé. Jsou kryté
dvéma $upinami. Cepel listu je vejita az elipticka, dlouha 4—12 cm a Siroka 3-9 cm.
Na bazi je utatd az slabé srd¢itd. Je zaSpicatéla, dvojité pilovitd, nelepivéa a na rubu

Sedé chlupata, v pazdi Zilek plstnata. List ma 8—12 part zilek. Rapik méii 1,5-2,5 cm.
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Rozkvéta Casné z jara jesté pred vyraSenim listd. Sam¢i jehnédy jsou po 3-5 na koncich
vétévek, jsou 7-9 cm dlouhé a pocet tyCinek se pohybuje od 4 do 6 kust. Samici
jehnédy rostou po 4-8, maji ¢ervenohnédou barvu. Plodni Sistice jsou vejcovité nebo
kuzelovit¢ 10—-16 mm dlouh¢é a ptisedlé. Plodem je rezavé hnédd nazka s uzkym
lemem. Semeno dozrava a rozptyli se od zafi do listopadu, obvykle vétrem nebo
vodou. Stejn¢ jako A. glutinosa fixuje dusik pomoci kotfenovych uzlin (Kovanda
1990).

2.4.2 Karyologie

Alnus incana je diploidni druh, 2n = 2x = 28 (Kovanda 1990; Siljak-Yakovlev 2010) .

2.4.3 Ekologie

Alnus incana je rychle rostouci, mrazuvzdorna a kratkovéka drevina. Na geologické
podlozi je nenaroCnd, pouze musi mit dobfe provzdusnény substrat. Typické
stanovisté, kde se vyskytuje jsou biehy horskych fek a potokt, naplavy bysttin, sutové
svahy a strze. Upfednostiuje zaplavované pudy a pudy se silnym podilem skeletu, je
tolerantni ke kyselym pidam s hodnotou pH 3,5 — 4,0. Snasi 1épe stagnujici vodu
a kolisani podzemni vody nez A. glutinosa. Je naro¢na na svétlo. Zastin konkuren¢nich
dfevin nesnasi moc dobie. Je diagnostickym druhem svazu Alnetum incane
a podsvazu Alnenion glutinoso-incane (Claessens et al. 2010).

2.4.4 Geografické rozsiireni Alnus incana

Areal druhu Alnus incana je rozdélen na dvé velké arely. Jedna rozsahla a kontinualni
v severni Evropé, a druhd mens$i, rozpadld na mnoho izolovanych populaci
jednotlivych horskych masivi ve stiedni a jihovychodni Evropé (San-Miguel-Ayanz
et al. 2016). Nachazi se ve vegeta¢nim stupni zony borealni, severni temperatni, jizni
temperatni a submediteranni. Na jih zasahuje po Albanii a Bulharsko, smérem na
zapad roste po Kavkaz a zapadni Sibif. Na Kavkaze se nachdzi v nadmoiské 1800 m
(Douda et al. 2014). V CR je piitomna ve viech submontannich aZ supramontannich
oblastech. V CR dosahuje maxima 1000 m. n. m. (Krkonose, Riizova hora) (Kovanda
1990). Podél vodnich tok sestupuje do nizsich oblasti.

2.4.5 Vyznam

Alnus incana je pionyrskou dfevinou, rychle kolonizuje oteviena narusena stanoviste.
Diky kofenovym vyhonkim je schopné rychlé regenerace. Je vybornou meliora¢ni
a pripravnou dfevinou k zalesiiovani neplodnych ptd, sesuvnych svaha a extrémnich

stanovist. Opadem zvySuje plodnost pudy pro jiné dieviny (Burianek 2016). Také diky
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symbiodze s bakteriemi rodu Frankia, je schopna fixovat dusik a tim zlepSovat stav
pidy. Dievo A. incana méa malou komeréni hodnotu, nékdy je pouzivano jako palivové
dievo. Ma relativné malo zavaznych Skudci a chorob, ackoli star§i kmeny jsou

nachylné k rozpadu fadou houbovitych druht (Durrant et al. 2016) .

2.5 Hybridizace druhi Alnus glutinosa a Alnus incana

Hybrid vznikly zkiizenim A. glutinosa a A. incana se nazyva A. x pubescens Tausch.
Jeho nalezy nejsou v ptirod€ pocetné, nicméne jsou zaznamenané v Bélorusku, Litve,
Polsku, Bosn& a Hercegoving, Ceské republice, Svycarsku, Irsku a dalsich zemich
(Banaev & Bazant 2016), v mistech sympatrického vyskytu rodi¢ovskych druhu.
Oproti rodiCovskym druhtim se vyznacuje vétSi odolnosti proti suchu a zvySenou
odolnosti vici ur¢itym formam hniloby. Z téchto divodu je dfevo kiizence Castéji
vyuzivano (Banaev & Bazant 2016).

2.5.1 Morfologie hybrida

Listy Alnus x pubescens disponuji variabilitou obou rodi¢ovskych druhii. Cepel je
nepravidelné pilovita na Spicce listu tupa az jemné Spicata. U baze je list zaokrouhleny.
Vrchni strana listu je fidce chlupata. Spodni strana je husté chlupata. Letorosty jsou
pyrité. Borka je zpravidla v dolni ¢asti kmene podélné rozpukana, jinak hladka
(Kovanda 1990).

2.5.2 Karyologie hybrida
Hybrid Alnus x pubescens je diploidni taxon (2n = 2x = 28) (Siljak-Yakovlev 2010).

2.5.3 Fertilita hybrida

Plodnost hybrida nebyla dostate¢né prozkoumand, nicméné Vv zahrani¢ni literatufe se
udava, ze semena ziskana kfizenim A. incana a A. glutinosa jsou zivotaschopna, ale
kli¢ivost semen dosahuje pouze 12 — 13% (Kundzinsh 1968).

2.5.4 Vyskyt hybrida

Hybrid se vyskytuje roztrousené v sympatrickych populacich rodi¢ovskych druht
v oblasti sttedni Evropy (Banaev & Bazant 2016).
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3 Teoreticky uvod k pouzitym metodam
3.1 Ordina¢ni metody

K nahledu do morfologické variability tii studovanych taxonil byly pouzity ordinaéni
metody, které charakterizuji znaky jako body v mnohorozmérném prostoru. Redukuji
celkovy pocet znakil z piivodnich dat, aby nedoSlo ke ztraté informaci. V taxonomii je
nejcastéji pouzivanou metodou analyza hlavnich komponent tzv. PCA (Principal
Component Analysis). Podobnost znakl je vyjadfena euklidovskou vzdalenosti. Ta
minimalizuje ztratu informace, nata¢i osy do sméru maximalni variability rozptylu

a zachovava vzdalenost méfenych hodnot (Marhold 2011).

3.2PCA

PCA je linearni metoda, ktera transformuje pozorovany soubor znaka na hypoteticky,
ktery je vzajemné nekorelovany a uspoiadany dle klesajici variability. Pravé témto
prom&nnym se fiké ,,hlavni komponenty*“. Kazda hlavni komponenta je pfedstavena
linedrni kombinaci piivodnich znakli. Mira vysvétlené variability urCuje dualezitost
kazdé komponenty. Vodorovna osa PCAI1 vysvétluje nejvySsi podil variability
datového souboru v %, druha osa PCA2 je vedena ve sméru druhé nejvyssi variability,
ktery je kolmy na smér PCA1. Analyza hlavnich komponent vychéazi ze symetrické
matice zalozené na pivodnich znacich. Matice mize byt korela¢ni, kovarian¢ni nebo
skalarnich soucinti (Marhold 2011).

Mezi ptedpoklady PCA se fadi nepfitomnost odlehlych hodnot a neptitomnost
vice skupin objektt. Hlavnimi vystupy analyzy PCA jsou 1) popis a vizualizace vztahii
mezi proménnymi, 2) vybér neredukovanych proménnych pro dal$i analyzy,
3) vytvoteni zastupitelnych faktorovych os pro pouziti v dalsi analyze, 4) identifikace
shlukii v datech spjatych s variabilitou dat, tj. vymezeni skupin, které mohou odrazet
morfologickou diferenciaci, 5) identifikace vicerozmérnych odlehlych objektt
(Marhold 2011).
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4 Material a metodika

4.1 Ziskani dat

Pro analyzu morfologickych dat byly pouzity herbatfové polozky z prazského herbate
Ptirodovédecké fakulty Univerzity Karlovy (PRC, Thiers 2016). Nejstars$i polozka
pochazi z roku 1834 a nejmladsi z roku 2017. Celkem bylo zméteno 84 jedinct hybrida
Alnus x pubescens, 20 jedinci Alnus glutinosa a 20 jedinct Alnus incana. Vzorky
rodi¢ovskych druhti byly ndhodné€ vybrané.

4.2 Zpracovani dat

Ke zhodnoceni rozliSovacich znakd tii stiedoevropskych olsi (Alnus
glutinosa, A. incana a jejich hybrida A. x pubescens byla pouZzita mnohorozmérna
morfometrickd analyza. Jednotlivé morfologické znaky byly vybrany na zakladé
publikovaného determinac¢niho klice a Flory (Hegi 1981; Kovanda 1990, 2002;
Walters 1993; Nilsson 2000) a pozorovani (Vit et al. 2017). U kazdého jedince byly
meéieny znaky na vegetativnich ¢astech dieviny (list, letorosty). Morfometrické méteni
bylo provedeno na jednom listu od kazdého jedince. List byl vybran nahodné z
nékolika listd vyskytujicich se na polozce tak, aby reprezentoval prumérny list daného
jedince. U kazdého jedince bylo méfeno celkem 16 zakladnich znakt. Cilem prace
bylo zjistit, jak 1ze morfologicky odliSit rodiCovské druhy od hybrida. Znaky byly
rozdé€leny na kvalitativni, a kvantitativni. Do skupiny kvalitativni spadaji bindrni, které
se koduji hodnotami 0, 1 a vicestavové, které jsou kddované celymi ¢isly. Mezi znaky
kvantitativni se fadi spojité veli¢iny vyjadiené méfitelnou stupnici. Podle sched byly
urceny jednotlivé taxony.

Tab. 1: Métené znaky na listech Alnus glutinosa, A. incana a jejich hybrida 4. x pubescens pouZité pro studium
pomoci mnohorozmérmych morfometrickych analyz

zkratka znak jednotka
MDC_L maximalni délka Cepele listu (mm)
MSPC_L maximalni Sitka poloviny ¢epele listu (mm)
VMSC vzdalenost k maximalni Sitfce Cepele od zacatku rapiku (mm)
VB L vzdalenost od béz,e lisvtu k,rrvlistu nejvetsi sitky listu
- podél sttedni Zilky (mm)
DR délka fapiku (mm)
SCI0D Sitka Cepele v 90 % délky cepele (mm)
PPPZ pocet parti postrannich zilek podet
CHS chlupatost ze spodni strany listu 0,1,2,3,4
CHV chlupatost z vrchni strany listu 0,1,2,3,4
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CH27 chlupatost druhého paru postranni zilky (pocitano od
rapiku) 0,1,2,34
CHOM pritomnost chomackt chlupta v pazdi zilek 0,1
TZL tvar zakonceni listu 0,1,2,3,4
uzC uhel zakoncCeni Cepele stupné
uBC uhel baze cepele stupné

Tab. 2: Mé&fené znaky na letorostu a pupenu Alnus glutinosa, A. incana a jejich hybrida 4. x pubescens pouZité pro
studium pomoci mnohorozmérnych morfometrickych analyz

zkratka znak jednotka
CHL L chlupatost letorostu 0,0.5,1
CH_P chlupatost pupenti na letorostech 0,1

4.3 Postup pii méreni morfologickych znak:

Morfometrickd analyza byla provedena u 124 vzorkd. U kazdého vzorku byl
analyzovan list, letorost a pupen. Na listech bylo sledovdno 14 znakl (Tab.1),
u letorostu a pupenu po 1 znaku (Tab.2).

Znaky chlupatosti byly méfeny pod binokularni lupou Zeiss Stemi 2000-C
s instalovanou kamerou Axiocam ERC 5s. Stupnice pro chlupatost byla stanovena
arbitrarné vicestavovymi hodnotami 0 — lysé, 1 — jednotlivé chlupy, 2 — fidce chlupaté
(chlupy roztrousené po povrchu listu), 3 — husté chlupaté (chlupy pokryvajici alespon
50 % povrchu), 4 — plstnaté (pokryvajici 100 % povrchu), binarnimi hodnotami pro
neptitomnost — 0 a ptitomnost — 1 chlupt.

Kvantitativni spojité hodnoty byly namétfeny v programu ImageJ (verze
Java 1.8.0_112) z fotografii herbafovych polozek. Ke kazdé fotografii bylo pfiloZzeno
métitko, které slouzilo ke kalibraci a v programu se prepocitalo na 10 mm. Nastrojem
Line se ziskaly hodnoty maximalni délky a $itky ¢epele, vzdalenost k maximalni Sifce
Cepele od zacatku tapiku, vzdalenost od baze listu k mistu nejvétsi sitky listu podél
stfedni zilky, délka fapiku, Sitka cepele v 90 % délky Cepele. Nastrojem Angle byly
stanoveny hodnoty uhli zakonceni $picky a baze ¢epele. Znak o tvaru zakonceni listu
byl stanoven Skalou 0 — ostfe Spicaty, 1 — Spicaty, 2 — obly, 3 - tupy, 4 — vykrojeny.

Nameétené hodnoty pro mnohorozmérnou ordinacni analyzu byly zpracovany
programem R. (R Development Core Team 2011). Vyuzity byly skripty pfimo urcené
pro mnohorozmérnou analyzu morfometrickych dat MorphoTools (Koutecky 2014).
Pro prvotni nédhled do morfologické variability byla pouzita PCA (skript). Variabilita
jednotlivych znakt mezi taxony byla vizualizovana pomoci zakladnich boxploti
(R Development Core Team 2011).
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Obr. 3: List Alnus x pubescens — méfené hodnoty: 1. max. délka &epele, 2. max. Sitka &epele, 3.

vzdalenost k max. Sifice Cepele od zacatku fapiku, 4. vzdalenost od baze listu k mistu nejvétsi sitky listu
podél stiedni zilky, 5. délka fapiku, 6. Sitka Cepele
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5 Vysledky
5.1PCA

Namétena morfologicka data byla analyzovana pomoci mnohorozmérné PCA. Celkem
byla analyzovana data z 124 herbafovych polozek. Analyza hlavnich komponent
(PCA) rozdélila jedince do tfi kompaktnich, nicméné mirné se prekryvajicich shluk.
Rodi¢ovské druhy Alnus glutinosa a A. incana jsou od sebe naprosto separované.
Hybridni taxon A. x pubescens se nachazi jak samostatné, tak i ve shluku rodic¢ovskych

druhti, coz naznacuje jeho kontinualni variabilitu, tj. pfechod od jednoho rodice ke

druhému.
PCA - analyza hlavnich komponent
6
(@)
4 © ®
° @} ® (]
(%)
® ® - ® ‘.
2 ® @ 0%9 el o
o @ @ %°

o © %08 800 ~ .
m O 0 W eed  o° © ©®, ®
a1 Q. © ¢ © o o ®
i e 0.9 N .O ®e o 5] ° ©
) °o 0°° % e o o®
e @ ® OQ @) (@) [ ]

4 ® ®

()
(@)
-6 ¢
(@)
-8
-6 -4 -2 0 2 4 6

PC1-22,34%

O Alnus x pubescens @ Alnus glutinosa @ Alnus incana

Obr. 4: PCA analyza znaki vSech tfi druhd, Alnus x pubescens Zluta kolecka, A. glutinosa Cervena
kolecka, a A. incana zelena kolecka. Prvni komponenta vysvétluje 22,34% celkové variability, druha
komponenta 21,13% celkové variability
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Prolozenim kolmice na PC1 dochézi k vymezeni skupin jedinct do taxoni.
Znaky, které jsou nejvice korelované s prvni komponentni osou jsou diilezité pro
oddé¢leni hybrida od rodi¢ovskych druhti. Pokud hodnota korelacniho koeficientu
prekrocila absolutni hodnotu 0,7, byl tento znak urcen jako dulezity, pfispivajici
vyznamng, K oddéleni studovanych taxond. Znaky, které nejvice prispivaji k oddéleni
taxond jsou: SCI0D - siika Cepele v 90 % délky Cepele, CHS — chlupatost ze spodni
strany listu, CHV — chlupatost z vrchni strany listu, CH2Z — chlupatost druhého paru
postranni Zilky, PPPZ — pocet pard postrannich Zilek a TZL — tvar zakonceni listu.
Tyto znaky jsou spolu s korelacnimi koeficienty pro dané komponentni osy zobrazeny
v tabulce 3.

S druhou komponentni osou jsou nejvyse korelované tyto znaky MDC_L —
maximalni délka cepele listu, MSPC_L — maximalni Sifka poloviny &epele listu,
VMSC — vzdalenost k maximalni Sitce ¢epele od zacatku fapiku, VB_L vzdalenost od
baze listu k mistu nejvetsi Sitky listu podél stiedni Zilky, DR — délka fapiku, avSak ty

nepftispivaji k oddéleni danych skupin.

Tab. 3: Korelaéni koeficienty pro jednotlivé métené znaky a prvni a druhou komponentni osu. Znaky,

které ptispivaji nejvice k oddéleni taxont, jsou tuéné zvyraznény

Korelace znaku

Charakter znak PC1 PC2
MDC L maximalni délka cepele listu (mm) 0,1551 -0,9249
maximalni §itka poloviny Cepele 0.4389 -0.7850
MSPC L listu (mm) ’ ’
vzdalenost k maximalni Sifce Cepele 0.4438 -0.8499
VMSC od zacatku fapiku (mm) ’ ’

vzdalenost od baze listu k mistu
nejvetsi Sitky listu podél stredni

5 0,4334 -0,7798
VB L zilky (mm)
DR délka fapiku (mm) 0,2460 -0,7159
Sitka Cepele v 90 % délky Cepele 0,8519 01157
SC90D (mm)
UzC tihel zakonéeni &epele 0,6714 0,4285
UBC thel baze cepele -0,3290 0,0103
CHS chlupatost ze spodni strany listu -0,7556 -0,2651
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CHV chlupatost z vrchni strany listu -0,7617 -0,1744
chlupatost druhého paru postranni

CHoZ zilky (pocitano od rapiku) -0,7835 -0,2526
piitomnost c{lo,n}aflékﬁ chlupt -0,0031 -0.2126

CHOM Vv pazdi zilek

pPPZ pocet pari postrannich Zilek (pocet) -0,7406 -0,3792

TZL tvar zakonceni listu 0,7522 0,4002

CHL L chlupatost letorostu -0,5185 -0,1400

CH P chlupatost pupenti na letorostech -0,2845 -0,0261
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Obr. 5: Krabicovy diagram pro TZL — tvar zakonceni listu pro jednotlivé taxony. Krabice piedstavuji
mezikvartilové rozpéti (25-75 %), zvyraznéna useCka vyjadfuje pozici medidnu. Vousy vyjadiuji
rozsah mezi 1,5 spodniho a 1,5 horniho kvartilu. Jednotlivé body jsou odlehla pozorovani.
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Obr. 6: Krabicovy diagram pro SC90D — sitka Gepele v 90 % délky Cepele pro jednotlivé taxony.
Krabice ptredstavuji mezikvartilové rozpéti (25-75 %), zvyraznéna tsecka vyjadiuje pozici medianu.
Vousy vyjadiuji rozsah mezi 1,5 spodniho a 1,5 horniho kvartilu. Jednotlivé body jsou odlehla

pozorovani.
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Obr. 7: Krabicovy diagram pro CH2Z — chlupatost druhého paru postranni Zilky pro jednotlivé taxony.
Krabice predstavuji mezikvartilové rozpéti (25-75 %), zvyraznéna tsecka vyjadfuje pozici medianu.
Vousy vyjadiuji rozsah mezi 1,5 spodniho a 1,5 horniho kvartilu.
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Obr. 8: Krabicovy diagram pro CHV — chlupatost z vrchni strany listu pro jednotlivé taxony. Krabice
predstavuji mezikvartilové rozpéti (25-75 %), zvyraznéna usecka vyjadiuje pozici medianu. Vousy
vyjadiuji rozsah mezi 1,5 spodniho a 1,5 horniho kvartilu.
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Obr. 9: Krabicovy diagram pro PPPZ — pocet part postrannich Zilek pro jednotlivé taxony. Krabice
predstavuji mezikvartilové rozpéti (25-75 %), zvyraznéna tsecka vyjadfuje pozici medianu. Vousy
vyjadiuji rozsah mezi 1,5 spodniho a 1,5 horniho kvartilu. Jednotlivé body jsou odlehla pozorovani.
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Obr. 10: Krabicovy diagram pro CHS — chlupatost ze spodni strany listu. Krabice pfedstavuji
mezikvartilové rozpéti (25-75 %), zvyraznéna usecka vyjadiuje pozici medidnu. Vousy vyjadiuji
rozsah mezi 1,5 spodniho a 1,5 horniho kvartilu.
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6 Diskuze

Cilem této prace bylo stanovit stupenn morfologické variability hybridniho taxonu
Alnus x pubescens. V piipadé morfologicky liSicich se rodicovskych druhi mize byt
morfometrika uzite¢nym nastrojem, ktery dokaze odlisit nejen rodi¢ovské druhy, ale
I jejich hybridy. Nicméné v piipadé hybridd A. x pubescens je tato metoda pouzitelna
jen omezené. Jako dobré diagnostické znaky se ukazaly intermediarni hodnoty ve
srovnani s rodicovskymi druhy A. glutinosa a A. incana, jenz jsou: Sitka cepele v 90 %
délky cepele, chlupatost ze spodni i vrchni strany listu, chlupatost druhého paru
postranni zilky, pocet para postrannich Zilek, tvar zakonceni listu.

Parnel (1994) ve své studii morfologické variability hybridizujicich jedinct
prokazal velkou morfologickou piibuznost hybrida k A. incana, coz nasledné potvrdili
(Banaev a Bazant 2016). Kundzins (1957) vypozoroval, ze kli¢ivost semen byla
vyznamné vys$i, kdyz A. incana byla pouzita jako matei'ska rostlina (26 % kli¢ivost),
zatimco po pouziti A. glutinosa jako matetské rostliny, kli¢ivost semen byla pouze
1,5% (Voronova et al. 2015), coz podporuje nazor, ze A. incana je vétSinou
matefskym druhem, nicméné oboustranna hybridizace je evidentné mozna
(A. glutinosa stejné jako A. incana mohou figurovat jako matei'ské rostliny). Podle
vyse zminénych studii by pro set nasich jedinct rodu Alnus mélo platit, Ze hybridni
jedinci se budou vyskytovat v ordina¢nim diagramu blize k A. incana nez A. glutinosa.
Opak je ale pravdou, hybridni jedinci se vyskytuji v ordina¢nim prostoru jak mezi
métenymi rodicovskymi druhy, tak se ¢asteéné piekryvaji s obéma z nich.

Divodii pro neocekdvany vysledek mutze byt nékolik. 1) polozky
A. x pubescens nemusely byt na herbafovych polozkach dobfe urcené. Je zvykem, ze
herbatové polozky si urcuji primarné jejich autofi, pfipadné jsou jména korigovéna
spravcei herbafovych sbirek. 2) polozky 4. X pubescens nemusely byt spravné sebrany.
Ackoliv takové polozky (napf. letorosty, polozky sebrané ze zastinéného stromu,
ponic¢ené okusem) byly vyfazeny z datasetu, je mozné, ze nékteré unikly pozornosti
a nepiedstavuji idealni, dobfe vyvinuté vétve s listy. 3) Pfedchozi studie, potvrzujici
blizkost A. x pubescens k A. incana mohly byt ovlivnény ekologickymi podminkami.
Zmeéna vngjSich podminek miize ovlivnit miru hybridizace, pfi které¢ dojde k naruseni
specifickych podminek faze kveteni a opylovani. A. incana zacina kvést o tyden diive
nez A. glutinosa. Podle pozorovani konec kveteni A. incana piipada obvykle na
zacatek kveteni A. glutinosa (Banaev a Bazant 2016). Obé& piedchozi studie probihaly
Vv naprosto odliSnych ekologickych podminkiach od podminek stiedni Evropy
(tj. zapadni Sibif, Banaev & Bazant 2016 a Irsko, Parnell 1994), coz mohlo mit
vyznamny vliv na morfologii A. x pubescens i rodi¢ovskych druht. Vliv mize mit i
pocet studovanych jedinci hybridniho ptivodu, kdy se zvySujicim se poctem roste
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pravdépodobnost zachyceni SirSiho spektra variability hybridi. 4) Introgresni
hybridizace — u métenych polozek nebylo jisté, zda se jedna o F1 hybridy (hybridy
prvni filidlni generace) nebo o hybridy naslednych generaci ¢i zpétné kiizence
s rodicovskymi druhy. V ptipadé zpétnych hybridd je mozné ocekavat, ze jejich
morfologii se bude blizit k jednomu z rodi¢ovskych druht.

Parfenov (1980) poukdzal na skute¢nost, Ze adaptace polymorfnich druhli na
specifické podminky, mize vést ke zméné struktury biologickych pochodu (Basi¢ et
al. 2014) a muze tedy zménit i fenologii. Jedna z ekologickych bariér v piipad¢ téchto
dvou druhti ol3i je klimaticky gradient nadmotské vysky. Na uzemi Ceské republiky
se A. glutinosa a A. incana vyskytuji vétSinou alopatricky. Nicméné¢ v oblasti
mezofytika pfi sestupu A. incana do nizsich poloh podél vodnich tokd, mize dochazet
Vv téchto mistech sympatrického vyskytu k mezidruhovému kiizeni. Mezidruhovou
hybridizaci se zvysSuje uroven biologické a morfologické rozmanitosti (Basic et al.
2014).

Pro ptfesnou determinaci, jak u herbafovych polozek, tak mezi sympatricky
rostoucimi druhy je vhodné&j$i zvolit molekularni analyzy, jako jsou naptiklad analyzy
mikrosatelitli, které pomoci druhové specifickych markerd rozpoznaji a piesné zaradi

zkoumané druhy.
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7 Zaver

Hlavnim cilem této prace bylo zhodnoceni tlohy hybridizace v evoluci rostlin, a také
morfometricka analyza dvou druhti ol$i (Alnus glutinosa a A. incana) a jejich kiiZzence
Alnus x pubescens.

Vzhledem Kk piibyvajicim piikladim hybridni speciace (Abbott et al. 2013)
Vv rostlinné fi$i mizeme fici, ze homoploidni hybridni speciace je diilezitym motorem
vzniku novych druhti. Do budoucna je tfeba se ji vice zabyvat proto, abychom 1épe
porozuméli mechanismtim, které produkuji reprodukéni izolaci, napt. selekénimu
tlaku zptisobenému zménou vnéjSich podminek. Zjisténi hybrida je v souc¢asné dobé
zalozeno na analyze jadernych genetickych markert, které demonstruji hybridni
pavod genomu (Schumer et al. 2014). K tradicnim metodam identifikace hybrida vsak
patii 1 morfometrickd analyza znaki, kterd napomaha hybrida definovat pomoci
morfologickych znakli a stdle je nedilnou soucasti studie hybridnich druhi.
Morfometrickému méfeni byla podroben i hybridni druh Alnus x pubescens a jeho

rodi¢ovské druhy.

Na zéklad¢ analyzy morfologickych dat mizeme potvrdit, ze rodicovské druhy
Alnus glutinosa a A. incana jsou od sebe naprosto separované. Alnus x pubescens
vykazuje Sirokou morfologickou variabilitu s piesahem do obou rodi¢ovskych druhd.
Parnel (1994) ve své studii morfologické variability pfirodni hybridizace prokézal
velkou morfologickou piibuznost hybrida k A. incana, avSak naSe studie tento
vysledek nepodporuje, nebot’ hybridni jedinci se vyskytuji v ordinaénim prostoru jak
mezi méfenymi rodicovskymi druhy, tak se casteéné piekryvaji s obéma z nich.
Morfologicky je obtizné hybrida A. x pubescens odlisit od rodicovskych druhd,
zvazujeme-li celou Skalu morfologickych znakl. Pfesto tato studie potvrdila, Ze
hybrida lze identifikovat na zakladé poctu pard postrannich zilek (8-10) a zakonceni
listové cepele, coz je podpofeno i v dalSich studiich (Basi¢ et al. 2014; Banaev
& Bazant 2016).
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9  Prilohy

Tab. 4: Piehled méfenych hodnot hybridniho taxonu Alnus x pubescens

Alnus x pubescenc

LIST LETOROST

- - -
I Q a) N | 2 o
gl g 2| 2|z |8 |8 |8|2|F|22|E|F]|<| T
s | 2|5 | > | 2|2 |elo|oc|§la|F| T ]| O
1. | 530| 418| 432| 278| 87| 174| 1323| 1528| 1 | 2 | 2 | 1|9 | 2| 1 1
2. | e47| 410| s01| 279| 139| 132| 760| 1134] 3 | 2 | 3 |1 |1 | 1| 1 1
3. | s68| 424| a16| 338| 94| 177| 1267 175 2 | 2 [ 3| 1|9 | 2| 1 1
4. | 499| 422| 473| 316| 105| 228| 1357 102] 1 | 1| 2| 1|9 | 3| 05| 1
5. | 539| 302| 459| 283| 160| 216 1317 1113 1 |2 |2 | 1|7 ]3| 1 1

6. 59,9 60,9 70,3 35,3 21,1 339| 1461 1261 1 1 1 1 6 4 0,5 1

7. 31,9 31,2 25,8 16,9 8,6 16,3 | 127,7| 1523| 2 4 3 1 9 1 1 1
8. 31,5 21,1 27,5 20,8 74 13,7| 1381 | 1164 | 2 4 3 1 8 3 1 1
9. 60,2 57,7 62,1 44,3 13,5 31,7| 1562 1181 1 1 3 1 7 4 0,5 1
10. 53,6 50,0 42,5 29,2 10,0 2441 1311 | 14277| 2 2 3 1 8 2 1 1
11 43,8 30,5 43,3 254 9,8 20,1 | 137,6 965| 2 1 3 1 8 2 1 1
12. 48,8 43,1 49,5 32,5 9,8 239| 1216] 1035| 3 2 2 1 7 4 1 1

13. 50,3 36,9 56,5 33,3 18,6 193 | 121,9| 1292| 3 3 4 1 7 1 0,5 1

14. 56,6 46,6 58,5 36,4 18,4 235| 158,2] 1025| 1 2 2 1 8 3 0,5 1

15. 60,6 48,2 55,9 35,9 14,8 238| 106,6 | 1138| 2 3 3 1 6 1 1 1

16. 52,1 41,0 49,9 25,6 18,7 21,2 1226 | 107,7| 2 2 3 1 10 1 0,5 1

17. 38,6 30,1 43,4 22,3 16,0 16,2 1372| 1195] 1 1 1 1 8 2 0,5 0

18. 78,4 58,5 60,8 36,2 16,7 18,2 956 ] 1545 1 1 1 1 11 1 0,5 1

19. 68,6 56,1 62,1 37,4 14,3 283| 1445| 1405 1 1 2 1 10 2 1 1

20. 58,9 55,6 54,8 31,0 18,5 27,0] 146,0] 1676 1 1 2 1 7 2 0,5 0

21. 94,3 61,1 67,5 44,4 13,0 20,4 798| 1210] 2 1 3 1 10 0 1 1
22. 80,2 52,3 58,2 42,5 17,8 17,9 81,3] 1204 1 1 2 1 11 1 1 1
23. 55,2 40,9 56,6 28,3 20,1 15,1 76,1] 1200 1 1 3 1 11 0 1 1

24. 72,4 58,4 68,8 35,6 23,0 19,5 76,3| 156,7| 2 2 4 1 12 0 0,5 1

25. 51,7 354| 513 26,3 18,4 10,0 704 1173| 3 2 4 1 11 0 1 1

26. 57,3 39,6 55,9 27,5 19,0 9,8 775] 1271 3 2 4 1 11 0 0,5 1
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27. 56,7 38,0 49,8 26,7 17,6 9,5 74,8 1333 11 1
28. 46,1 36,3 43,5 28,8 14,3 10,5| 109,0| 1495 9 0,5
29. 64,6 45,4 56,4 33,0 15,3 13,4 66,8 | 130,8 11 1
30. 67,5 45,8 49,4 32,7 17,5 20,5| 1343] 1074 11 1
31.| 102,8 59,7 85,6 55,6 27,9 11,3 77,9 96,8 11 1
32. 43,8 38,7 34,3 19,9 94 156 | 116,9| 168,7 8 1
33. 60,7 43,6 54,0 31,5 17,0 15,6 92,0 110,2 10 1
34. 65,7 47,5 58,4 39,3 17,6 23,8| 113,4| 1329 10 1
35. 70,6 47,1 60,4 38,2 16,3 9,3| 107,9| 1191 10 1
36. 58,8 51,4 52,8 27,8 17,6 171| 131,7| 1616 11 1
37. 57,9 49,3 46,9 28,3 12,5 154 | 100,2| 1434 10 1
38. 54,1 41,9 50,9 30,3 19,2 13,3 95,0 136,2 11 1
39. 55,7 44,7 46,8 27,9 14,5 14,2 96,5| 137,7 10 1
40. 44,2 37,9 44,1 22,7 154 146| 132,6| 1056 8 1
41. 63,9 61,8 60,9 374 12,1 27,0 153,1| 164,9 8 1
42. 83,6 51,6 77,2 50,2 20,9 12,6 82,7 94,0 10 1
43. 72,0 574 62,2 38,8 14,8 21,8 126,8| 139,1 8 1
44. 51,1 36,6 46,4 21,7 12,4 10,2 75,6 | 140,8 12 1
45. 73,5 64,7 65,9 36,5 17,7 28,8 134,1| 154,8 10 1
46. 80,9 52,0 67,4 40,4 25,9 274 1350] 1220 9 0,5
47. 51,9 41,0 42,6 28,9 16,0 17,1 | 153,3| 1193 8 1
48. 374 32,0 38,2 21,1 10,5 16,6 | 137,2| 1349 8 1
49. 40,8 33,0 37,1 22,2 10,5 10,3 93,2 157,8 11 1
50.| 722,5| 552,3| 642,9| 372,3| 158,6| 161,6 69,1 | 140,0 11 1
51. 63,2 47,4 67,3 39,2 20,2 29,4 164,8| 133,6 7 1
52. 49,4 37,9 46,8 29,4 14,3 20,9 | 1419 1217 8 0,5
53. 67,7 54,2 68,0 39,5 18,6 219| 104,1| 1279 10 1
54. 70,4 52,2 64,0 384 12,6 17,1 94,6 | 1482 11 0,5
55. 48,6 39,8 38,7 21,5 14,9 11,0 1032 | 1414 11 0,5
56. 777 53,0 72,1 41,0 20,5 14,6 83,2 1348 11 1
57. 66,5 47,5 63,0 34,8 25,1 22,1 1352 102,0 9 1
58. 50,6 40,2 51,0 30,6 14,8 156 1182 | 1454 9 1
59. 64,0 51,3 53,4 33,7 14,6 13,7| 104,4| 1351 11 1
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60. 67,8 69,3 81,9 42,3 22,1 256 | 164,1| 107,2 8 0,5
61. 63,9 54,5 55,4 29,4 17,0 251 | 1472 | 1314 10 1
62. 67,3 56,1 70,3 39,1 257 19,8 | 140,7| 107,1 7 1
63. 67,6 46,6 66,0 43,2 16,1 22,4 1489 93,6 8 0,5
64. 71,8 47,9 72,2 43,3 26,1 16,4 | 133,0| 1128 8 1
65. 47,1 31,8 42,7 30,0 11,9 11,7| 1304 90,4 7 1
66. 50,5 37,7 57,8 29,0 19,9 21,4 152,8| 110,0 9 1
67. 64,0 43,3 64,2 42,2 17,4 17,0 131,7| 10458 9 1
68. 58,6 43,1 56,8 28,1 16,8 19,3 69,8 97,0 8 1
69. 59,0 40,8 52,3 32,0 16,1 199 | 151,0| 1178 7 1
70. 69,4 46,1 55,5 30,0 21,1 19,0 101,7| 1251 10 1
71. 60,6 42,9 49,6 32,0 17,9 155| 101,1| 101,3 9 0,5
72. 54,7 40,0 50,5 28,9 11,0 19,4 | 136,1| 104,6 6 1
73. 50,1 35,2 46,5 28,0 15,8 17,3 | 1375 92,6 10 1
74. 95,0 72,1 99,3 60,1 27,2 33,1| 108,6 | 129,7 10 1
75. 76,1 65,0 78,6 38,5 18,6 40,3| 1725 87,0 7 0,5
76. 67,1 55,5 56,3 34,6 14,6 23,3| 1445| 139,6 8 0
7. 85,6 62,3 63,7 43,2 19,0 29,0 103,9| 124,7 10 1
78. 63,4 57,0 60,7 32,8 17,7 27,3| 1358 161,0 8 1
79.] 1140 76,6 99,5 64,2 234 26,4 749 1113 9 1
80. 66,5 61,0 73,8 40,5 23,7 26,2 173,8 85,8 6 1
81. 43,4 29,6 33,8 19,8 9,5 18,6 | 145,6| 106,1 7 0,5
82. 47,4 35,0 46,7 29,8 14,7 154 | 122,8| 1044 10 1
83. 59,3 44,6 57,1 33,8 16,4 28,3| 164,2| 100,7 8 1
84. 73,9 54,8 61,8 32,5 14,7 22,2 7741 1172 9 1
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Obr. 11: Herbatova polozka Alnus x pubescens
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