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1. Uvod

1.1. RozmnoZovani a geograficka partenogeneze u krytosemennych rostlin

RozmnozZovani je nutnou podminkou existence kazdého druhu, protoze umoziuje jeho dlouhodobé
zachovani a Sifeni do nového prostiedi. Lze rozlisit dva hlavni typy rozmnozovani: pohlavni (sexualni)
a nepohlavni (asexualni). Pfi sexualnim rozmnozovani dochéazi k rekombinaci a segregaci alel obou
rodict, diky ¢emuz vznikd obvykle znacné geneticky variabilni potomstvo. Pfi nepohlavnim
(asexualnim) rozmnoZovani naopak vznika potomstvo geneticky uniformni, shodné se svym rodi¢em
(variabilita je zajisténa zejména nahodnymi mutacemi). Jednim z typti nepohlavniho rozmnoZzovani je
apomixe (agamospermie; tyto pojmy se obvykle pouzivaji jako synonymum). Podobné jako
u sexualniho rozmnozovani, i pii apomixi dochazi k tvorbé semen, nicméné embryo sexualnich semen
vznika oplozenim vaje¢né bunky sredukovanym poctem chromozomi, zatimco embryo
apomiktickych semen vznika z neredukované vajeéné bunky a k oplozeni nedochazi (Asker & Jerling
1992).

S apomixi se setkame u 31 ze 63 fadi krytosemennych rostlin (Carman et al. 2011), predevsim
v Celedich Asteraceae Bercht. & J. Presl, Rosaceae Juss. ¢i Poaceae Barnhart — celkem 75 %
apomiktickych druhti patfi do jedné ztéchto celedi (Bicknell & Koltunow 2004). Apomixe se
vyskytuje pouze u 223 rodu krytosemennych rostlin z celkového poctu cca 14 000 a navic zadny
z rod1, v nichZ se apomixe vyskytuje, neni vyhradné apomikticky (Stebbins 1950).

Skutecnost, ze je apomixe celkové méné Castd nez sexudlni rozmnozovani, vysvétluje nékolik
hypotéz. Vysoka variabilita potomstva zvyhodiiuje sexualni rozmnoZovani v prostiedi s vysokym
biotickym stresem (Levin 1975), umoziuje osidlit rozdilné niky a také brani akumulaci $kodlivych
mutaci (Muller 1964). U apomixe je teoreticky vyssi riziko akumulace $kodlivych mutaci (Muller
1964), niz8i geneticka diverzita potomstva a s tim souvisejici omezena schopnost adaptace k prostedi
(Horandl 2006), coz miize byt znacnd nevyhoda. Z téchto diivod byl apomixi (resp. nepohlavnimu
rozmnozovani celkov€) tradicné pfipisovan nizky evolu¢ni potencial a byla povazovana za slepou
ulicku evoluce (Stebbins 1950).

Na druhou stranu, apomixe umoziuje zalozit populaci diky jednomu jedinci (Stebbins 1950; Baker
1967), snizuje zavislost na opylovacich (u pfevazné apomiktickych taxonli je obvykle mozné
samoopyleni, pokud je opyleni nutné pro tvorbu endospermu — pseudogamie, popt. opyleni neni viibec
vyZadovano — autonomni apomixe), udrzuje vysokou heterozygotnost (Horandl 2010) a umoziuje
rozmnozovani semeny i pii lichém poc¢tu chromozomovych sad (Hojsgaard et al. 2014). Tyto vyhody
mohou mit vyznam zejména v prostiedi, kde mtize byt nedostatek potencialnich partnerti i opylovaci,
napf. na okraji aredlu taxonu. Oba typy rozmnozovani maji své vyhody a nevyhody a diky tomu se
mohou uplatnit v odlisnych podminkach prostiedi.

U naprosté vétSiny skupin schopnych se rozmnozovat apomikticky se (i kdyz ¢asto jen v omezené

mife) vyskytuje isexudlni rozmnozovani; obligatni apomikti (rozmnoZzujici se vyhradné¢ apomixi)



proto téméf neexistuji (Asker & Jerling 1992), jednou z mala vyjimek je napt. Miconia albicans
(Sw.) Steud. z ¢eledi Melastomataceae Juss. (Caetano et al. 2013). U fakultativnich apomiktt, u nichz
je sexualni rozmnoZovani v urCité mife kombinovano s apomixi, je mezi obéma zplsoby
rozmnozovani jista rovnovaha, kterou ovliviuji rizné faktory. Skupiny, unichz existuje zaroven
sexualni rozmnoZovani a apomixe, tak pfedstavuji idealni modely pro studium rozdilti v evolu¢nim
potencialu obou reproduk¢nich zpisobti a moznych rozdilt v ekologickych narocich sexualnich
a apomiktickych linii.

Naprosta vétSina apomiktli mezi krytosemennymi je polyploidni, zatimco sexualni linie jsou Casto
diploidni. Rod Boechera A. Love & D. Love je nejznamé&jsim a nejvice prozkoumanym taxonem,
v némz se vyskytuji diploidni apomiktické linie; u jinych taxonl se diploidni apomikti vyskytuji jen
velmi vzacng&. Diploidni apomikt byl zjistén u druhu Hieracium aurantiacum L. (Bicknell 1997)
aapomixe u diploidd je mozna iudruhu Paspalum rufum Nees (Siena et al. 2008). Sexualni
rozmnozovani a apomixe V jediné urovni ploidie se vyskytuji jen u nékolika taxonid krytosemennych
rostlin, napf. u tetraploidnich ostruzinikas Rubus ser. Glandulosi (Wimm. & Grab.) Focke (Sarhanova
et al. 2012), udruhu Ranunculus kuepferi Greuter & Burdet, kde u diploidii pfevazuje obligatni
sexualni rozmnozovani nad fakultativni apomixi, zatimco tetraploidni linie jsou fakultativni az témér
obligatni apomikti (Schinkel et al. 2016), a ujiz zminéného rodu Boechera, v némz se vyskytuji
diploidni sexuélni i apomiktické linie (ale kromé nich i triploidni apomikti; Brukhin et al. 2019).

U mnoha taxont se sexudlné¢ a apomikticky se rozmnozujici linie li§i svym geografickym
roz$ifenim, coz se oznacuje pojmem geograficka partenogeneze. Tento jev byl poprvé popsan v roce
1928 (Vandel 1928) a od té doby byl zjistén u vSech hlavnich skupin eukaryot (Tilquin & Kokko
2016). Pro geografickou partenogenezi jsou charakteristické predev$im tyto vztahy: apomikti maji
obvykle rozsahlejsi aredl nez blizce ptibuzné sexudlni linie, vyskytuji se (ve srovndni se sexualy) ve
vy$$ich nadmoiskych vyskach a zemépisnych Sitkach a také se Casto vyskytuji v oblastech v minulosti
pokrytych ledovcem (Horandl 2009). Geografickd partenogeneze byla zjisténa napf.
u taxontl Antennaria rosea agg. (Bayer 1990), Hieracium alpinum agg. (Mraz et al. 2009), Paspalum
simplex Morong (Urbani et al. 2002), Taraxacum sect. Taraxacum (van Dijk et al. 2003b), u rodu
Chondrilla L. (van Dijk et al. 2003b) au Ranunculus auricomus agg. (Hoérandl & Paun 2007).
U téchto taxonl zpravidla plati, Ze sexualni linie jsou diploidni a apomikti polyploidni. Geograficka
partenogeneze byla jiz diive znama také u ostruziniki Rubus subg. Rubus (Asker & Jerling 1992)
a v pomérné nedavné dob¢ byla zjisténa také u jiz zminénych ostruzinika R. ser. Glandulosi z tohoto
podrodu (Sarhanova et al. 2012; Forejtova 2019).

1.1.1. Apomixe a soucasné poznatky o geografické partenogenezi v rodu Rubus
a Vv R. ser. Glandulosi

Rod ostruzinik (Rubus L.) je taxonomicky velmi komplikovany kvuli velkému poétu druhd (min.

136 druhu v ¢eské flofe; Danihelka et al. 2012; Velebil et al. 2016; Travnicek et al. 2018), znacné



fenotypové variabilité v zavislosti na podminkach prostfedi (napf. slunné ¢i stinné stanoviste)
a existenci mnozstvi taxonomicky neklasifikovatelnych lokalnich typt (Holub 1995), jejichz vznik
pfimo souvisi s apomixi. U ostruzinikli pfevazuje aposporie, coZ je typ gametofytické apomixe, kdy
neredukovany zarodeény vak vznika ze somatické bunky vajicka (Asker & Jerling 1992). Z hlediska
vyvoje endospermu se jednd o pseudogamii, pfi niZ je pro tvorbu endospermu vyzadovano oplozeni
centralni bunky zarode¢ného vaku (Asker & Jerling 1992).

V podrodu Rubus se vétsina taxonti rozmnozuje pievazné apomikticky, ale komplex tetraploidnich
ostruzinikti ze série Glandulosi (tzv. zlaznaté ostruziniky) je v tomto podrodu jednou z vyjimek. Jedna
se 0 poléhavé ¢i plazivé ostruziniky zpravidla s trojéetnymi listy (Holub 1995). Vyskytuji se zpravidla
V lesnich biotopech, zejména smrkovych kulturach, sutovych lesich, bylinné vegetaci lesnich pasek
a ostruzinikovych kiovinach, kiovinach a pionyrskych lesicich lesnich pasek a ve vytrvalé nitrofilni
bylinné vegetaci mezickych stanovist’; hojné by se mély vyskytovat i v bu¢inach a dubohabfinach
(Pladias — databaze d&eské flory avegetace 2021), nicméné mnohem castéji nez v téchto
(polo)ptirozenych lesich s obvykle bohatym bylinnym patrem se vyskytuji ve smiSenych lesich se
zastoupenim smrku, coz muze byt dano jejich slabou konkurenceschopnosti ivuci bylinam
(B. Travnicek, osobni sdéleni).

Od vétsiny taxoni podrodu Rubus se ostruziniky ser. Glandulosi 1i§i pievahou sexualniho
rozmnozovani nad apomixi, pfi¢emz sexualni a apomikticky zptisob rozmnozovani se u tohoto taxonu
vyskytuji v jedné trovni ploidie. Diky pfevazujicimu sexualnimu rozmnozovani se ostruziniky Ser.
Glandulosi velmi ¢asto kiizi sjinymi ostruziniky, napi. ze ser. Discolores (P.J. Miill.) Focke
(Sarhanova et al. 2012). Genotyp vznikly kiiZenim se poté muze stabilizovat apomixi, ¢imZ vznikaji
Casto pouze lokaln¢ rozsifené biotypy, jeZ nelze taxonomicky klasifikovat.

Pievazné sexualni biotypy R. ser. Glandulosi jsou morfologicky zna¢né rozmanité a nékdy se z¢asti
V literatufe oznacuji souborné jako R. hirtus agg. (Holub 1995). Areal tohoto taxonu zahrnuje stfedni
Evropu, Balkansky poloostrov a Apeninsky poloostrov a na zapad zasahuje az do Pyreneji (Kurtto et
al. 2010). Série Glandulosi dale zahrnuje i nékolik morfologicky stabilizovanych druhti (mikrospecii),
které se rozmnozuji pievazné apomikticky. Nékteré z nich se vyskytuji napf. v ¢esko-némeckém
a Cesko-polském piihrani¢i, napt. R. barberi H.E. Weber, R. guentheri Weihe, R. lividus G. Braun;
jiné napt. v Belgii a okolnich statech, napf. R. ignoratus H.E. Weber, R. iuvenis A. Beek, R. oreades
P.J. Miill. & Wirtg. (Kurtto et al. 2010).

V piedchozich pracich (Sarhanovd et al. 2012; Forejtovd 2019) byla kuréeni zptisobu
rozmnozovani u ser. Glandulosi vyuzita prutokova cytometrie (FCM, flow cytometry). Jde 0 moderni
metodu, kterda umoznuje rychle a presné stanovit ploidii a obsah DNA v jadre, Ize ji vyuzit pro tfidéni
Castic, vyzkum bunétného cyklu apod. (Suda 2005). K ur¢eni zptsobu rozmnozovani u rostlin se
vyuziva metoda FCSS (flow cytometry seed screen), jez umoziiuje odhadnout ploidie embrya
a endospermu semene z dat o relativni fluorescenci jejich jader ve srovnani se standardem a nasledné

odvodit reprodukéni zpisob vzniku semen (Matzk et al. 2000).
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Dle vysledku téchto praci u ser. Glandulosi existuji ¢tyfi reprodukéni zplsoby vzniku semen:
prevazujici sexualni rozmnozovani, kdy embryo vznika z redukované oplozené vaje¢né bunky,
apomixe, pfi niz embryo vznika z neredukované neoplozené vajecné bunky, a vzacnéji se vyskytujici
dvé odchylky. Bylo zjisténo, Ze jedinci tvofici prevazné apomiktickd semena se v ramci stiedni
Evropy vyskytovali v jiznich Cechach a kolem hranice Ceské republiky s Némeckem a Polskem (zde
se Castéji jednalo o Stabilizované apomiktické mikrospecie), zatimco ve zbylych studovanych
oblastech se vyskytovaly sexualné se rozmnozujici linie (Sarhanova et al. 2012; Forejtova 2019), jez
1ze alespon zéasti zatadit do skupiny R. hirtus agg.

Z velké casti arealu tetraploidnich ostruzinikt ser. Glandulosi vSak data dosud chybé&ji, coz
neumoznuje detailnéji charakterizovat vzajemné rozSifeni sexualli a apomiktl. Neni také vibec
znamo, co odli$nou distribuci sexuali a apomiktd zpisobuje, tedy zda se sexualové a apomikti lisi
svymi ekologickymi naroky, a jsou proto zvyhodnovani v odliSnych podminkach prostiedi, nebo zda
je tento fenomén dan napt. hybridnim pidvodem apomikti ¢i historickymi faktory souvisejicimi

S pleistocennim zalednénim. Na tuto otazku by mohlo ptinést odpovéd’ modelovani ekologickych nik.

1.2. Ekologické modely

Ekologické modelovani je uziteCnym néastrojem v ekologii, pouziva se v ekologickém vyzkumu
i vV environmentalnim managementu (napf. modelovani environmentalni degradace a s tim
souvisejicich zmén klimatu; Petschel-Held et al. 1999). Ekologické modelovani se od svych pocéatkta
v 70. letech minulého stoleti stale rychleji rozviji, zejména diky rozvoji pocitatové techniky a nartistu
poznatkli o vztazich v ekosystémech. Dnes jiz existuji modely pro témét vSechny typy ekosystémi
a ekologickych problémt. Clanky zaméfené na ekologické modelovani publikuje od roku
1975 specializovany ¢asopis Ecological Modelling (Jergensen 2009).

V pocatcich ekologického modelovani se rozliSovaly jen tii typy modeld: biogeochemické
a bioenergetické dynamické modely a modely popula¢ni dynamiky. Dnes existuje 11 typi modeli;
nejpouzivanéj§imi typy jsou biogeochemické modely, modely populaéni dynamiky a modely
prostorového rozsiteni, dal§imi méné Castymi typy jsou modely strukturdlné¢ dynamické, stochasticke,
statické, fuzzy modely aj. (Jergensen 2008).

Ekologické modely se snazi popsat nebo simulovat ekologické jevy a umoziiuji tim zkoumat
vlastnosti ekosystému a testovat statistické hypotézy. Je vSak nutné mit na paméti, ze modely do
znatné miry zjednodusuji realitu, a proto nezahrnuji vSechny faktory, které studovany problém
ovliviluji, ale zaméfuji se predev§im na ty jevy, kter¢é mohou mit vyznamnou roli (Jergensen &
Bendoricchio 2001).

Ekologické modely obecné maji pét slozek: vynucovaci funkce ovlivituji stav ekosystému (napf.
zmeény klimatu); stavové proménné popisuji stav ekosystému (napi. koncentrace fytoplanktonu
v modelech eutrofizace). Matematické rovnice popisuji procesy v ekosystému a udavaji vztahy mezi

vynucovacimi funkcemi a stavovymi proménnymi. Dal§i slozkou modelu jsou parametry
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(koeficienty), které jsou pro dany model konstantni, coz zpravidla neodpovidd realné situaci
v ekosystému. Posledni slozkou ekologickych modeld jsou univerzalni konstanty; napf. atomova
hmotnost (Jergensen & Bendoricchio 2001).

Tvorba modelu se sklada znekolika krokt. Nejdiive je nutné definovat problém a vymezit ho
Casove a prostorove. Za vyuziti realnych dat se ze stavovych proménnych vytvoii koncepéni diagram
a matice sousedstvi, jeZ znazornuje, které stavové promeénné spolu mohou souviset. Podle toho lze
rozhodnout, které stavové proménné, vynucovaci funkce a procesy jsou pro dany problém duleZité
a budou proto do modelu zahrnuty (Jergensen & Bendoricchio 2001).

Nasleduje formulovani ekosystémovych procesti pomoci matematickych rovnic — samotna tvorba
matematického modelu a s tim souvisejici definovani parametrd. Parametry jsou konstanty a jejich
hodnoty jsou definovany na zakladé méfteni, ziskany z literatury nebo odhadem pomoci kalibrace
modelu (Soetaert & Herman 2009). Vys§8i mnozstvi parametrd muze zvySovat komplexnost modelu
a jeho nejistotu (Jargensen & Bendoricchio 2001).

Dalsim krokem je ovéfeni (verifikace), pfi niZ se posuzuje, zda se model chova dle o¢ekavani a zda
je dlouhodobé stabilni. Analyza senzitivity zjiStuje senzitivitu ke stavovym proménnym
u jednotlivych parametrii, vynucovacich funkci a dalSich slozek modelu a umoznuje tak nalézt slozky
modelu s nejvyssi senzitivitou. Analyza senzitivity se provadi zménou jednotlivych slozek modelu
a zjistovanim, jak na zménu reaguji stavové proménné. Diky tomu lze zjistit, které proménné maji
nejvetsi vliv na cely systém (Jorgensen & Bendoricchio 2001).

Nasledujicim krokem muize byt kalibrace, kdy dochazi ke zméné odhadu parametrti tak, aby se
skute¢na a namodelovana data co nejvice shodovala; v nékterych typech modeld vSak neni kalibrace
nutna. Nékdy je jesté potfeba provést druhou analyzu senzitivity a opétovnou kalibraci (Jergensen &
Bendoricchio 2001). Validace testuje spolehlivost modelu — zda model odpovida realnym datom
a chova se dle ofekavani (Soetaert & Herman 2009). Model musi zhruba odpovidat redlnému vztahu
pfic¢iny a duasledku (strukturalni validita) a pfedpokladané chovéani ekosystému musi zhruba odpovidat
skuteCnym datim (prediktivni validita) (Jergensen & Bendoricchio 2001). Pokud chovéani modelu
a jeho vysledky nevyhovuji, 1ze postup opakovat a model znovu formulovat (Soetaert & Herman
2009).

1.2.1. Modelovani ekologickych nik

Vztah organismil a prostiedi urcuje rozsifeni jednotlivych druhti (resp. taxontl) a je proto dalezitym
tématem v soucasném ekologickém vyzkumu. Modely ekologickych nik jsou prediktivni modely,
které umoznuji zjistit ekologické naroky a potencialni geografické rozsifeni konkrétnich druhd,
k cemuz vyuZzivaji znamé lokality jejich vyskytu a podminky prostiedi v téchto lokalitach (Roubicek et
al. 2010). Vysledkem modelu je mapa rozdélena na pixely, pfi¢emzZ v kazdém pixelu je vypocitana
relativni vhodnost prostfedi pro dany druh. Modely ekologickych nik pfitom dokazou predikovat
relativni vhodnost prostiedi jak v oblastech, kde se druh vyskytuje, tak i v oblastech, kde jeho vyskyt

12



dosud nebyl zaznamenan (Warren & Seifert 2011). Maji vyuziti v ekologii, systematice
a konzervacnim planovani; umoznuji 1épe porozumeét biogeografii a s tim piimo souvisejicim Sifeni
druhti a bariéram branicim Sifeni, predpoveédét existenci dosud neobjevenych populaci a druhi,
predpoveédét nasledky environmentalnich zmén a ztrat habitatu, predpovédét invazni potencial druht,
najit lokality vhodné pro reintrodukci druht aj. (Peterson 2006).

Model vychazi z dvojich dat; zaprvé z dat 0 vyskytu druhu ve formé jejich zemépisnych soufadnic
a zadruhé z ekologickych podminek téchto stanovist, jez mohou byt reprezentovany klimatickymi
podminkami, nadmotskou vyskou, padnim typem, vegetatnim typem apod. (Philips et al. 2006).
Ekologické podminky ovliviiuji rozsifeni druhu piimo ¢i neptimo. Klimatické podminky (pfedev§im
maji na rostlinny organismus a jeho fyziologii ptimy vliv; v ptipadé zivocichi je vliv alespon ¢asteéné
nepiimy (Hirzel & Le Lay 2008). Pro charakterizaci ,soucasnych® klimatickych podminek se
nejéastéji pouzivaji data za obdobi 30 let (1961-1990) nebo 50 let (1951-2000) (Roubicek et al.
2010). Existuje n&kolik globéalnich databazi klimatickych dat. Casto pouzivana je databaze Worldclim
(Fick & Hijmans 2017; https://www.worldclim.org/), jeZ je zaloZena na datech pfevazné z obdobi
1951-2000 a jednou z jejich vyhod je vysoké prostorové rozliSeni na trovni 1 km, resp. 30 thlovych
vtefin (Fick & Hijmans 2017). Databaze Worldclim obsahuje 19 bioklimatickych proménnych, napf.
sezoénnost teploty a srazek ajejich primérné, minimalni a maximalni hodnoty za urcité obdobi
(https://www.worldclim.org/). Mezi dalsi databaze bioklimatickych dat patii napf. Daymet (zahrnujici
jen Severni Ameriku; Thornton et al. 1997; https://daymet.ornl.gov/) a ENVIREM (Title & Bemmels
2018a; Title & Bemmels 2018b). Vyhodou bioklimatickych proménnych je, Ze odrazeji skute¢né
roz§ifeni druhu Iépe nez pouhé mési¢ni ¢i ro¢ni priméry hodnot teploty a srazek (Hirzel & Le Lay
2008). Mezi faktory, které ovliviiuji rozsifeni druhu neptimo, patii napf. topografické podminky (napf.
svazitost terénu), jez koreluji steplotou a srazkami, ale napt. i Svodnim aplidnim rezimem
a rozmanitosti krajiny (Hirzel & Le Lay 2008).

Pro tvorbu modelu existuje mnoho matematickych a statistickych metod (algoritmi). Neexistuje
totiz jeden univerzalni, ,,nejlepsi algoritmus, ktery by byl vhodny za vSech okolnosti, vzdy je vhodné
nejprve testovat schopnost predikce algoritmu za konkrétnich podminek (Qiao et al. 2015). Jednim
Z nejpouzivangjSich a v mnoha ohledech nejvhodnéjsich algoritmi je Maxent (Philips et al. 2006).
Druhou velmi pouzivanou metodou je GARP (Genetic Algorithm for Rule-set Prediction), mezi
ostatni metody patii napf. Marble, BIOCLIM a GLM (Generalized Linear Models); rizné metody se
1isi mj. tim, jaka data (pfitomnost; pseudo-nepiitomnost, tj. absenci dat 0 mozné piitomnosti druhu
v dané oblasti; ¢i prokazanou nepiitomnost druhu) vyuZivaji pro tvorbu modelu (Qiao et al. 2015).

Algoritmus Maxent predikuje potencialni rozsifeni druhu na zakladé dat o jeho ptitomnosti
a pseudo-nepiitomnosti (nikoli nepiitomnosti; data o nepfitomnosti jsou navic Casto nedostupna).
Model je zalozeny na maximalni entropii a zaruCuje tak optimalni pravdépodobnostni distribuci.

Oblasti s vhodnymi a nevhodnymi ekologickymi podminkami pro zkoumany druh rozlisuje 1épe nez
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metoda GARP. Mezi vyhody této metody patii, Ze pfi tvorbé modelu lze vyuzit kontinualni
i kategorialni proménné a lze i zohlednit vztahy mezi nimi. Vyhodou je i to, Ze pravdépodobnostni
distribuce je relativné jednoduSe a stru¢né matematicky definovana (Philips et al. 2006). Maxent je
jednim z algoritml nejméné citlivych na velikost vzorku a i pfi mensi velikosti vzorku ma dobrou
schopnost predikce (Wisz et al. 2008).

Metoda GARP patii rovnéz mezi Casto pouzivané metody. Existuji dvé jeji varianty: DK-GARP,
jez je vyuzivana k modelovani dat napt. z herbarovych a muzejnich databazi, a OM-GARP, coz je
novéjsi varianta s upravenymi algoritmy (Elith et al. 2006). Metoda vyuziva dvoji data o vyskytu
daného druhu: data o pfitomnosti a o pseudo-nepiitomnosti druhu, tzv. pozadi (ndhodné vybrané body
z geografického prostoru; Stockwell & Peters 1999). Metoda OM-GARP ma pii srovnani s jinymi
metodami jednu z nejlepsich performanci pii mensi velikosti vzorku (Wisz et al. 2008).

Obecné vysledek modelu a jeho pfesnost zavisi na mnoha faktorech. Dilezity je vybér algoritmu
vhodného za danych okolnosti (Elith et al. 2006; Qiao et al. 2015). Zasadni vliv na piesnost modelu
ma mnozstvi zdznamt o vyskytu zkoumaného druhu — se zmenSovanim vzorku se obecné snizuje
presnost modelu a narQista variabilita mezi riznymi pouzitymi metodami; rizné metody jsou totiz
razné citlivé na velikost vzorku (Wisz et al. 2008). Piesnost modelu snizuje také zkresleni ve sbéru
vzorkli — napf. pokud jsou velké rozdily v poctu vzorki jednotlivych druhti; vzorky jsou castéji
sbirany v urCitém prostiedi, napt. pobliz mést nebo silnic, piestoze se zkoumané druhy vyskytuji i dale
od infrastruktury; pocéet vzorkti nekoresponduje s velikosti arealu jednotlivych druhti apod. (Hijmans
et al. 2000). Pokud je sbér vzorki zkresleny, neda se rozli$it, zda dany druh preferuje ty lokality, na
nichz byly vzorky sebrany, ¢i zda bylo témto lokalitim pfi sbéru vzorkti vénovano vétsi tsili; usili pii
sbéru vzorki a tim zpusobené zkresleni vSak lze pii tvorbé modelu zohlednit pomoci riznych metod
(Merow et al. 2013). Pro model je dale dilezita i komplexnost environmentalnich dat (Peterson &
Cohoon 1999), ta je zasadni napf. pro schopnost predikce invazniho potencialu druhu (Peterson &
Nakazawa 2008). Vysledek modelu Ize ovlivnit i vybérem pozadi (oblasti, z niz budou nahodné
vybrany body pseudo-nepfitomnosti), V pfipadé, Ze jiz mame prvotni piedstavu o rozsifeni daného
druhu (Merow et al. 2013).

Méfitkem tspésnosti (performance) modelu muize byt ROC kiivka (receiver operating
characteristic), kterou lze vyjadfit jedinou hodnotou, plochou pod touto kiivkou (AUC — area under
the curve), coz umoziiuje jednoduché srovnani uspéSnosti modeli vytvofenych rtiznymi algoritmy
(Maxent, GARP aj.). Nahodna predikce odpovida AUC = 0,5, maximalni hodnota AUC miZe byt 1.
Uspé&snost modelu také udava mira vynechani (omission rate), coz je podil testovacich lokalit, jez se
vyskytnou v pixelech modelu, v nichz nejsou predikovany vhodné podminky, a proporéni predikovana
oblast (proportional predicted area), udavajici podil pixeld modelu, v nichZ jsou predikovany vhodné
podminky pro dany druh. V grafu jsou tyto promeénné zobrazovany jako funkce své kumulativni

prahové hodnoty (Philips et al. 2006).
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Pokud hodnotime niky dvou druhti (napt. sesterskych druhti) ¢i linii stejného druhu, mizeme
stanovit jejich pfekryv napf. pomoci metrik D (Schoener 1968) nebo | (Warren et al. 2008), jez
udavaji potencial téchto dvou druhi nebo linii interagovat spolu v urcitém geografickém tzemi
a mohou nabyvat hodnot od 0 (niky a tim ani potencialni arealy druhti se viibec neptekryvaji) do 1
(niky se zcela piekryvaji, a proto je potencialni roz§ifeni obou druhd ¢i linii identické; Warren et al.
2021). Pro uréeni pfekryvu nik dvou alespon ¢asteéné alopatrickych druhd slouzi background test —
test podobnosti (Warren et al. 2008), pti némz se pro tvorbu modelu nulové distribuce vyuzivaji
nahodné vybrané body z oblasti, v niz se dany druh ¢i linie vyskytuje; zamitnuti nulové hypotézy
znamena, ze se niky téchto druhu 1isi vice, nez jak by se dalo ¢ekat s ohledem na geografické rozsifeni
obou druht (Warren et al. 2021). Pro urceni pfekryvu nik sesterskych druhii existuje také test identity
(identity test; Warren et al. 2008), jenz urcuje, zda jsou identické realizované niky téchto druhd.
Model nulové distribuce vychazi z opakovanych nahodnych ptifazeni konkrétnich vzorkd k jednomu
z danych druhd; po kazdém takovém opakovani je vytvoien model a nasledné se zjist'uje prekryv mezi

modely (Warren et al. 2021).
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2. Cile prace

Cilem této prace je pokraCovat (v navaznosti na piedchozi bakalafskou praci: Forejtova 2019)
v analyze dalSich vzorkd semen taxonu Rubus ser. Glandulosi z regiond, v nichz je dosud k dispozici
nedostatek dat, metodou prutokové cytometrie (FCSS, flow cytometry seed screen) a tim zptesnit
obraz distribuce sexualn¢ a apomikticky se reprodukujicich populaci této skupiny. Dalsim cilem je pak
vyuzit ziskana data k modelovani ekologickych nik sexuald a apomiktt s cilem zjistit, zda existuji

rozdily v jejich ekologickych pozadavcich.
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3. Material a metody

3.1. Analyza vzorkii pomoci priitokové cytometrie
3.1.1. Reostlinny material

Pro analyzu byla pouzita semena tetraploidnich ostruzinikti Rubus ser. Glandulosi z raznych lokalit
v Ceské republice, Némecku, Polsku, Rakousku, Slovensku, Mad’arsku, Slovinsku, Chorvatsku, Italii,
Francii a Nizozemi. Vzorky byly sbirany v dosud neanalyzovanych oblastech (pfedevsim v téch, kde
bylo mozné ocekavat hranici rozsifeni sexualnich a apomiktickych linii; Pfiloha 8). Vzorky sbirali:
Michal Sochor, Bohumil Travnicek, Véra Forejtova, Friedrich Sander, Gergely Kiraly, Martin Lepsi,
Abraham van de Beek, Filippo Prosser, Michal Hrone§, Michael Hohla, Konrad Pagitz, Petr Lepsi,
Pavol Elia$ jun., Andras Schmotzer, Jiti Hadinec, Piotr Kosinski, Peter Venema, Rudolf Hlavacek,
Vojtéch Zila a Zoltan Barina. Kazdy vzorek obsahoval semena pochazejici z jednoho jedince. Ke
vzorkiim byly sebrany herbafové polozky, jez jsou uloZeny v herbaii Katedry botaniky Univerzity

Palackého v Olomouci (OL) nebo v soukromych herbatich uvedenych sbérateld.

3.1.2. Ptiprava a analyza vzorku

Z kazdého vzorku (jedince) bylo analyzovano 10 zralych, neabortovanych semen, ptip. méné kvuli
malému poctu pouzitelnych semen. Kazdé semeno bylo analyzovano samostatné. Semeno bylo
nejdiive roziiznuto ziletkou na poloviny ¢i ¢tvrtiny. Vnitfek semene (embryo a endosperm) byl dale
pouzit pro analyzu, endokarp byl odstranén. Jako interni standard byl pouzit maly kousek listu (cca
0,25 cm? ¢ ménd) Pisum sativum L. ‘Ctirad’ (2C = 8,76 pg; Greilhuber et al. 2007). Embryo
a endosperm semene byly spolu se standardem dohromady nasekany v Petriho misce s 0,5 ml
LBO1 pufru {15mM Tris [Tris-(hydroxymethyl)-aminomethan], 2 mM NaEDTA (kyselina
ethylendiamintetraoctova), 0,5 mM sperminu, 80 mM KCI, 20 mM NaCl, 0,1% Triton X-100
(oktylfenol ethoxylat); Dolezel et al. 1989} obsahujiciho PVP 40 (polyvinylpyrrolidon; 20 g L™)
a 2-merkaptoethanol (550 pL L™), pH = 7,8. Tato suspenze byla poté piefiltrovana pres nylonovy filtr
0 velikosti port 42 um do kyvety, aby byly odfiltrovany vétsi ¢asti bun¢k od analyzovanych jader.
K suspenzi bylo dale ptidano 0,7 ml LBO1 pufru a 50 ul barviva DAPI (finalni koncentrace 4 pg
mL™). Suspenze jader byla po promichéni analyzovana prittokovym cytometrem CyFlow ML (Partec,
Miinster, Némecko) s LED zdrojem excitaéniho UV zateni (365 nm, 10 mW). Rychlost pritoku byla
nastavena na piiblizné 10 jader/s, celkem bylo analyzovano 3 000 jader z kazdého semene.

Pro embryo, endosperm a standard byly zaznamenany pramérna pozice peaku a varia¢ni koeficient
(CV, coefficient of variation); tyto hodnoty byly urCeny programem FloMax (Partec, Miinster,
Némecko). Pokud byl CV>5, byla data ofezana (tzv. gatovani). Pramémy CV embrya byl 4,26,
endospermu 3,95 astandardu 3,55. Ploidie embrya byla vypocitana podle vzorce: pozice peaku

embrya/pozice peaku standardu/0,045, coz je koeficient, jez odpovida relativni fluorescenci jedné sady
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chromozomii ostruziniku vuéi hrachu a byl vypocitan diky ptedchozim méfenim vzorkti o znamé
ploidii (M. Sochor, osobni sdé€leni). Ploidie endospermu byla vypocitana ze vzorce: pozice peaku
endospermu x ploidie embrya/pozice peaku embrya.

Podle ploidie embrya a endospermu byl uréen zplisob rozmnozovani, kterym vznikla jednotliva
semena. Zpusoby byly nasledujici: redukovana oplozend vajecna bunka (sexualni rozmnoZovani),
neredukovana neoplozena vaje¢na bunika (apomixe) a 2 odchylky — redukovana neoplozena vaje¢na
burika a neredukovand oplozend vajecna bumnika. Ocekavané ploidie embrya a endospermu a jejich
pomeéry u jednotlivych zpiisobli rozmnozovani znazornuje Tab. 1. Semena, jez obsahovala jedno
embryo a dva endospermy ¢i naopak (tedy dva zarode¢né vaky), byla pocitana jako dvé semena.

Na zaklad¢ celkového podilu apomiktickych semen byly vzorky (resp. jedinci) klasifikovany do tii
kategorii. Jako sexualni byli klasifikovani jedinci s maximalné 10 % apomiktickych semen. Jako
fakultativné apomikticti byli klasifikovani jedinci, ktefi méli minimaln¢ 40 % semen apomiktickych.
Jedinci s vice nez 10 % a méné nez 40 % apomiktickych semen byli klasifikovani jako fakultativné
sexudlni.

Tab. 1. — O¢ekavané ploidie embrya a endospermu a jejich poméry u jednotlivych zpisobu vzniku semen Rubus
ser. Glandulosi (za tcasti redukované mikrospory — pylového zrna); red. opl. — redukovana oplozena vajeéna

burika (sexualni rozmnozovani), nered. neopl. — neredukovana neoplozena vaje¢na buitka (normalni apomixe),
red. neopl. — redukovana neoplozena vaje¢na buiika, nered. opl. — neredukovana oplozena vaje¢na buika.

Vznik semen Ploidie embrya Ploidie endospermu Pomér ploidie
embrya a endospermu

red. opl. 4x (n+n) 6X (2n +n) 2:3
nered. neopl. 4x (2n +0) 10X (4n + n) 2:5
red. neopl. 2x (n+0) 6x (2n +n) 1:3
nered. opl. 6x (2n +n) 10X (4n +n) 3.5

3.2. Modelovani ekologickych nik a testy prekryvu nik

Pro modelovani ekologickych nik pro sexualni a fakultativné apomiktické jedince Rubus ser.
Glandulosi byl vyuzit program Maxent 3.4.0 (Philips et al. 2006). V tomto programu byly vytvofeny
mapy relativni vhodnosti prostfedi za soucasnych ekologickych podminek (s cilem zjistit, zda
divodem geografické partenogeneze mohou byt rozdily v ekologickych nikach sexudlti a apomikti)
a za podminek posledniho glacialniho maxima (LGM — last glacial maximum, cca 22 000 let BP;
s cilem zjistit, zda geografickd partenogeneze muze mit ptivod v historickém vyskytu ostruziniki
béhem LGM anasledné migraci do soucasného arealu). Modely byly vytvofeny na zakladé
bioklimatickych a dalsich ekologickych proménnych a geografickych soufadnic znamych lokalit

sexualnich a apomiktickych jedinca.
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Ze viech dostupnych dat R. ser. Glandulosi, tj. z novych dat a dat z praci Sarhanova et al. (2012)
a Forejtova (2019), byl vybran maximalni pocet vzorkd tak, aby mezi jejich lokalitami byla minimalni
vzdalenost 15 km, s cilem vyhnout se potencialnimu zkresleni modelu zptisobenému nahlouc¢enim
vzorkd. Vybér byl proveden zvlast’ pro sexualni vzorky, fakultativné apomiktické vzorky a vSechny
dosud analyzované vzorky bez ohledu na jejich klasifikaci; bylo vybrano 93 sexualnich vzork
(78,15 % vSech sexualnich vzorkd), 57 fakultativné apomiktickych vzorkd (72,15 % vsech
fakultativné apomiktickych vzorkid) a 142 vSech vzorki (67,62 % vSech dosud analyzovanych
vzorkl).

Pti tvorbé modelt bylo vyuzito celkem 45 proménnych: 19 bioklimatickych proménnych a jedné
proménné vyjadiujici nadmoiskou vysku z databaze Worldclim ver. 2.1 (Fick & Hijmans 2017;
https://www.worldclim.org/), 18 bioklimatickych proménnych z databaze ENVIREM 1.0 (Title &
Bemmels 2018a; Title & Bemmels 2018b), téi proménnych vyjadiujicich vegetaéni pokryvnost z FAO
- GeoNetwork (http://www.fao.org/), tii proménnych vyjadiujicich heterogenitu habitatu z databaze
EarthEnv (Tuanmu & Jetz 2015; http://www.earthenv.org/) a jedné proménné vyjadiujici pH ptdy
z Atlas of the Biosphere (http://nelson.wisc.edu/). Ve vSech téchto piipadech se jednalo o kontinualni
proménné. Pokud to bylo mozné, byla pouzita data s velikosti zrna 30 thlovych vtefin.

Pro tvorbu modelii odpovidajicich souc¢asnym podminkam byly pouzity vrstvy ofezané v programu
QGIS 3.4.5 (QGIS Development Team 2018) na tvar obdélniku piesahujiciho areal zméfenych vzorkt
0 cca 100 km, tedy o rozsahu cca 4,368; 24,826; 43,835; 54,339 (v potadi Z, V, J, S). Byla pouzita
data s velikosti zrna 30 thlovych vtefin. Z celkovych 45 proménnych bylo 21 pouZito v analyze
(Priloha 1), zbyvajici proménné byly vylouCeny kvuli vysoké korelaci s jinymi proménnymi
(Pearsontv korela¢ni koeficient >0,8; vypocitano v programu ENMTools 1.0.1; Warren et al. 2010).
Vysoce korelované proménné byly postupné ndhodné vytazovany do doby, nez zbyly jen navzijem
malo korelované proménné (<0,8). Modely byly vytvofeny pro sexualy, apomikty (s cilem zjistit
mozné rozdily mezi potencialnim rozsifenim sexuald a apomiktd a které proménné jsou pro jejich
rozsiteni nejrelevantnéjsi) a pro analyzované vzorky dohromady bez ohledu na jejich Klasifikaci dle
zpusobu rozmnozovani (s cilem zjistit celkové potencialni rozsiteni tetraploidnich R. ser. Glandulosi).

Pro tvorbu modelii s projekci do obdobi LGM byly pouzity vrstvy Sifeji ofezané tak, aby
zahrnovaly alespon stfedni a jizni Evropu. Jednalo se o data o velikosti zrna 2,5 thlovych minut,
protoZze data s velikosti zrna 30 thlovych vtefin nebyla pro obdobi LGM dostupna. Byly vytvofeny
dva modely s projekci na vrstvy CCSM4 (Community Climate System Model, verze 4; Gent et al.
2011) a dva modely s projekci na MIROC-ESM (Model for Interdisciplinary Research on Climate —
Earth System Model; Watanabe et al. 2011), navzajem se lisici geografickym rozsahem a souborem
pouzitych proménnych. V prvnich dvou CCSM4 a MIROC-ESM modelech (varianta 1) byly pouzity
pouze proménné z databaze ENVIREM, z nichz proménné GrowingDegDays0, GrowingDegDays5
a thermicityIndex byly vyfazeny kvuli vysoké korelaci s jinymi proménnymi (Pearsontv korela¢ni

koeficient >0,9; vypocitano v programu ENMTools 1.0.1; Warren et al. 2010). Ve vyslednych
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modelech bylo pouzito 13 proménnych (Piiloha 1). Tyto modely zahrnovaly celé uzemi Evropy,
vrstvy mély rozsah cca -31,292; 47,875; 33,583; 81,542 (v potadi Z, V, J, S).

V druhych dvou modelech pro LGM (varianta 2) byly pouzity proménné ze soubortt Worldclim
a ENVIREM pouzité pti tvorbé modell za souc¢asnych podminek (Ptiloha 1; ostatni proménné pouzité
pii tvorbé modeld pro soucasné podminky nebyly pro obdobi LGM dostupné), nicméné proménna
bio2 byla vyrazena kviili vyskytu velmi odlisnych hodnot v tréninkové a projekéni vrstveé. Vrstvy byly
ofezany tak, aby zahrnovaly piedev§im jizni Evropu (pfedpokladanou oblast vyskytu R. ser.
Glandulosi béhem LGM) a stfedni Evropu (oblast ptivodu vzorki pouZzitych pro tvorbu modelu),
rozsah vrstev byl pfiblizné -12; 47,5; 33,583; 55 (v potadi Z, V, J, S).

Vsechny modely s projekci do obdobi LGM byly vytvofeny pro vzorky dohromady bez ohledu na
jejich klasifikaci, protoze dil¢i model pro apomikty a sexualy samostatné¢ pfilis§ neodpovidal
skuteénému roz§ifeni, zatimco model zahrnujici vSechny kategorie vzorkli dohromady dobie
odpovidal souc¢asnému vyskytu R. ser. Glandulosi. Vrstvy pro souc¢asné podminky byly pouzity jako
tréninkové a vrstvy pro LGM jako projekce. Ve vSech modelech pro LGM byly body pozadi (pseudo-
neptitomnost) vybirany do vzdalenosti 200 km od bodi pfitomnosti.

Byly vyzkouSeny rtzné hodnoty parametri modelti tak, aby modely co nejlépe odpovidaly
skuteénym dattim o vyskytu obou reprodukénich zptisobti. Zmény nastaveni vétSiny parametri modelu
(s vyjimkou parametru regularization multiplier) a zmény minimalni vzdalenosti mezi lokalitami
vzorkli m¢ly na vysledné modely pouze maly vliv. Ve vyslednych modelech pro souc¢asné podminky
byl parametr regularization multiplier nastaven na hodnotu 6, v modelech pro LGM na hodnotu
2 (varianta 1), resp. 4 (varianta 2).

Ve v8ech modelech byl povolen parametr fade by clamping a vét§ina parametra byla ponechana ve
vychozim nastaveni. Modely byly vytvotfeny V logistickém formatu, kazdy vysledny model byl ziskan
zprimérovanim 10 nezavislych opakovani. Jako testovaci pro vypocet ROC kiivky (receiver
operating characteristic) bylo nahodné vybrano 20 % lokalit vzorkt a tyto vzorky byly pfi testovacim
procesu nahodné odstraiovany bez nahrady (metoda subsample). Mapy vSech modelt byly upraveny
v programu QGIS 3.4.5.

V baliku ENMTools (Warren et al. 2021) pro R (R Development Core Team 2020) byly provedeny
testy piekryvu nik mezi sexualy a apomikty — background test a test identity s vyuzitim baliku Ecospat
(Di Cola et al. 2016); pouzity byly tytéZ proménné jako pii tvorbé modeld pro soucasné podminky
(viz vyse) o rozsahu vrstev cca 2; 28; 42; 55 (v potadi Z, V, J, S). Bylo pouzito pozadi zahrnujici
uzemi v okruhu 200 km kolem kazdé lokality, v némz bylo nahodné& vybrano 1 000 bod, jako hranice
pro vyloudeni pfili§ nizkych hodnot druhové a environmentalni denzity byl nastaven 5% kvantil
a pocet pseudoreplikaci byl nastaven na 999. Mira piekryvu nik byla uréena metrikami D (Schoener
1968) a | (Warren et al. 2008).
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4. Vysledky
4.1. Analyza vzorki pomoci priitokové cytometrie

Semena Rubus ser. Glandulosi byla analyzovana metodou pritokové cytometrie (FCSS). Vyjimetné
byla zjiSténa semena bez embrya ¢i bez endospermu, takova semena byla z analyzy vyfazena. Celkem
bylo analyzovano 1 467 semen ze 155 vzorku (jedinct).

Sexualni semena (redukovana oplozena vaje¢na buika) tvorila 64,76 % semen, apomikticka
semena (neredukovana neoplozena vajecna burka) tvotila 28,97 % semen. V mensi mite byly zjistény
odchylky: neredukovana oplozena vajeéna butika (3,00 % semen) a redukovana neoplozena vaje¢na
burika (3,27 % semen) (Obr. 1). Semena vznikla z redukované vaje¢né buriky tvofila celkem 68,03 %,
ztoho 95,19 % bylo oplozenych (sexualni rozmnozovani). Semena vznikla z neoplozené vajecné
bunky tvofila 32,24 % semen, z toho u 89,85 % byla vajecna burika neredukovana (apomixe).

U sexudlnich semen tvofila 97,58 % semena s tetraploidnim embryem. Z toho u naprosté vétSiny
(98,60 %) byla ploidie endospermu 6x (pfiklad FCSS histogramu — Pfiloha 2b), 1,29 % semen
s tetraploidnim embryem mélo endosperm s ploidii 5x nebo 7x (coz bylo vétSinou pravdépodobné
zplsobeno jen nepfesnosti v méfeni a nasledném zaokrouhleni). Nékolik semen z riznych vzorkd
obsahovalo 8x endosperm, ale kromé jednoho semene (vzorek MS 198/20, v némz byla vSechna
ostatni semena sexualni), u néhoz lze predpokladat sexudlni vznik, byla tato semena vyfazena, protoze
u nich nelze s jistotou rozhodnout o zptisobu jejich vzniku (sexualni & apomikticky). Ctyfi semena
(0,42 % vsech sexualnich semen) méla embryo 5X, z nich dvé semena méla endosperm s ploidii
7x a dvé s ploidii 8x. Celkem 19 semen (vétSinou ze vzorkii MS 78/13 a Pelec, které ziejmé pochazely
z hexaploidnich matefskych jedinct) mélo 6x embryo a 9x endosperm.

Vsechna apomikticka semena méla tetraploidni embryo. Ploidie endospermu (Obr. 2) byly
nejcastéji 10x (52,0 % apomiktickych semen; piiklad histogramu — Pfiloha 2c), 12x (33,88 %; Ptiloha
2e) a 11x (7,53 %; Piiloha 2d). Dalsi ploidie byly zastoupeny jen n€kolika semeny: 13X a 14x (vzdy
sedm semen, 1,65 %), 16x (Sest semen, 1,41 %), 9x a 17x (vzdy tii semena, 0,71 %), 15x (dv¢ semena,
0,47 %). RozliSeni mezi nejvyssimi stupni ploidie vSak mize byt z riznych diivodl sporné.

VétSina semen (95,45 %) vzniklych z neredukované oplozené vajecné builkky méla hexaploidni
embryo. VétSina z téchto semen (83,33 %) méla endosperm o ploidii 10x, dvé semena (4,76 %) méla
8x endosperm, dvé semena méla 9x a tii (7,14 % semen s 6x embryem) méla 12x endosperm (ptiklad
histogramu — Piiloha 2f). Zbyvajici dvé semena méla oktoploidni embryo, znich jedno mélo
endosperm o ploidii 10x a druhé 12x.

Semena vznikla z redukované neoplozené vajecné buiiky meéla vzdy diploidni embryo (dihaploidi
sensu Nogler (1984), vznikli z redukované neoplozené vajeéné buiiky). Vétsina (85,42 %) z nich méla

endosperm 6x (piiklad histogramu — Pfiloha 2a), ze zbyvajicich semen Sest semen (12,5 %) mélo
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5x a jedno semeno (2,22 %) mélo 7x endosperm (Casto vSak mohlo jit jen o nepfesnost v méfeni
a nasledném zaokrouhleni po vypoctu ploidie).

Nekolik semen obsahovalo zaroven sexualni a apomikticky zarode¢ny vak (coz bylo v histogramu
Z FCSS detekovatelné jako jeden peak embrya a dva peaky endospermu). Ploidie embrya byla ve
vSech téchto pripadech 4x aploidie sexudlniho endospermu byla vzdy 6x, zapomiktickych
endospermti mél jeden ploidii 10x, dva 12x ajeden 17x. Jedno semeno obsahovalo dokonce tii
zarode¢né vaky — sexualni (embryo 4x, endosperm 6x) a dva apomiktické (embryo 4x, endosperm 12x
a16x). U jednoho semene byl zjistén rovnéz sexualni zarode¢ny vak a dihaploidni embryo
(z redukované neoplozené vaje¢né buriky).

Podil jednotlivych zpisobti vzniku semen se mezi vzorky (jedinci) vyrazné lisil (Pfiloha 8).
U 67 vzorkt obsahujicich alespon pét semen (45,27 % téchto vzorkl) byla vSechna semena ve vzorku
sexualni, naopak u sedmi vzorku obsahujicich alespofi pét semen (4,73 % téchto vzorki) nebylo
zjisténo zadné sexualni semeno. U 69 vzorkl s alespont péti semeny (46,62 % téchto vzorkd) nebylo
zaznamenano zadné apomiktické semeno, naopak u tii vzorkd s 10 zméfenymi semeny byla v§echna
apomikticka. Odchylky od téchto dvou zptisobti vzniku semen byly v mens$ing, nicméné nejvyssi podil
semen vzniklych z redukované neoplozené vajecné bunky byl 50 % a nejvyssi podil semen vzniklych
z neredukované oplozené vaje¢né buiiky byl 44,4 %.

Jedinci, z nichZ semena pochazela, byli zpravidla tetraploidni. Vyjimkou byly vzorky MS 78/13
a Pelec; tito jedinci byli pravdépodobné hexaploidni, ¢emuz odpovidaly i ploidie embrya
a endospermu semen. Viechna semena z obou vzork byla sexualni. V piipadé vzorku MS 78/13 mélo
vSech 10 semen ploidii embrya 6x aploidii endospermu 9x, ve vzorku Pelec byla dvé semena
s 5x embryem a 8x endospermem a zbyvajicich sedm semen mélo 6x embryo a 9x endosperm.

Vzorky (resp. jedinci) byly dale klasifikovany podle podilu apomiktickych semen. Jako sexudlni
bylo klasifikovano 82 (52,90 %) vzorkul, jako fakultativné sexualni osm (5,16 %) vzorku a jako
(fakultativné ¢i domnéle striktn€) apomiktické 65 (41,94 %) vzork.

Wred. opl. (sex)
Onered. neopl. (apo)
Ored. neopl.

O nered. opl.

Obr. 1. — Reprodukéni zpisoby vzniku analyzovanych semen; red. opl. — redukovana oplozena vaje¢na buitka
(sexualni rozmnozovani), nered. neopl. — neredukovana neoplozena vajecna buiika (apomixe), red. neopl. —
redukovand neoplozena vaje¢na buitka (dihaploidni embryo), nered. opl. — neredukovana oplozend vajena
burika.
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Obr. 2. — Ploidie endospermu u apomiktickych semen; ostatni — 9%, 15x, 16x, 17X.

4.2. Geograficka partenogeneze

Vyskyt apomiktickych a sexualnich jedinci se geograficky lisil. Fakultativni apomikti byli jiz
némeckém a Cesko-polském pohrani¢i (Forejtova 2019). Nova data odhalila vyskyt apomiktt i na
vétsing uzemi Cech a v Polsku. Sexuélni jedinci byli zaznamenani na Moravé, &aste¢né v severnich
Cechach, v jizni ¢asti Slezska, jihu Polska, v Rakousku, Mad’arsku, na Slovensku a v nékolika dalich
statech jizni Evropy.

Na zakladé vSech existujicich dat 1ze konstatovat, Ze hranice areald sexualti a apomiktd prochazi
Némeckem, Ceskou republikou a Polskem piiblizné ve sméru od jihozapadu K severovychodu.
Apomikti se vyskytuji v severozapadni ¢asti arealu R. ser. Glandulosi a sexualové v té jihovychodni,
pfiCemz aredly apomiktl a sexudlti se prekryvaji jen malo (Obr. 3). Sexualové vSak svym vyskytem
zasahuji pres vychodni Cechy (Orlické hory a Broumovsky vybézek) az do severnich Cech (Krkonose
a Luzické hory), kde byl zjistén vyskyt sexudlnich jedincii spolu s apomiktickymi, prvni z nich vSak
vétSinou jen v oreofytiku. Nejddle byl sexudlni jedinec zjiStén na némecké stran€ hranic
u Sluknovského vyb&zku (vzorek FS 8/19).

Mezi analyzovanymi vzorky Rubus ser. Glandulosi v podstaté nebyli zjisténi sexualni jedinci
uvnitt aredlu apomiktl ¢i naopak (s vyjimkou ziejmé jen velmi uzkého pasu vyskytu sexuald,
vedouciho oreofytikem Orlickych hor, Krkono$ a Luzickych hor, kde se sexualové vyskytuji spolu
s apomikty, aostatnich oblasti blizko hranice arealu sexualii a apomikt). Ve vSech sexualnich
vzorcich od vzorku MS 12/21 (Krkonose) na zapad do Luzickych hor bylo zjiSténo vzdy jedno
apomiktické semeno a pfip. i semena s dihaploidnim embryem (vzniklym z redukované neoplozené
vajecné buriky). V oblastech vyskytu sexuald, dale od hranice aredlu apomiktti, vSak bylo v sexudlnich
vzorcich pouze ojediné€le zjisténo apomiktické semeno ¢i semena s embryi vzniklymi z redukované

neoplozené ¢i neredukované oplozené vajecné buiiky. V sexualnim vzorku bylo apomiktické semeno
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zjisténo nejdale ve vzorku MS 212/20 pochazejicim z Moravského krasu, jenz byl vzdalen 93 km od

nejblizsiho apomiktického vzorku MS 189/20 pochazejiciho z Bruntalska.

0 100 200 300 km

Obr. 3. — Mapa lokalit vzork Rubus ser. Glandulosi, klasifikovanych podle podilu apomiktickych semen; nova
data (kruhy), data z praci Sarhanova et al. (2012) (trojuhelniky) a Forejtova (2019) (&tverce); sexualni (¢erveng),

fakultativné sexualni (oranzove) a fakultativné apomikticky (zIuté) vzorek.

4.3. Modelovani ekologickych nik a testy prekryvu nik

Vysledny model ekologickych nik sexudli za soucasnych podminek (Pfiloha 3a) predpovédél
relativné nejvhodné&jsi podminky prostiedi (relativni vhodnost prostiedi >0,7) zejména v Alpach (napf.
Vysoké Taury) a Dolomitech, Karpatech, Slezsku a piilehlych ¢astech Moravy, piip. Ceskomoravské
vrchoving a severnich Cechach, coz piiblizné odpovida skute¢nému rozsiteni sexudld. Nicméng
vhodné podminky jsou predpokladany i ve velké ¢asti mezofytika Cech &i jizniho Polska, tedy v arealu
apomiktli, kde sexualové nebyli zjisténi. Naopak v oblastech, kde jsou dle vysledki modelu nejméné
vhodné podminky prostfedi (relativni vhodnost prostfedi do 0,1; v ramci Ceské republiky Geské
a panonské termofytikum, rozsahlejsi izemi v ostatnich ¢astech Evropy — napft. severni Cast Polska
a Némecka a Panonskd niZina), byli sexualové zjiSténi jen ojedinéle nebo vibec. Primér AUC
z 10 opakovani modelu byl 0,917 a smérodatna odchylka 0,028. Do modelu nejvice pfispely vrstvy
04-Tree Covered Area (pokryti stromy; 38,1 %), tri (index nerovnosti terénu; 22,4 %) abiol5
(sezonnost srazek — CV; 13,1 %).
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Na rozdil od sexual, model ekologickych nik apomiktd pfili§ neodpovidal jejich skute¢nému
vyskytu (Pfiloha 3b). Model piedpovédél nejvhodnéjsi podminky prostiedi (relativni vhodnost
prostiedi >0,7) zejména na severni Moravé a ve Slezsku, v zapadni &asti Ceskomoravské vrchoviny
av severnich Cechach (tedy v oblastech, kterymi probiha hranice rozifeni sexudlt a apomikt), ale
i ve vychodni &asti Ceskomoravské vrchoviny, zapadnich Karpatech a v Dolomitech, prestoZe v téchto
dvou oblastech se vyskytuji sexualové, ale vyskyt apomiktl zde nebyl zjistén. Prumér AUC
z 10 opakovani modelu byl 0,894 a smérodatna odchylka 0,048. Do modelu podobné jako u sexualt
nejvice piispéla vrstva 04-Tree Covered Area (pokryti stromy; 33 %), dale vrstvy biol5 (sezonnost
srazek — CV; 24,3 %) a continentality (stupen kontinentality; 9,2 %).

V nékterych oblastech byly dle modelt relativné nejvhodnéj$i podminky pro sexualy i apomikty
zaroveii, zejména v Dolomitech, na Moravé, ve Slezsku a Ceskomoravské vrchoving, coz ne vzdy
v rakouské a némecké Casti Alp (napf. Vysoké Taury) a v Tatrach, kde jsou dle modelu vhodné
podminky pro sexudly, ale ne pro apomikty. V tomto pfipadé vysledek odpovidal skuteénym dattim
ziskanym metodou FCSS, protoze v té€chto oblastech byl zjistén vyskyt sexualt, ale ne apomikta.

Model zahrnujici vzorky bez ohledu na jejich klasifikaci (Pfiloha 3c) se vice podobal modelu
sexualil nez apomiktd. Primér AUC z 10 opakovani modelu byl 0,887 a smérodatna odchylka 0,028.
Podobné jako u sexudlt, do vysledku tohoto celkového modelu nejvice prispély vrstvy 04-Tree
Covered Area (40,1 %), biol5 (18,5%) atri (10,3 %). Model pomérné dobie korespondoval
i s celkovym rozsifenim taxonu Rubus hirtus agg. (Kurtto et al. 2010), s vyjimkou nékterych oblasti,
zejména Vv jizni Evropé a Némecku. Z tohoto divodu (a kvili tomu, ze model pro apomikty pfilis
neodpovidal jejich skuteénému rozsifeni) nebyl jiz bran ohled na klasifikaci vzorkd dle zpisobu
rozmnozovani pfi nasledné tvorbé modeli z obdobi LGM a stfedniho holocénu a tyto modely byly
vytvafeny pro celkovy komplex tetraploidnich ostruzinika ser. Glandulosi (piiblizné odpovidajici
R. hirtus agg.).

Podle varianty 1 CCSM4 modelu zahrnujiciho celé uzemi Evropy (Ptiloha 4a) byly v obdobi LGM
relativné vhodné podminky (relativni vhodnost prosttedi >0,4) na severnim Balkanu a v ¢asti zapadni
Evropy (zapad Némecka, vychod Francie, Benelux). Pramér AUC z 10 opakovani modelu byl 0,814
a smérodatna odchylka 0,038. Do modelu nejvice piispély vrstvy aridityIndex Thornthwaite (37,0 %),
continentality (35,4%) a maxTempColdestMonth (6,4 %). Na vétsiné uzemi Evropy byla hodnota
clampingu 0,0. Model se vyrazn¢ lisil od druhého CCSM4 modelu, jenz zahrnoval piedevsim stiedni
a jizni Evropu.

V ramci varianty 2 modelu CCSM4 (bez obrazku) se vysledky jednotlivych opakovani navzajem
vyrazné liSily — dle tfi z celkovych 10 opakovani modelu se v jizni Italii, na Korsice, na Balkanském
poloostrové ana vychodnim okraji Cerného mofe nachizely mensi oblasti s velmi vhodnymi
podminkami (relativni vhodnost prostfedi az >0,9), ostatni opakovani modelu vsak vétSinou

nepredikovala zadnou oblast s relativné vhodnymi podminkami (relativni vhodnost prostiedi 0,0).
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Primér AUC z 10 opakovani modelu byl 0,856 a smérodatna odchylka 0,034. Do modelu nejvice
prispély vrstvy biol5 (23,0 %), continentality (21,0 %) a embergerQ (18,5 %). Vrstva bio9 meéla
nejvyssi nepodobnost ze vSech pouzitych vrstev mezi tréninkovymi hodnotami a hodnotami
Vv projekénich vrstvach na vétSing Gizemi zahrnutého v modelu. Nekteré mensi oblasti v jizni Evropé
(napt. jih Italie, Korsika) vykazovaly vysoké hodnoty clampingu (nad 0,8) a vysledek modelu byl zde
proto do zna¢né miry dan hodnotami nekterych proménnych mimo jejich tréninkovy rozsah.

Dle modelu MIROC-ESM (varianta 1) pro celou Evropu (Pfiloha 4b) byly v ramci Evropy
relativné vhodné podminky (relativni vhodnost prostfedi >0,4) v severni Italii a jihovychodnim
Némecku. Primér AUC z 10 opakovani modelu byl 0,833 a smérodatnd odchylka 0,037. Do modelu
nejvice  prispély  vrstvy  continentality (37,5 %), ariditylndexThornthwaite (36,7 %)
a maxTempColdestMonth (8,0 %). Model na celém tizemi vykazoval velmi nizké hodnoty clampingu
(na vétsing tizemi 0,0).

Model MIROC-ESM (varianta 2; Pfiloha 5a) predikoval vhodné podminky (relativni vhodnost
prostiedi >0,8) piedevsim v severni Italii a dale ve vychodni Francii a Svycarsku. Znaéna ¢ast Gizemi
zahrnutého v modelu v8ak vykazovala vysoké hodnoty clampingu (Pfiloha 5b), v téchto oblastech byl
vysledek modelu ovlivnén prevazné hodnotami proménnych mimo jejich tréninkovy rozsah. Primér
AUC z 10 opakovani modelu byl 0,855 a smérodatna odchylka 0,031. Do modelu nejvice pfispély
vrstvy biol5 (24,4 %), continentality (20,3 %) a embergerQ (16,8 %).

V background testu (Obr. 4a, Ptiloha 6) byly hodnoty metrik piekryvu nik D = 0,597 (stifedni
piekryv nik dle Rodder & Engler 2011; p = 0,030) a | = 0,780 (vysoky piekryv nik; p = 0,047). Mezi
nikami sexualll a apomiktl byl tedy signifikantni rozdil s ohledem na jejich geografické rozsifeni.
V testu identity (Obr. 4b, Ptiloha 7) byly hodnoty D = 0,639 (p = 0,271) a I = 0,801 (p = 0,317), coz
Ize interpretovat tak, Ze sexualové a apomikti maji vysoky piekryv nik, ale tyto jejich realizované niky

nejsou identické.

26



80"

60-

40-

20-

200-

150-

100-

50-

0,00

0,25

0,25

0,50

0,50
D

60-

40-

20-

0,75 1,00

300-

200-

100-

0,75 1,00

0,00 0,25 0,50 0,7 1,00

0,00 0,25 0,50 0,75 1,00
|

Obr. 4. — Vysledek testl prekryvu nik sexualii a apomikti, a — background test, b — test identity. Histogramy
znazornuji nulovou distribuci konkrétnich metrik (D, 1) vyjadfujicich ptekryv nik, zaloZenou na ndhodném
vybéru bodl zaredlu vyskytu obou skupin (background test) nebo na opakovaném nahodném piifazeni
jednotlivych vzorkt ke skupiné sexudlli ¢i apomikti (test identity), pferuSovana Cara znazoriuje zjisténou
hodnotu piekryvu nik sexualti a apomikti.
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5. Diskuse

5.1. Analyza semen metodou FCSS a variabilita v ploidii embrya a endospermu

U jednotlivych zptsobi reprodukce

Semena ostruzinikd ser. Glandulosi byla analyzovana prutokovou cytometrii (metoda FCSS) a byly
zjiStény Ctyfi zpusoby vzniku semen, liSici se ploidii embrya a endospermu. U mnoha druhti rostlin
(napt. u kukufice a jinych obilovin) je pro normalni vyvoj endospermu a tim i vznik semene nutny
pomér matetského a otcovského genomu 2:1 a pfi jiném pomeéru dochazi k aborci semene; vyznam
tohoto pomeéru je vSak nizsi u druhti s endospermem spotfebovavajicim se béhem vyvoje semene nez
u druhti s trvalym endospermem (Koltunow & Grossniklaus 2003). Pomér 2:1 je bézny pii sexualnim
rozmnozovani (Koltunow & Grossniklaus 2003).

Mezi sexualnimi semeny dle ocekavani prevazovala semena s tetraploidnim embryem
a hexaploidnim endospermem. Tato semena vznikaji oplozenim redukovaného zarodecného vaku
redukovanou, tedy diploidni mikrosporou (pylovym zrnem), pochazejici z tetraploidniho jedince, coz
odpovida vySe zminénému poméru matefského a otcovského genomu v endospermu 2:1. Nékolik
semen s 4x embryem mélo 7x endosperm, ale u vétSiny téchto semen se mohlo jednat o chybu
v méfeni a nasledném zaokrouhleni ploidie. Nékolik semen z riznych vzorkd obsahovalo 4x embryo
a 8x endosperm. U takovych semen je moZny sexualni vznik, nicméné nelze vyloucit ani autonomni
vznik endospermu z neredukovaného zarode¢ného vaku. Jedno z téchto semen pochazelo ze vzorku,
v némz byla v8echna ostatni semena normalné sexualni, a proto je u né&j nejpravdépodobnéjsi sexualni
vznik. Ve vzorcich, z nichZ pochazela ostatni semena s 4X embryem a 8x endospermem, vSak byla
zjiSténa jak sexualni, tak apomiktickd semena, proto nelze utéchto semen s jistotou rozhodnout
0 zpusobu jejich vzniku (a byla kviili tomu vyfazena). Autonomni vyvoj endospermu po odstranéni
prasniki (emaskulaci) u rodu Rubus zdokumentovali Kollmann et al. (2000) a pozdé&ji byl zjistén také
na zakladé¢ ploidie embrya aendospermu unékolika taxoni ostruziniki, mimo jiné
i u zapadokarpatskych vzorki R. ser. Glandulosi (Sarhanova et al. 2012).

Zbyvajici sexualné vznikla semena méla jiné ploidie embrya a endospermu diky tomu, Ze pyl nebo
buiiky zarodecného vaku mély jinou ploidii, nez je obvyklé. Pyl o jiné ploidii mtize pochézet od jiného
taxonu ostruziniku; ostruziniky ze ser. Glandulosi se totiz mohou snadno kiizit se zastupci riznych
sérii ostruzinikd. Napf. semena s ploidii embrya 5x a ploidii endospermu 7x mohla vzniknout
oplozenim zarodec¢ného vaku z tetraploidniho jedince neredukovanou, triploidni mikrosporou,
pochazejici z triploidniho jedince jiného taxonu. Mohlo jit o zastupce ser. Discolores, v niz triploidni
taxony prevazuji, ptip. ser. Rubus (Krahulcova et al. 2013; Sochor et al. 2019). Hypoteticky muze
dochazet i k oplozeni redukovanou, haploidni mikrosporou diploidniho taxonu; vznikla semena potom
maji 3x embryo a5x endosperm (Forejtova 2019). Tento zpisob vzniku vSak zde nebyl zjistén.

Haploidni mikrospora by v takovém piipadé pravdépodobné pochazela z diploidniho druhu R. idaeus
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L. Druhym diploidnim druhem, jenz by mohl byt potencialnim darcem pylu a vyskytuje se i v Ceské
republice, je R.canescens DC. (Travnicek et al. 2000). Tento druh ma vSak ponékud odlisné
ekologické naroky a také se (na rozdil od bé&zného, Siroce rozsifeného R. idaeus) vyskytuje pouze
roztrougené (Holub 1995). Mimo uzemi Ceské republiky je piipadndé mozny ipfenos pylu
z diploidniho Rubus ulmifolius Schott, jenz se vyskytuje zejména v zapadni a jizni Evropé (Kurtto et
al. 2010: obr. 3969).

U dvou vzorkl byla zjisténa semena s 6Xx embryem a 9x endospermem, zadné ze semen z téchto
vzorkli nemélo 4x embryo. V téchto pifipadech se pravdépodobné jednalo o hexaploidni jedince,
U nichZz doslo k samooplozeni redukovanym, triploidnim pylem. Dvé semena u jednoho z téchto
vzorkd vSak méla 5x embryo a 8x endosperm; zde ziejmé doSlo k oplozeni normalnim diploidnim
pylem z tetraploidniho jedince.

Pti apomixi, na rozdil od sexualniho rozmnozovani, mize vznikat endosperm s rliznymi pomeéry
matefského a otcovského genomu. U nékterych druhi rostlin neni vyvoj endospermu citlivy na
rodi¢ovsky pomér genomu, u jinych druhti dochézi pti apomixi ke vzniku jiného typu zarodeéného
vaku (k jeho modifikaci) nez pfi sexualnim rozmnozovani, napf. u Panicum maximum Jacqg.
(Koltunow & Grossniklaus 2003).

U vSech analyzovanych apomiktickych semen bylo embryo tetraploidni, ale ploidie endospermu
byla velmi variabilni (9x — 17x). Apomiktické tetraploidni ostruziniky totiz mohou mit pomér embrya
a endospermu 1:2 — 1:5 arovnéz mohou mit podil matefského a otcovského genomu v endospermu
vV riiznych pomérech (Sarhanova et al. 2012). Endosperm s nejéast&jsi ploidii 10x nejpravdépodobngji
vznika splynutim jadra neredukovaného zarode¢ného vaku s redukovanou, tedy diploidni
mikrosporou. Druha nejcastéjs$i ploidie endospermu (12x) mize vznikat ucasti neredukované
mikrospory nebo dvou redukovanych mikrospor. Endosperm ridznych ploidii mize vznikat také
diky opyleni pylem jiného taxonu ostruziniku o jiné ploidii (podobné jako uvySe zminéného
sexualniho rozmnozovani), piipadné aneuploidnim pylem (Sarhanova et al. 2012), atkoliv aneuploidni
pyl ostruzinikd ma obvykle nizkou Zivotaschopnost (Nybom 1987). Vznik endospermu 9x u nékolika
semen lze vysvétlit ucasti redukované, haploidni mikrospory pochazejici pravdépodobné z R. idaeus.
Naopak endosperm o nejvyssich ploidiich muZze vznikat diky splynuti vice jader zarode¢ného vaku,
které prokazali Pratt & Einset (1955), anaslednému splynuti s redukovanou ¢i neredukovanou
mikrosporou. Nejvyss$i zaznamenana ploidie endospermu byla 17x, coz je zaroven ziejmé nejvyssi
dosud zji§téna ploidie endospermu u ser. Glandulosi (dosud nejvyssi ploidie byla 16x; Sarhanova et al.
2012; Forejtova 2019). U nejvyssich ploidii vSak nartista chyba méfeni a z tohoto diivodu mohou byt
stupné ploidie navzajem huie odlisitelné (Talent & Dickinson 2005).

U vyssich ploidii endospermu semen vzniklych apomikticky ¢asto pfipada v ivahu vice moznosti
vzniku endospermu a nelze tak s jistotou rozhodnout o poméru matetského a otcovského genomu.
Ostruziniky podrodu Rubus snaseji rizné poméry matefského a otcovského genomu v endospermu

(Sarhanovi et al. 2012), podobna situace u apomiktii je napt. v rodech Tripsacum L. (Grimanelli et al.
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1997), Crataegus L. (Talent & Dickinson 2007) nebo Amelanchier Medik. (Burgess et al. 2014).
Peaky endospermu analyzovanych apomiktickych semen Rubus ser. Glandulosi byly ve srovnani
s peaky endospermu sexualnich semen zpravidla viditeln¢ mensi. I u jinych rostlinnych taxont (napft.
tribus Potentilleae Sweet; Dobes et al. 2013) obsahuje endosperm apomiktickych semen niZs§i pocet
jader (buné€k) nez endosperm sexualnich semen. Tato skute¢nost souvisi s vyssi ploidii endospermu
apomiktickych semen ve srovnani se sexualnimi semeny (a tim i vy$§imu mnozstvi DNA v jadfe), jez
vede ke zvétSeni bunck a snizeni jejich po¢tu ve srovnani s endospermem sexualnich semen s nizsi
ploidii (napt. Gregory 2001).

Jednou z odchylek od sexualniho a apomiktického rozmnozovani byla semena, jejichz embrya
vznikla z neredukované oplozené vaje¢né buiiky. K oplozeni neredukované vajeéné bunky obcas
dochazi i u jinych apomiktickych taxont; vznikla zygota mize ¢i nemusi byt Zivotaschopna (Asker &
Jerling 1992). Existuji rizné mechanismy zabrafiujici oplozeni neredukované vajeéné buiky —
u diplosporickych trav Poa L. a Tripsacum se embryo za¢ina vyvijet uz pted otevienim kvétu (Asker
& Jerling 1992). Dalsi moznosti je napft. tvorba stény tvofici bariéru zabranujici oplozeni (Asker &
Jerling 1992), coz bylo zjisténo pii aposporii napt. u Pennisetum ciliare (L.) Link, kde se bunéc¢na
sténa obklopujici vaje¢nou butiku tvofi pfed proniknutim pylové lacky do zarode¢ného vaku (Vielle et
al. 1995). Frekvence oplozeni neredukované vajeéné buriky miize souviset s nacasovanim opyleni,
U aposporického taxonu Malus hupehensis var. pingyiensis Jiang zabrafiuje zpozdéni vyvoje
neredukovaného zarodeéného vaku (jez navic souvisi s teplotou prostiedi) svému oplozeni (Liu et al.
2014).

U semen vzniklych z neredukovaného oplozeného zarodecného vaku pievazovala semena
s 6x embryem a 10x endospermem, jez vznikla oplozenim redukovanou, tedy diploidni mikrosporou.
Naumova et al. (2001) zjistili, ze u Boechera holboellii (Hornem.) A. Love & D. Love miize dochéazet
k oplozeni neredukovaného zarode¢ného vaku neredukovanou mikrosporou. Tento zptisob vzniku je
mozny u jednoho zde zjisténého semene ostruziniku, jez mélo 8x embryo a 12x endosperm a mohlo
vzniknout oplozenim neredukovanou, tedy 4x mikrosporou.

Mezi semeny s embryem vzniklym z redukované neoplozené vajecné bunky pievazovala semena
s 2x embryem a 6x endospermem, jenz vznikl diky ucasti redukované, diploidni mikrospory.
Endosperm o ploidii 5x, ktery byl zaznamenan u tfi semen, pravdépodobné vznikl diky ucasti
redukované, haploidni mikrospory z R. idaeus.

Nektera semena obsahovala pouze embryo nebo endosperm (ve vysledném histogramu z FCSS byl
zjistén jen jeden peak), piestoze vnitiek semen meél vizudlné normalni vzhled. Pocet téchto semen
nebyl zaznamenavéan. Dle zjisténi od Sarhanova et al. (2012) je vnitfek semen obsahujicich pouze
endosperm vizudln€ scvrkly uvnitt osemeni, coz se zde nepotvrdilo. U tfi semen byly zjiStény dva
zarodeCné vaky, ve vSech téchto piripadech se jednalo o sexualni a apomikticky zarode¢ny vak

zaroven. Pratt & Einset (1955) zjistili u nékterych druhti ostruziniki az pét zarodeénych vakd
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V jednom vaji¢ku. V piipad¢ aposporie (typ gametofytické apomixe, kdy neredukovany zarode¢ny vak
vznika ze somatické bunky vajicka; Asker & Jerling 1992) mohou v jednom vaji¢ku probihat zaroven
sexualni a apomiktické procesy. Apomikticky zarode¢ny vak se mlize zacit vyvijet v riznych fazich
megasporogeneze ¢i megagametogeneze a vznikd z bun€k nucellu, jez se nachazeji pobliz bunék
podilejicich se na vzniku sexualniho zarode¢ného vaku (Koltunow 1993). Apomikticky zarode¢ny vak
se zpravidla vyviji rychleji nez sexualni, protoze v ném na rozdil od sexualniho vaku nedochazi
k meioze (Koltunow 1993). U Paspalum malacophyllum Trin. (Poaceae) zpocatku probihaji ve vajicku
sexualni a apomiktické (aposporické) procesy zaroven, ale posléze si za¢inaji konkurovat. Rychlejsi
vyvoj apomiktického zarodeéného vaku je ziejmé duvodem, pro¢ je vétSina semen u tohoto druhu
apomikticka (Hojsgaard et al. 2013).

Témét vSichni jedinci ser. Glandulosi, z nichZz pochazela analyzovana semena, byli tetraploidni.
Vysledky analyzy semen ze vzorkd MS 78/13 a Pelec vsak naznacuji, ze tito jedinci byli hexaploidni,
coz potvrzuje, ze nékdy mohou vykli¢it a prezit, a dokonce se snad i rozmnozovat i jedinci s vyssi
chromozomil béhem meidzy, které mize vést k mutacim a vzniku aneuploidnich bunék (Comai 2005).
Einset (1951) vSak zaznamenal zivotaschopné hexaploidni semenacky vzniklé samoopylenim
u tetraploidniho druhu Rubus bellobatus L. H. Bailey a Dowrick (1966) u tetraploidniho druhu
R. laciniatus Willd. Nicméné o piezivani a zejména rozmnoZovani jedincti vzniklych oplozenim
neredukované vaje¢né bunky u ostruzinikd je k dispozici malo dat.

Mezi vzorky, znichZ pochazela analyzovana semena, nebyl zjistén zadny dihaploidni jedinec
(vznikly zredukované neoplozené vaje¢né buiiky, tedy dihaploid sensu Nogler (1984); termin
dihaploid je v literatufe pouZivan i pro jedince ziskané obvykle umélou reduplikaci chromozomu
z prasnikovych kultur u somatickych hybridu, napf. Rotino et al. (2005)). Dihaploidni ostruziniky se
Vv ptirodé ziejmé obvykle nevyskytuji a jako jedna z moznych pti¢in se uvadi odhaleni Skodlivych alel
po diploidizaci (Sarhanova et al. 2012). Nicméné Einset (1951) a Dowrick (1966) zaznamenali vznik
dihaploidnich semenackt u nékterych tetraploidnich druhi ostruzinikti. U nékterych druhi rostlin jsou
dihaploidi vitalni, zatimco haploidi (monoploidi) jsou zpravidla sterilni (Vijverberg et al. 2019).
Vrodu Erigeron L. (Asteraceae) jsou dihaploidi Zivotaschopni a jsou schopni i rozmnoZzovani —
diplosporii nebo partenogeneticky (Noyes & Wagner 2014). Zivotaschopni a plodni dihaploidi se
vyskytuji i u druhu Brachiaria decumbens Stapf (Poaceae) (Naumova et al. 1999).

Analyza semen metodou FCSS pouzita v této praci mize mit nékdy i uréité limity a nedostatky
a U nekterych taxont tuto metodu nelze vyuzit. Pfi pouziti FCSS metody pfedpokladame piispéni
samiciho genomu do endospermu dvéma jadry. Tento zplsob vzniku endospermu je evolucné
konzervovany napf. v tribu Potentilleae (Rosaceae), nicméné u Potentilla ser. Tormentillae (L.) Lehm.
nelze vyloucit vznik endospermu za pfispéni jen jednoho jadra zarode¢ného vaku (Dobes et al. 2013).
Pratt & Einset (1955) zjistili ptitomnost tii nebo ¢ty centralnich jader v jednom zarode¢ném vaku

u Rubus canadensis L. a Czapik (1983) zjistila tii centralni jadra u tetraploidniho R. bellardii Weihe,
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coz je homotypické synonymum pro R. glandulosus Bellardi, a nalezi tedy k R. hirtus agg. (Kurtto et
al. 2010). U tohoto druhu a u druhti R. saxatilis (Czapik 1981) a R. caesius (Czapik 1983) bylo také
pozorovano zpozdéni fize centralnich jader (u ostruzinikd pfitom obvykle dochdzi k fuzi jader pfi
oplozeni), coz muze hypoteticky vést ke vzniku endospermu s jinou nez normalni predpokladanou
ploidii. U nékterych druht (napf. Panicum maximum, Pennisetum ciliare) nelze metodou FCSS (tedy
na zaklad¢ ploidie) rozlisit apomixi a sexudlni rozmnozovani, protoze v obou piipadech vznika
diploidni embryo a triploidni endosperm (Matzk et al. 2000). U vysokych ploidii endospermu se
zhor$uje moznost odliSeni jednotlivych stupnd ploidie kvuli vys$si chybé méfeni (Talent & Dickinson

2005) a vyrazngj$imu kolisani velikosti genomu (Sarhanova et al. 2012).

5.2. Geograficka partenogeneze

vvvvvv

(Sarhanova et al. 2012; Forejtova 2019), nova data vSak piispéla ke zpfesnéni znalosti o tomto
fenoménu. Dle vSech dosavadnich dat ma hranice arealt apomiktd a sexualt pfiblizn¢ jihozapadné-
severovychodni smér, pficemz apomikti se vyskytuji severozapadné od této hranice a sexualové
smérem na jihovychod od ni (Obr. 3). Kudy ptfesné¢ v podrobnéjsim méfitku prochazi hranice mezi
arealy sexudlt a apomikti, jak je tato hranice $iroka a jak ¢asté jsou smiSené populace, v8ak vyzaduje
ziskat data z vice jedincd v ramci jednotlivych populaci, coz mize byt otazkou dal§iho vyzkumu
u tohoto taxonu.

U dal8ich taxont krytosemennych rostlin, jeZ jsou rozSifeny v Evropé aje Unich znama
geograficka partenogeneze, je rozsifeni apomiktickych a sexudlnich linii rizné a navzajem znacné
odlisné. U vétSiny taxond s vyskytem geografické partenogeneze se apomikti a sexualové vyskytuji
alesponi v Casti aredlu sympatricky (Horandl 2006). U ostruzinikid se geograficka partenogeneze
vyskytuje také v ramci samotného podrodu Rubus, jenz obsahuje nékolik diploidnich sexualnich druht
(vyskytuji se zejména v jizni Evropé — ve Stiedomofi, v oblasti Makaronézie a v zdpadni Asii; v jizni
a zapadni Evropé se dosti hojné vyskytuje R. ulmifolius; do stfedni Evropy z jihu zasahuje jen
R. canescens), dale 3—4 sexualni tetraploidni druhy a vice nez 750 polyploidnich apomiktickych druhi
(mikrospecii) (Kurtto et al. 2010; Sarhanova et al. 2012). Polyploidni apomiktické druhy se vyskytuji
predevsim ve stiedni a zapadni Evropé€ a na jiznim Kavkazu (Sochor et al. 2017).

U Taraxacum sect. Taraxacum prochazi severni hranice rozsifeni sexualnich populaci
(T. linearisquameum Soest) tzemim Ceské republiky (podobné jako u sexudlnich linii Rubus ser.
Glandulosi), zatimco apomikti se mohou vyskytovat po celém uzemi Evropy, vetné arealu sexuald
(van Dijk et al. 2003b). U rodu Chondrilla maji sexualové dvé arely na Balkanském poloostrové
a Vv Rakousku a blizkém okoli, zatimco apomikti maji velky areal a severni hranice jejich rozsiteni
prochazi izemim Ceské republiky (van Dijk et al. 2003b). Podobné u Ranunculus auricomus agg. jsou

apomikti rozsifeni po celé Evropé, ale sexudlni diploidni druhy maji vétSinou malé aredly a vyskytuji
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se Vv Alpach, Karpatech ana Apeninském poloostrove, sympatricky sapomikty (Horandl & Paun
2007). U okruhu Hieracium alpinum, jenz se vyskytuje jen v horskych oblastech, se triploidni
apomikti nachazeji v Alpach, na Slovensku, ve Skandinavii, Gronsku, Velké Britanii a pohoti Ural
a diploidni sexualové jen ve vychodni casti karpatského oblouku; arealy sexualti a apomikt jsou tedy
striktné alopatrické, na rozdil od vétSiny taxond, u nichz se vyskytuje geograficka partenogeneze
(Mraz et al. 2009).

Mezi analyzovanymi vzorky Rubus ser. Glandulosi v podstaté nebyli zjisténi sexualni jedinci
uvnitt arealu apomiktll ¢i naopak (s vyjimkou ziejmé jen velmi Uzkého pasu vyskytu sexuald,
vedouciho oreofytikem Orlickych hor, Krkono$ a Luzickych hor, kde byly sexudlni a apomiktické
vzorky zjistény relativné nedaleko od sebe, aostatnich oblasti blizko hranice aredlu sexualt
a apomiktli). Ve vSech sexualnich vzorcich od vzorku MS 12/21 (Krkonose) na zapad do Luzickych
hor bylo zjisténo vzdy jedno apomiktické semeno a ptip. i Semena s dihaploidnim embryem (vzniklym
z redukované neoplozené vajecné bunky). Toto zjisténi naznaCuje, Ze i1V soucasnosti zde zfejmée
dochazi k formovani apomikti. Obecné se predpoklada, ze apomiktické linie jsou obvykle relativné
mladé a Ze pfenosem pylu z apomikti muze dochazet k introgresi genu apomixe do sexuala (van Dijk
et al. 2003b). Zda tomu tak muze byt i uR. ser. Glandulosi, by mohlo byt pfedmétem dalsiho
vyzkumu. V oblastech vyskytu sexualii, dale od hranice arealu apomiktd, byly v sexualnich vzorcich
apomikticka semena nebo odchylky od obou hlavnich zplsobl rozmnozovani zjiStény pouze

ojedinéle.
5.2.1. Priciny geografické partenogeneze

Tradi¢né se uvadi, ze apomikti (resp. asexualové obecné; geograficka partenogeneze byla totiz zjisténa
u vSech hlavnich skupin eukaryot; Tilquin & Kokko 2016) maji vétsi areal nez jim blizce piibuzni
sexudlové a ve srovnani s nimi se vyskytuji ve vysSich zemépisnych §itkach a nadmotskych vyskach
(Horandl 2009). Castéji nez sexualové se také vyskytuji na ostrovech, v susdich (aZ aridnich)
biotopech, v minulosti zalednénych oblastech a v narusovanych biotopech (Bierzychudek 1985), byt
samoziejmé existuji vyjimky. Tyto obecné jevy se vysvétluji riznymi, navzajem se nevylucujicimi
hypotézami (snad s vyjimkou hypotézy generalistickych genotypt ahypotézy zamrzlych nik, viz
nize), jez se navzajem spiSe kombinuji a doplituji a vychazeji z vnitrodruhovych ¢i mezidruhovych
interakci anebo vztahu k abiotickym podminkdm prosttedi.

Jedno z nejstarSich vysvétleni vychazi ze schopnosti rychlejsi kolonizace nového prostiedi
apomikty diky tomu, Ze k rozmnoZovani sta¢i jediny jedinec (Bakeruv zakon; Baker 1967). Na okraji
aredlu, kde lze ocekavat tidké populace, se tak apomikti mohou §ifit rychleji nez sexudlové (zejména
Vv piipad¢ dvoudomosti sexualll), protoze nevyzaduji oplozeni pro tvorbu semen. To je piipad zejména
autonomni apomixe, v piipad¢ pseudogamie je vSak opyleni vyzadovano pro vznik endospermu. Dalo
by se proto ocekavat, ze autonomni apomikti budou mit lep$i koloniza¢ni schopnosti a celkové u nich

bude geograficka partenogeneze Castcjs$i nez u pseudogamnich apomiktii. Autonomni apomixe je
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skuteCn¢ velmi Castd, nicméné vétSinou se jedna o taxony z celedi Asteraceae, a bézné se U ni
vyskytuje geografickd partenogeneze, zatimco u mnohem méné cCasté pseudogamie je souvislost
s vyskytem geografické partenogeneze malo prozkoumana (Hoérandl et al. 2008). U nékterych taxont
je v8ak pii pseudogamii mozné samooplozeni kvuli naruseni self-inkompatibilnich mechanismd, ¢asto
zjisténému u polyploidi (Horandl 2010). U apomiktického ostruziniku Rubus bifrons vsak bylo
zjisténo, ze nasledkem samoopyleni (nebo environmentalnich podminek) doslo Kk vyraznému naristu
podilu sexualniho rozmnozovani (Sarhanova et al. 2012). U pseudogamnich apomikti mtize dojit
k samooplozeni v disledku opyleni pylem jiného taxonu s vyS$i ploidii (podil apomiktickych semen
pfitom roste se zvySujicim se rozdilem ploidie donora a piijemce pylu; Jennings et al. 1967; donorem
pylu navic ¢asto mize byt i jiny, relativné vzdalené piibuzny taxon) nebo abortovanym pylem
(Horandl 2010). Nicméné samotni pseudogamni apomikti obvykle maji vyssi podil abortovaného pylu
nez jim piibuzni sexudlové (napi. Asker & Jerling 1992) a v dusledku toho mohou mit nizsi pocet
semen (Horandl 2008). Naopak u autonomnich apomikt (napf. Taraxacum sect. Taraxacum) byva
pocet semen vy$$i nez u sexudlt (van Dijk 2007). Lze tedy konstatovat, Ze hypotéza o rychlejsi
kolonizaci nového prostfedi apomikty ve srovnani se sexualy je opodstatnéna spiSe u autonomnich
apomiktil, nez pseudogamnich (mezi néZ patii i ostruziniky ser. Glandulosi).

Jak jiz bylo zminéno, apomikti se ve srovnani s blizce pfibuznymi sexudlnimi liniemi vyskytuji
Casto spiSe na okraji arealu. Okrajové populace maji Casto charakter metapopulace skladajici se
z viceméné izolovanych, fidkych populaci, v nichz ¢asto dochazi k lokalni extinkci a opétovné
kolonizaci, coZ je spojeno S genetickym efektem hrdla lahve (bottleneck) a driftem (metapopula¢ni
hypotéza; Haag & Ebert 2004). Bottleneck adrift v malych izolovanych populacich vedou
k inbreedingu a nartistu homozygotnosti (mimo jiné i $kodlivych recesivnich alel), zatimco ve vétSich
populacich a pfi Casté migraci k tomu nedochazi. Souvislost miry inbreedingu s velikosti populace
byla prokazana napt. u druhu Ranunculus reptans L.; v mensich populacich dochazelo k vyssi inbredni
depresi (Willi et al. 2005). Podle metapopulaéni hypotézy by tyto jevy mély mit vétsi dopad na
sexudly nez na apomikty, U kterych z podstaty apomixe ziistdva piivodni genotyp zachovan. Nicméné
u okruhu Hieracium alpinum, u né¢hoz se vyskytuje geograficka partenogeneze, byl signifikantni vliv
inbreedingu na fitness u sexuall zjistén jen v nékterych piipadech, a je tedy ziejmé, ze geograficka
partenogeneze je prinejmensim u tohoto druhu dana pievazné jinymi faktory (Pinc et al. 2020).
srovnani se severnéj$imi populacemi sexuali. Hypotéza Peck et al. (1998) zdivodnuje geografickou
partenogenezi praveé témito rozdily ve fertilit€ a nasledné relativné Cast€js$i migraci sexualii smérem do
severnéjsich populaci. Tito migranti vSak nejsou adaptovani na zdej$i podminky (nemaji optimalni
fenotyp), ajejich kiizeni s mistnimi sexualnimi jedinci proto snizuje fitness celé zdejsi populace.
Sexudlové zde proto mohou byt vytlaceni apomikty. U apomiktll ke snizovani fitness nedochazi
Z podstaty véci, protoze diky rozmnozovani zjednoho jedince zistavaji adaptované genotypy

(a fenotypy) zachovany.
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Geografickd partenogeneze muze byt také vysvétlena rozdilnou ploidii sexudlti a apomiktd —
nejcastéji jsou sexualové diploidni a apomikti polyploidni (pro expresi apomixe vSak neni polyploidie
nutna; Ozias-Akins 2006) anebo hybridnim ptvodem apomikti. Polyploidie muze u apomiktd
nepiimo ovlivnit zménu niky diky vét§imu adaptivnimu potencialu polyploidnich apomiktd ve
srovnani s jejich obvykle diploidnimi sexualnimi pfedky a tim vyrazné pfispét ke vzniku geografické
partenogeneze (Hojsgaard & Hoérandl 2019). U komplexu Boechera holboellii (v némz existuji
diploidni sexualové i apomikti, ale kromé& nich i triploidni apomikti; Brukhin et al. 2019)
a samoziejme také u zde studovaného taxonu Rubus ser. Glandulosi se apomikti a sexualové vyskytuji
Vv jedné ploidni arovni, proto zde nelze geografickou partenogenezi vysvétlovat rozdilnou ploidii.
U apomiktd Boechera holboellii bylo zjisténo, ze jsou pravdépodobné hybridniho ptivodu (napf.
Kantama et al. 2007), uRubus ser. Glandulosi to zatim neni jisté, ale je to jednim z moznych
vysvétleni geografické partenogeneze.

Hypotéza zamrzlych nik (frozen niche variation; FNV; Vrijenhoek 1984) rovnéz ptedpoklada
hybridni pivod apomikti. Dle této hypotézy maji apomiktické klony polyfyleticky ptivod a vznikly
nahodné hybridizaci geneticky odlisnych sexualnich predku. Diky vysoké genetické variabilité svych
predki jsou itito apomikti¢ti hybridi znaén€ genotypové a fenotypové rozmaniti. Podobné jako
u sexuald mezi genotypy jedincd, i mezi genotypy apomiktickych kloni muaze dochazet k selekci.
Klony si diky apomixi zachovavaji sviij genotyp a kazdy znich je pomérné uzce specializovany,
nicmén¢ vSechny apomiktické hybridogenni klony dohromady dovedou efektivné vyuzivat dostupné
zdroje a obsazovat prostorové heterogennéjsi prostiedi nez sexualové. Sexualové mohou piezivat diky
tém cCastem spektra dostupnych zdroju, které apomiktické klony nevyuZzivaji. Nicméné se nejedna
0 obecny rys, protoZze umnoha taxontl se apomikti a sexualové vyskytuji spole¢né v jednom typu
prostfedi a Vv oblastech sympatrického vyskytu apomiktii a sexudli navic mohou nové apomiktické
klony vznikat hybridizaci (Horandl 2006). Je také nutné poznamenat, Ze hypotéza nepocitd se
skute€nosti, ze niky jsou mnohorozmérné a dany klon mtze byt v n€kterych ohledech generalistou
ajindy specialistou. Model také nevysvétluje, pro¢ apomikti nevytlac¢i sexualy z celého spektra
dostupnych zdroji. Podle modelu Spitzer & Haygood (2007) je vSak rovnovaha mezi vyskytem
a fitness sexudlt a apomiktii udrzovana jejich migraci, coz Vv ne€kterych ptipadech umoziuje trvalou
koexistenci sexualti a apomiktt.. Migraci pfiklada velky vyznam i dal$i model (Peck et al. 1999), podle
néhoz v bohaté strukturovaném prostiedi, kde mezi jednotlivymi populacemi dochazi k migraci,
nemohou apomiktické klony vzniklé ze sexualnich pfedki nad sexudly pfevladnout, zatimco pfi
absenci migrace apomikti své sexualni pfedky zpravidla vytlaci.

Hypotéza generalistickych genotypu (general-purpose genotypes; GPG; Baker 1965) na rozdil od
hypotézy FNV naopak ptedpokladda, ze apomiktické klony jsou spiSe generalisté (diky tomu, ze
specializované apomiktické klony jiz byly eliminovany selekci) a maji tedy §irsi niky a tim i mensi
naroky na prostiedi nez sexualové (Lynch 1984). Diky tomu mohou mit tito apomikti vétsi areal a jsou

schopni osidlovat i extrémnéjsi prostiedi, véetné habitatl na okraji aredlu. Je to dano tim, Ze si
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apomikti udrzuji vysokou heterozygotnost, jez je u apomiktli zpravidla vyssi nez u jim ptibuznych
sexuald (Horandl & Paun 2007). Nicméné nelze fict, ze se hypotézy GPG a FNV navzijem zcela
vylucuji, protoze sexualové iapomikti mohou byt v narocich na nékteré zdroje spiSe generalisté
a Vv jinych naopak specialisté. Hypotéza GPG byla ovéfovana u mnoha rostlinnych i zivo¢isnych
taxond, ale vysledky nékterych praci ji podporuji, zatimco jiné ne nebo jsou zavéry nejednoznacné. Do
prvni skupiny patii napf. prace Bierzychudek (1989), jez zkoumala toleranci k teploté a vlhkosti
u Antennaria parvifolia Nutt. a prokazala, ze apomikti byli vyrazné¢ méné citlivi na teplotu a vlihkost
nez sexualové. Naopak vysledky prace Kenny (1996) nepodporuji GPG hypotézu, protoze mezi dvéma
blizce pfibuznymi druhy rodu Erigeron (sexualni E. philadelphicus L. a apomikticky E. annuus
(L.) Pers.) nebyly zjistény rozdily mezi ekologickou toleranci ohledné kompetice a zastinéni.

Posledni dvé hypotézy sice ptvodné vysvétluji spise celkovou prevahu sexuality nad apomixi,
nicméné s geografickou partenogenezi také souviseji. Podle modelu Zivotem kypiciho biehu (tangled-
bank; TB; Bell 1982) maji sexudlové vyhodu v proménlivém prostiedi se strukturovanymi, nicméné
limitovanymi zdroji diky produkci velkého mnozstvi geneticky variabilnich potomkt, ktera jim
umoznuje osidlit dohromady $iroké spektrum nik. Dle modelu Song et al. (2011) v proménlivém
prostfedi s dostatecné Sirokym spektrem nevyuzitych zdroju, jejichz mnozstvi nartsta jen pomalu,
prevazuji sexualové, ktefi diky mnozstvi geneticky variabilnich potomkd mohou Uspé$né obsazovat
nové nevyuzité zdroje. Pii vyCerpani zdroji jsou navic zvyhodnéni ti jedinci, ktefi se dovedou
pieorientovat na dosud malo vyuzivané zdroje (Glesener & Tilman 1978).

U apomiktd se podle TB modelu (Bell 1982) naopak ptredpoklada nizka diverzita potomstva, jez
apomikty ve srovnani se sexualy znevyhodiiuje. Na druhou stranu jsou apomikti naopak zvyhodnéni
v prostiedi, kde dostupnost zdroji neni tak limitujici (Song et al. 2011). Nicméné i apomikti mohou
byt genotypové a fenotypové celkové pomérné rozmaniti diky mutacim, fakultativni apomixi (a tedy
ur¢itému podilu sexuality) a hybridizaci se sexualy. Podle modelu Case & Taper (1986) v prostiedi
S dostatecné Sirokym spektrem zdroji mohou sexuédlové a apomikti spolu koexistovat, coz tedy nevede
ke wvzniku geografické partenogeneze, piipadné sexudlové mohou dokonce pfevladnout za
predpokladu, ze maji Sirsi niku nez apomikti.

Dalsi hypotéza (Levin 1975) vychazi z mezidruhovych interakci jedinct daného taxonu s patogeny
a herbivory. V populacich uvnitt arealu (resp. v populacich vyskytujicich se ve vhodném prostiedi pro
dany taxon) je silny tlak patogenti a herbivort, kterému dokaZzou vzdorovat jen sexualné se
rozmnozujici linie. Sexudlové maji totiz vzhledem ke zpiisobu rozmnozovani vétsi rekombinacni
potencial a koevoluci s patogeny a herbivory unich dochazi k selekci gent rezistence. Na okraji
aredlu, kde jsou biotické interakce mén€ vyznamné a vétsi vliv maji podminky prostiedi, se vyskytuji
apomikti ¢i linie rozmnoZujici se samooplozenim, jez ale maji znacné omezenou schopnost
rekombinace. Hypoteticky by proto v prostiedi se silnym tlakem patogent a herbivord neobstali.
Vysledky modelu Ladle et al. (1993) v8ak ukazuji, ze apomikti (resp. asexualové obecné) jsou schopni

dlouhodobé piezivat iV prostfedi s patogeny za piedpokladu, ze populace hostitele mé charakter
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metapopulace, hostitel nebo patogen maji dobrou schopnost §ifeni a zaroven se patogen §ifi nezavisle
na svém hostiteli. S hypotézou Levin (1975) velmi uzce souvisi hypotéza Cervena kralovna (Red
Queen; Bell 1982), podle niz ma sexudlni rozmnozovani a z n&j vyplyvajici geneticka diverzita
adaptivni vyznam pro vznik rostlinnych genotypd rezistentnich k patogentim, pfi¢emz frekvence
genotypl patogena reaguje na zménu frekvence genotypt rostlinného hostitele a naopak (Flor 1971).

Nicméné jen nékteré mechanismy rezistence podporuji tuto hypotézu (Clay & Kover 1996).

5.3. Modelovani ekologickych nik

5.3.1. Soucasné modely a niky sexuali a apomikti

Vysledny model niky taxonu Rubus ser. Glandulosi (tedy vSech vzorkti bez ohledu na zpisob
rozmnozovani, pfiblizné odpovidajici R. hirtus agg.) zhruba odpovidal skuteénému roz$ifeni tohoto
taxonu, zjisténému na zakladé FCSS analyzy, ale i celkovému soucasnému rozsifeni taxonu R. hirtus
agg., publikovanému v literatuie (Kurtto et al. 2010; Obr. 4527). Model niky sexuala (s vyjimkou
nékterych oblasti, napt. ¢ast Cech ajizni Polsko) pomémé odpovidal jejich skute¢nému vyskytu.
Model niky apomikti sice neodpovidal vyskytu apomiktt zjisténému FCSS analyzou, ale oblasti
s relativné nejvhodnéj$imi podminkami pro vyskyt byly ¢asteéné podobné jako v piipadé modelu
sexualt. Celkové modely sexualli a apomiktll nedokazaly odhalit ostrou hranici arealu sexuall
a apomiktl, ktera byla zjisténa ve skute¢nosti.

Na tyto tfi souc¢asné modely mély nejvétsi vliv podobné proménné. Do vSech tfi modeld nejvice
prispéla proménna pokryti stromy (04-Tree Covered Area). Taxon R. hirtus agg. se vyskytuje v Ceské
republice v termofytiku jen vzacné a hojnéji se vyskytuje v mezofytiku a oreofytiku (Holub 1995), kde
je také zpravidla vyssi pokryti stromy (dle vrstvy 04-Tree Covered Area). Ostruziniky R. hirtus agg.
maji optiméalni podminky pro vyskyt v kulturnich smrcinach, kfovinné vegetaci lesnich pasek,
ostruzinikovych kiovinach, sutovych lesich a idajné i v bucinach a dubohabfinach (Pladias — databaze
Ceské flory a vegetace 2021), nicméné obvykle se vyskytuji pfedev§im v lesich s podilem smrku
(B. Travnicek, osobni sdéleni). Mnohé analyzované vzorky pochazely pravé z nepfirozenych
smrkovych kultur ¢i jejich té€sné blizkosti nebo smiSenych lest S ur¢itym podilem smrku.

Index nerovnosti terénu (terrain roughness index, vrstva tri) byl vramci oblasti pouzité
v modelovani v soucasnosti nejvyssi v Alpach (coz byla dle modelu jedna zoblasti s relativné
nejvhodnéj$imi podminkami pro sexualy icelkové pro R.ser. Glandulosi), dale v Karpatech
a pohrani¢nich pohotich Ceské republiky. Celkové v$ak tento index piili§ nekoreluje s nadmoiskou
vyskou globaln€, ani v samotné palearktické oblasti, v niz se Evropa nachazi (Pearsoniiv korelacni
koeficient 0,46, resp. 0,58), ale spiSe indikuje heterogenitu habitatu a dostupnost mikrohabitata, jez

muzZe byt pro nékteré druhy vyznamna (Title & Bemmels 2018a). Na topografickych vlastnostech
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topografii terénu se zmensSuje rozsah piirozenych disturbanci, jez jsou zaroven vice rozptylené, coz
zvySuje heterogenitu habitatu (Senf & Seidl 2017).

Sezonnost srazek — variacni koeficient (vrstva biol5) patfil ve vSech souc¢asnych modelech mezi tii
proménné, jez do téchto modell nejvice prispély. V ramci studované oblasti ma v soucasnosti vysokou
hodnotu zejména v ¢eském termofytiku a v Dolomitech. Primérny letni a zimni Ghrn srazek v Evropé
souvisi se severoatlantickou oscilaci (Zveryaev 2004). V ramci celé Evropy dochazi k nejvétsim
sezonnim zménam v mnozstvi srazek ve stiedni ¢asti vychodni Evropy, kde je vyssi primémy letni
uhrn srazek nez zimni a jsou zde rovnéz velké meziroéni rozdily, zatimco v zapadni Evropé je
prumérny letni thrn srazek a jeho meziro¢ni variabilita mens$i nez zimni (Zveryaev 2004).

Ke zjisténi miry pfekryvu nik sexuald a apomiktti byl pouzit background test (test podobnosti nik),
ktery je vhodny pro alesponi ¢aste¢né alopatrické druhy ¢&i linie, coZ sexualové a apomikti u R. ser.
Glandulosi splfiuji, a také test identity, jez se Casto pouziva pro sesterské druhy (Warren et al. 2021).
Dle vysledka background testu maji niky sexualti a apomiktt v zavislosti na konkrétni metrice stfedni
(D = 0,597) az vysoky (I = 0,780) piekryv podle klasifikace od autort Rodder & Engler (2011), ktefi
klasifikuji p¥ekryv nik v rozsahu 0,4-0,6 jako stfedni a 0,6-0,8 jako vysoky. Hodnota D byva az na
vyjimky vyrazné nizs$i nez I (napt. Jakob et al. 2010). Dle Rodder & Engler (2011) je D jednou
z nejvhodnéjsich metrik pro vypocet piekryvu nik, nicméné uspéSnost metrik pii hodnoceni piekryvu
nik je vzdy vyrazné ovlivnéna vybérem pozadi. V nékterych piipadech mize byt vysledek background
testu dan spiSe dostupnosti habitatd nez naroky danych druhai (Jakob et al. 2010). Vysledek
background testu u R. ser. Glandulosi nicméné odhalil, Ze se niky sexualii a apomiktd i pies vysoky
piekryv signifikantné 1i§i (s ohledem na jejich vzajemné geografické rozsifeni). Je vSak nutno
poznamenat, Zze p-hodnoty tohoto testu kolisaly mezi cca 0,01 a 0,20 v zavislosti parametrech testu
(napft. pocet bodli pozadi) a vstupnich datech (napt. ofez environmentalnich vrstev, velikost rastru pro
vybér pozadi), a nelze jim tak ptfikladat Stejnou vahu, jako empiricky dosti stabilnim metrikdm D a 1,
grafickému PCA vyjadfeni nik nebo Maxent modelim, které vSechny indikuji vyznamny piekryv mezi
nikami sexudlll a apomikti. Vzhledem ke zna¢nému piekryvu nik je zfejmé, Ze signifikantni odliSnost
nik (jez je ale silné¢ ovlivnéna parametry modelu) neni sama o sob&é divodem tak vzajemné
vyhranénych aredlti sexuald a apomikti.

Vyznam pro dal$i vyzkum geografické partenogeneze u R. ser. Glandulosi bude mit studium
genetické variability v jednotlivych populacich sexudli ve srovnani s populacemi apomiktd (zda
apomikti a sexualové jsou ¢i nejsou geneticky odlisni, coZz by mohl byt faktor pfispivajici k urcité
odlisnosti nik asnad i ke geografické partenogenezi) a rovnéz v piipadnych smiSenych populacich
sexuall a apomiktd. Nevi se ani, jak je apomixe u ser. Glandulosi dédi¢na a zda muze dochazet napf.
K introgresi gent apomixe do sexuali (viz kapitola 5.4. Reprodukéni a geneticka diverzita uvnitt

a mezi populacemi).
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5.3.2. Modely pro obdobi posledniho glacialniho maxima (LGM)

Rozsifeni ser. Glandulosi béhem LGM bylo modelovano na zakladé rastri z CCSM4 a MIROC-ESM
modell. Mezi vyslednymi modely s projekci na vrstvy stejného modelu (bud’ CCSM4, nebo MIROC-
ESM) byly velké rozdily, coz bylo zfejmé zpusobeno spiSe vybérem pouzitych proménnych nez
geografickym rozsahem vrstev. OdliSnost podminek v uréitych oblastech, které vzhledem ke
geografickému rozsahu daného modelu do ného byly ¢i nebyly zahrnuty, by diky Upravé vybéru
pozadi neméla vysledek modeld ovlivnit.

V ptipadé modelli nezahrnujicich celou Evropu (modely varianty 2) se jako problematické ukazaly
zejména promeénné bio2 (primérné diurnalni rozpéti teplot; tato proménna byla nakonec vyrazena)
a nasledné bio9 (primeérna teplota nejsussiho Ctvrtleti) a bio8 (primérna teplota nejvlhéiho Ctvrtleti),
U nichz byly nejvétsi rozdily mezi hodnotami v tréninkové a projekcni vrstve, coz se ziejme negativneé
odrazelo v modelu. Nejvétsi rozdily v teplotaich mezi obdobim LGM a dneskem byly pochopitelné
v tehdy zalednénych oblastech a ve vy$Sich zemépisnych $itkach. V nezalednénych castech Evropy
byly priumérné roc¢ni teploty béhem LGM dle modelt o 5-10 °C nizsi nez dnes, v oblastech pokrytych
ledovcem byly rozdily oproti sou¢asné zimé az 40 °C (Strandberg et al. 2011).

Béhem LGM byl rist stromt limitovan nejen kratkym, chladnym létem a nedostatkem srazek, ale
béhem LGM piezivaly v malych populacnich hustotach v tzv. jiznich refugiich, nachazejicich se ve
stiednich nadmotskych vyskach hor na zapadnim Balkané a Pyrenejském poloostrové (Bennett et al.
1991). Oba MIROC-ESM modely predikovaly vhodné podminky v oblasti Alp a Dolomitt v severni
Italii. Napf. v oblasti Euganskych kopci vseverni Italii béhem LGM mohly (na zakladé
atmosférickych modeld) existovat vhodné mikroklimatické podminky pro nékteré temperatni
i mediteranni druhy stromu, které zde tehdy tvofily rozptylené porosty a piezily zde az dodnes, napf.
buk lesni (Fagus sylvatica L.), habr obecny (Carpinus betulus L.), dub cesminovity (Quercus ilex L.)
a dalsi druhy (Gubler et al. 2018). Piitomnost téchto druht stromti v oblasti Euganskych kopcu je vSak
doloZena i vyskytem fosilniho pylu v jezernich sedimentech (Kaltenrieder et al. 2009). Euganské
kopce se nachazeji v relativné nizké nadmoiské vysce (do 600 mn. m.) na jiznim okraji oblasti
s relativné vhodnymi podminkami pro R. ser. Glandulosi, kterou predikovaly MIROC modely. Tyto
kopce tedy béhem LGM mohly byt jednou z oblasti vyskytu R. ser. Glandulosi. Nicméné vysledky
modelt vhodnosti prostiedi pro ser. Glandulosi nelze povazovat za ptili§ spolehlivé (viz nize).

Dalsimi refugii riznych druht opadavych stromti béhem LGM mohly byt kromé italskych refugii
také oblasti na Iberském poloostrové, pohofi Pindos v Recku, vychodni &ast pohoii Rodopy, jizni
a vychodni biehy Cerného mofe, jizni bieh Kaspického mote (refugia teplomilngjsich druht stromi),
jizni Francie, mensi oblasti na Iberském poloostrové a Vv Pyrenejich, tidoli horniho Ryna, Balkan,
Mad’arsko, oblasti severné od Cerného mote a dalsi (refugia chladnomilngjich druhd stromi) (Leroy

& Arpe 2007). Jedna se vSak o vysledky atmosférickych modelt a ne ze vSech zminénych oblasti
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existuji ptimé dukazy vyskytu stromi (fosilni pyl ¢i makrofosilie). Z konkrétnich druhti stromt, jez
jsou v soucasnosti vyznamnéj§i pro vyskyt ostruzinikt ser. Glandulosi, m&l habr obecny (Carpinus
betulus) na zakladé genetickych dat béhem glacialu nékolik refugii v Karpatech a v nékterych
pohotfich na Balkanském poloostrové (napi. Dinarské hory a Rodopy) (Postolache et al. 2017).
Palynologické dikazy o vyskytu buku lesniho (Fagus sylvatica) béhem posledniho glacialu pochazeji
napf. ze stiedni a jizni Italie, jihovychodni Francie, Recka a nékolika dalsich oblasti (Magri et al.
2006).

Ze zminénych oblasti predikovaly relativné vhodné podminky pro ser. Glandulosi CCSM4 model
(varianta 2) pro vychodni bieh Cerného moie (zde se viak jednotliva opakovani modelu navzajem
velmi lisila, a proto je otazkou, nakolik 1ze vysledek tohoto modelu povazovat za spolehlivy), CCSM4
model (varianta 1; Pfiloha 4a) pro severni ¢ast Balkanu (vcetné okoli Dinarskych hor) a MIROC
model (varianta 2; Piiloha 5a) pro Pyreneje, jihovychodni Francii a oblast kolem horniho Ryna (kolem
jihozapadni hranice Némecka s Francii). Vhodné podminky v udoli horniho Ryna predikoval také
CCSM4 model (varianta 1; Pfiloha 4a). Modely zahrnujici celou Evropu (varianta 1) predikovaly
vhodné podminky také v jizni az stfedni ¢asti Némecka nebo Beneluxu. V zapadni Evropé od 46° s. §.
se v8ak v pozdnim pleniglacialu béhem LGM nevyskytovaly zadné stromy (Tzedakis et al. 2013),
pfinejmensim v oblasti Beneluxu se tedy ostruZiniky ser. Glandulosi zfejmé vyskytovat nemohly.

Piestoze predikce vhodnych podminek pro ostruziniky ser. Glandulosi v nékterych oblastech
vypada v literarnim kontextu smysluplné, nelze vysledky projekci z n¢kolika divodi povazovat za
prili§ spolehlivé. Zaprvé, vysledky modelt mezi sebou vyrazné liSily v zavislosti na vybéru
tréninkovych environmentalnich vrstev a na projek¢nich vrstvach (CCSM4 vs. MIROC; viz vyse).
Zadruhé, v piipadé modelt varianty 2 byly u nékterych vrstev na vétSiné izemi Evropy velké rozdily
mezi tréninkovymi a projekénimi hodnotami, coz mohlo modely zkreslovat. Zatfeti, u téchto dvou
modelt byla v oblastech s relativné vhodnymi podminkami (sever Italie v MIROC modelu, Piiloha 5a;
mala oblast v jizni Italii v CCSM4 modelu, bez obrazku) vhodnost prostfedi témeét neredlné vysoka
(nad 0,9) a hranice téchto oblasti byly velmi ostré. Zactvrté, jednotliva opakovani modelu CCSM4
(varianta 2) se navzdjem vyrazné liSila a na rozdil od nékterych opakovani, ve vétsin€ téchto
opakovani oblasti s vhodné&j$imi podminkami pro ser. Glandulosi zcela chybély. Je tedy otazkou,
nakolik je vysledek tohoto modelu pravdépodobny, byt se predikce vhodnych podminek v jizni Italii
jevi relativné smysluplné (v kontextu s dikazy vyskytu stromti v této oblasti). Nicmén€ ani na
vysledky modelt varianty 1 nelze pfilis spoléhat, protoze alesponn v nékterych oblastech
predikovanych témito modely (napf. Benelux) se ostruziniky béhem LGM ziejmé¢ nemohly
vyskytovat. Odpovéd’ na otazku, z kterych refugii ostruziniky ser. Glandulosi pochazeji, tak zistava
nejasna.

Zasadnim nedostatkem vSech modell totiz je, Ze v datech nebyly zastoupeny vzorky ze vSech
oblasti soucasného vyskytu, predev§im z Balkanu a dalSich oblasti jizni Evropy, tedy oblasti, kde se

ostruziniky ser. Glandulosi pravdépodobné vyskytovaly béhem LGM a odtud se rozsifily napt. az do
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sttedni Evropy. Vzhledem k rozporuplnym vysledkim modelii pro obdobi LGM tak zatim nema velky
smysl modelovat potencidlni rozsiteni a migraci ostruziniki ser. Glandulosi béhem nasledujiciho
obdobi holocénu.

Stale také zlstava otazkou, co zpusobilo vznik apomiktd a kdy ktomu doslo. Obecné se
predpoklada, ze vlivem klimatickych zmén mohlo v pleistocénu dochazet k castéj§i mezidruhové
hybridizaci, jez vedla ke vzniku apomiktickych linii; tito apomikti byli oproti svym sexualnim
predkiim nepfimo zvyhodnéni diky svému hybridnimu ptivodu anebo polyploidii (Hoérandl 2009).

Nicméné¢ apomiktické druhy u Rubus ser. Glandulosi ataké ser. Discolores a podsekce Rubus
mohly vzniknout pfi polyploidizaci uz pred LGM. Polyploidni ostruziniky ser. Glandulosi ziejmé
vznikly zkfizenim diploidniho piedka dnes$niho tetraploidniho druhu R. caesius L. a diploidniho
R. moschus Juz. (¢i jeho piimého predka), jenz je dnes endemitem Kavkazu. Sexualni tetraploidni linie
ser. Glandulosi mohly vzniknout na Balkanském poloostrové a odtud se rozsifit do severozapadni
Evropy, kde diky hybridizaci s jinymi ostruziniky daly vznik mnoha apomiktickym taxontim
ostruzinikt, napt. ze ser. Radula (Focke) Focke (Sochor et al. 2015).

Je tedy mozné, Ze apomikti user. Glandulosi (nejen apomiktické mikrospecie, ale
i neklasifikovatelné biotypy, znichz alespon nékteré lze fadit do R. hirtus agg.) mohli rovnéz
vzniknout az po migraci sexuall z glacialnich refugii smérem do stfedni az zapadni Evropy, kde se
sexudlové kiizili sjinymi taxony ostruziniki. Jistd odliSnost nik sexualt a apomiktt, jez byla
prokdzana background testem (testem podobnosti nik), tak mtZe byt dana hybridnim pavodem
apomikti. Zda jsou apomikti hybridniho pivodu a jsou tedy geneticky odlisni od sexualt, bude
otazkou pro dalsi vyzkum.

Podle dalsi mozné hypotézy muze byt geograficka partenogeneze u ser. Glandulosi zptsobena
migraci sexudll z glacialnich refugii béhem holocénu, vznikem apomiktli na okraji aredlu a naslednou
kompetici mezi obéma reprodukénimi skupinami, ktera zastavila migraci sexuald. O piipadnych
kompeti¢nich rozdilech mezi sexualy a apomikty vSak také dosud neni nic znamo, a ovéfeni této
hypotézy tak bude rovnéz vyzadovat dal§i vyzkum, jenz by snad mohl pfinést jasnéjs$i odpoveéd’ na

otazku, co je divodem geografické partenogeneze u ser. Glandulosi.

5.4. Reprodukéni a geneticka diverzita uvnitf a mezi populacemi

Podil apomixe a sexudlniho rozmnozovani astim souvisejici geneticka diverzita u fakultativné
apomiktickych taxonti se mize lisit mezi jednotlivymi populacemi i uvnitt téchto populaci. Schopnost
rozmnozovani apomixi je pfinejmenSim u nékterych taxoni déna geneticky; jeji dédi¢nost dobie
odpovida Mendelovym zakoniim (Ozias-Akins & van Dijk 2007). Apomixe se sklada ze tii slozek:
vznik neredukovaného megagametofytu, partenogeneze a oplozeni jadra zarodecného vaku umoziujici
vznik endospermu (pseudogamie) nebo autonomni vyvoj endospermu (autonomni apomixe). Tyto tii
faktory se mohou dédit do dalSich generaci nezavisle na sobé, protoze jsou fizeny riznymi geny; napi-.

u diplosporickych Taraxacum sect. Taraxacum jsou partenogeneze a autonomni vyvoj endospermu
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fizeny dvéma vzajemné nezavislymi geny (van Dijk et al. 2003a). V ptipad¢ aposporie vSak mezi geny
pro tvorbu neredukovaného megagametofytu a partenogenezi vétSinou nedochazi k rekombinaci a tyto
geny se dédi dominantné jako jeden lokus (Ozias-Akins 2006). Nutnost kombinace vsech tii kroku je
ziejmé divodem, pro¢ apomixe v sexudlnich populacich vznika spontdnné de novo jen vzacné.
Piedpoklada se totiz, Ze u mnoha taxont vznikli apomikti hybridizaci sexualnich piedkt (Carman
1997), nicméné tato hybridizace zfejmé ovliviiuje dédi¢nost jen jednoho z téchto tii krokd, tvorbu
neredukovaného megagametofytu (Barke et al. 2018).

Mezi populacemi sexuald a apomiktd iuvnitf smiSenych populaci mize casto dochazet
k hybridizaci mezi obéma reprodukénimi kohortami (tedy vlastné ke zpétné hybridizaci apomiktt se
sexualy, pokud plati, ze apomikti vznikli hybridizaci svych sexualnich predkil). Apomikt pfi kiizeni se
sexualnim jedincem obvykle funguje jako darce pylu (Whitton et al. 2008), ale ¢asto jsou role rodi¢u
dany primarné jejich ploidii (Sochor et al. 2015). Bylo zji$téno, Ze apomixe je geneticky dominantni
nad sexualitou, napf. u aposporickych Maloideae C. Weber (Campbell et al. 1991). Hybridizace
apomiktl se sexualy tedy mize vést k introgresi apomixe do genomu sexualti. Primérna genotypova
diverzita je u raznych taxont az na vyjimky (Ranunculus auricomus agg., kde nebyl zjistén rozdil)
vys§i ve smiSenych populacich sexualti a apomiktii nez v alopatrickych populacich (Horandl et al.
2001), z ¢ehoZ tedy lze vyvodit, ze hybridizace apomikti a sexudlti vede ke zvySeni genetické
diverzity populaci. Nicméné stabilita obou zpusobii reprodukce (a pfipadné jim odpovidajicich
odlisnych cytotypt) jsou dulezité faktory pro trvalou existenci geografické partenogeneze, jak se
ukézalo napf. u druhu Ranunculus kuepferi (Cosendai & Ho6randl 2010), u néhoz dochazi k introgresi
apomixe do jednotlivych cytotypt a ke vzniku odchylek od normalni apomixe.

Neni znamo, jak Gasté jsou smiSené populace apomiktickych a sexualnich jedinct u Rubus ser.
Glandulosi a zda v nich také mtze dochazet k introgresi apomixe do sexual hybridizaci apomikti se
sexualy. Hypoteticky Kk hybridizaci sexuali a apomikti atim k postupné introgresi apomixe do
sexualt mize dochazet napt. v severnich Cechach v uzkém pasu vyskytu sexualti obklopeném aredlem
apomiktli; v téchto sexudlnich vzorcich bylo zjisténo vzdy jedno apomiktické semeno a nékdy
i semena s dihaploidnim embryem. U jinych taxond se smiSené populace vyskytuji Castéji, nicméné
sexudlové a apomikti se zpravidla lisi ploidii. Napf. u Taraxacum sect. Taraxacum se vyskytuji
smiSené populace diploidnich sexudll a triploidnich apomiktii, mezi nimiz existuji podobné genetické
vztahy, coz naznacuje, Ze ziejmé dochazi ke zpétnému kiizeni sexualti a apomikti a genovému toku
mezi nimi (Meirmans et al. 2003). Ve smisenych populacich u druhu Potentilla puberula Krasan, kde
se sexualové aapomikti lisi ploidii a dochazi unich navzajem k opyleni, jsou sexualové oproti
apomiktim v nevyhod€, protoze pii opyleni pylem apomikt tvofi vyrazné méné semen, zatimco
mnozstvi semen u apomiktl pii opyleni pylem sexuald neni ovlivnéno (Dobes et al. 2018).

Otazkou je také, jak se lisi podil apomiktickych semen mezi jedinci v populaci (a dokonce mezi
jedinci stejného genotypu), coz lze zjistit FCSS analyzou semen zvice jedincl. Schopnost

rozmnozovani apomixi je sice dédi¢n4, ale vzhledem k tomu, Ze fakultativni apomikti obecné mohou
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tvofit sexualni a apomiktickd semena v rizném poméru, lze konstatovat, ze aktualni stupen sexuality
a apomixe ovliviiuji idalsi faktory, jako je napf. stabilizovanost apomiktického genotypu
a environmentalni faktory. U mikrospecie Rubus barberi, u niz se ptedpoklada (ptevazujici) apomixe,
bylo udvou zde analyzovanych vzorkl zjisténo sexualni rozmnozovani u jednoho jedince (vzorek
FS 8/19) a apomixe u jiného jedince (vzorek FS 10/19). Oba jedinci sice pochazeli z riznych lokalit
(vzdalenych od sebe 30 km), nicmén¢ jednalo se o stejny genotyp (nepublikovana SSR data). Tento
jev lze vysvétlit dvéma zpusoby: bud’ je tento genotyp pfili§ mlady a nestabilizovany a mize proto
tvotit rizny podil sexualnich a apomiktickych semen, nebo muiiZze u tohoto taxonu, byt je obvykle
apomikticky, nékdy dochazet k reverzi k sexualité (M. Sochor, osobni sdéleni).

Sexualita mize byt u apomiktickych linii ¢i taxond vyvolana environmentalnim stresem, napf.
vysokymi teplotami anebo suchem, napf. u Rubus bifrons Vest (Sarhanova et al. 2012). Naopak
u Paspalum intermedium Munro ex Morong & Britton byla vyssi frekvence sexualniho rozmnozovani
zjiSténa pii nizkych teplotach a také pii vétSim kolisani teplot béhem dne, byt v podilu sexualniho
rozmnozovani a apomixe byly velké mezipopulacni i vnitropopulaéni rozdily (Karunarathne et al.
2020). Nelze proto vyloucit, ze také u vzorku FS 8/19 taxonu Rubus barberi mohl byt environmentalni
stres pri¢inou sexuality. Hypoteticky sexualni rozmnozovani muZze pomoci snizit nasledky
oxidativniho stresu, ktery je s environmentalnim stresem spojeny (Horandl & Hadacek 2013). Na
druhou stranu, v nékterych piipadech se pii environmentalnim stresu naopak zvysil podil apomixe na
ukor sexualniho rozmnozovani, napt. u diploidnich cytotypi Ranunculus kuepferi po vystaveni
nizkym teplotam (Klatt et al. 2018). U tetraploidnich cytotypti tohoto druhu, jeZ jsou tolerantné&jsi
k Sirokému teplotnimu rozsahu, mize apomixe piredstavovat adaptaci na nizké teploty (Klatt et al.
2018). Polyploidie totiz mlze nepfimo pozitivné ovliviiovat odolnost k environmentalnimu stresu
podobné jako sexudlni rozmnozovani, nicméné toto tvrzeni vyzaduje dal$i ovéfeni (Horandl &
Hadacek 2013).

S vnitropopulacni reprodukéni diverzitou tizce souvisi geneticka diverzita. Apomixe byla diive
povazovana za slepou uli¢ku evoluce kvili predpokladané nizké genetické diverzité (Stebbins 1950),
ale bylo zjisténo, ze iV populacich, kde je sexudlni rozmnozovdni vzacné, se vyskytuje vice
apomiktickych genotypt a geneticka diverzita je stfedné vysoka (Ellstrand & Roose 1987), nicméné je
niz8i ve srovnani se sexualy (Paun et al. 2006; Horandl & Paun 2007). Apomikti jsou naopak pfi
srovnani se sexualy obvykle vice heterozygotni (Paun et al. 2006; Horandl & Paun 2007). Zdrojem
genetické diverzity apomiktickych populaci jsou mutace, fakultativni sexualita, zpétnd hybridizace
apomiktl se sexudly (viz vySe) a mnohonasobny vznik apomiktii zriznych sexudlnich ptedka
(Horandl 2004). Fakultativni sexualita vyrazné ovlivituje genetickou diverzitu populaci v mensim
casovém méfitku, nicméné jeji frekvence se v ramci taxont i jednotlivych populaci mtze vyrazné lisit
(Horandl & Paun 2007). Mutace naopak v mensim ¢asovém métitku nemaji velky vyznam, navic se
predpoklada, ze vétSina mutaci v kodujicich oblastech ma negativni vliv na fitness (Horandl & Paun

2007). Praveé fakultativni sexualita (i ve velmi omezené mite) vSak zabrafiuje akumulaci skodlivych
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mutaci u apomiktd (Hoda¢ et al. 2019). Otazkou vSak zlstava, jak tzce koreluje podil sexualné
odvozenych semen fakultativniho apomikta s genotypovou (klonalni) diverzitou jeho potomstva.
Jelikoz vzhledem k riznym okolnostem nebylo mozno vygenerovat vlastni prezentovatelna data
v ramci predlozené prace, tato problematika bude predmétem dalSiho studia.

Vnitropopulaéni genetickou diverzitu (napf. rozliSeni jednotlivych genotypltl)) miiZzeme studovat
pomoci mikrosatelitnich markert (SSR; simple sequence repeats, repetice jednoduchych sekvenci).
Mikrosatelity jsou kodominantni, robustni a reproducibilni markery, jeZ jsou vysoce variabilni (Powell
et al. 1996) a kromé& populacni genetiky se pouzivaji také napt. v konzervacni genetice a pii $lechténi
(Oliveira et al. 2006). Jejich variabilita je zptsobena chybami p#i rekombinaci, nerovhomérnym
crossing-overem nebo sklouznutim polymerazy pii replikaci (Oliveira et al. 2006). Velka variabilita
mikrosateliti vS§ak muize Casto vést ke vzniku alel, které sice maji stejnou velikost, ale nemusi mit
stejny ptivod (homoplazie; Estoup et al. 2002), coz miZze vyrazné zkreslovat vysledky mikrosatelitnich
genetickych analyz a podhodnocovat skute¢nou genetickou variabilitu (Sarhanova et al. 2017).
Ackoliv se mikrosatelity zdaji byt témé&f idealni pro identifikaci genotypt a kvantifikaci genotypové
diverzity (Kiraly et al. 2017), pro jiné aplikace nejsou z divodu homoplazie piili§ vhodné. Naptiklad
pro zjisténi, zda jsou apomikti hybridniho ptivodu, mize byt vhodné&jsi RADseq (restriction-site
associated DNA sekvenovani) ¢i jiné metody generujici sekvenéni multilokusova data napfic
genomem. Podle pfedbéznych dat zaloZenych na RADseq jsou néktefi (avSak ne vSichni) apomikti
u ostruzinikt R. ser. Glandulosi hybridniho ptivodu, ale jini vznikli pfimo ze svych sexualnich piedkt
a v heterozygotnosti sexuall a apomiktd nebyl zjistén rozdil (M. Sochor, nepublikovana data).

Vnitropopula¢ni geneticka diverzita u ser. Glandulosi bude teprve otazkou dal$iho vyzkumu, ale
z predbéZnych dat je ziejmé, Ze nékteré genotypy (zpravidla apomiktické) se vyskytuji na vice
lokalitach (M. Sochor, nepublikovana SSR data); ze vzorku, jez byly jiz analyzovany i metodou FCSS,
byly lokality dvou vzorkl patficich ke stejnému genotypu navzajem vzdaleny az 48 km. Vzhledem
k fakultativni sexualité zjisténé u vétSiny apomiktickych vzorkt (pouze u tfi apomiktickych vzorkd
0 10 semenech byla vSechna semena apomikticka; Piiloha 8) a pravdépodobné neustalému generovani
novych apomiktickych genotypi vSak lze ocekavat, ze v ramci jednotlivych populaci bude zjisténo
vice genotypi. To podporuje i zjisténi, ze mezi 48 dosud analyzovanymi apomiktickymi jedinci
(sbiranymi napfiic¢ zde studovanym regionem) bylo identifikovano 29 genotypt a 19 z nich bylo zatim
zjisténo jen jednou (M. Sochor, nepublikovana data). Soubor jedincti analyzovanych v této praci

metodou FCSS tak ziejmé bude genotypove dosti pestry.
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6. Zavér

Diplomova prace strucné shrnuje dosavadni znalosti o apomixi, sexudlnim rozmnoZovani a S tim
souvisejici geografické partenogenezi u Rubus ser. Glandulosi a krytosemennych rostlin obecné. Dale
popisuje ekologické modelovani a zejména modelovani ekologickych nik, jez ma vyznam pro urceni
ekologickych narokti daného taxonu a zjisténi jeho potencialniho rozsiteni.

Cilem prace bylo rozsitit a zptfesnit dosavadni znalosti o vyskytu sexudlniho rozmnozovani
a apomixe u ser. Glandulosi a pomoci modelovani ekologickych nik zjistit, zda faktorem zptsobujicim
geografickou partenogenezi u tohoto taxonu je odlisnost nik sexuald a apomiktd ¢i tento fenomén
souvisi s rozsitenim ostruzinikd béhem posledniho glacialniho maxima (LGM) a jejich migraci béhem
nasledujiciho obdobi holocénu ¢i s jinymi jevy.

Prutokovou cytometrii (metodou FCSS) bylo analyzovano 1 467 semen ze 155 vzorkd. Na zakladé
ploidie embrya aendospermu byl uren zpusob reprodukce utéchto semen a podle podilu
apomiktickych semen byly vzorky klasifikovany do tii kategorii: sexualni, fakultativné sexudlni
a fakultativné apomiktické. Mezi aredly sexuald a apomiktl byla zjisténa pomérné ostra hranice
prochazejici uzemim CR jihozapadné-severovychodnim smérem, pii¢emz sexudlové se vyskytovali
v jihovychodni a apomikti v severozapadni ¢asti arealu R. ser. Glandulosi.

Modelovani ekologickych nik atesty prekryvu nik odhalily znaény prekryv nik sexuald
a apomiktl, prestoze byly niky signifikantné odli§né (p-hodnoty vSak znaéné kolisaly dle parametri
testu). V projekcich modeli pro obdobi LGM vsak byla velkym problémem absence dat z jizni
Evropy, v niz se tyto ostruziniky pravdépodobné tehdy vyskytovaly a rozsifily se odtud do zbytku
soucasného arealu. Vysledky LGM projekei se i kvuli tomu znaéné liSily a neni tak jasné, z které
konkrétni oblasti ostruziniky R. ser. Glandulosi pochazeji, ¢i jak Siroce rozsifené mohly b&éhem
posledni velké restrikce svého areédlu byt.

Vzhledem k velkému piekryvu nik sexuald a apomiktl Ize soudit, ze samotna odlisnost nik
dostatetné nevysvétluje geografickou partenogenezi, atento fenomén tak bude souviset spiSe
s historickymi procesy. Jednou z hypotéz je scénai zahrnujici migraci sexuali z glacialnich refugii
béhem holocénu, generovani apomiktd na okraji nové obsazeného aredlu (hybridizaci ¢i jinak)
anasledné ustanoveni geografické hranice mezi obéma reprodukénimi skupinami v disledku
kompetice. Dalsi vyzkum, ktery se zamé&i na mozné genetické a kompetiéni rozdily mezi sexualy

a apomikty, by snad mohl vnést svétlo do této pozoruhodné problematiky.
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8. P¥ilohy

Pfiloha 1. — Proménné zahrnuté do modeli pro soucasné podminky apro podminky béhem posledniho
glacidlniho maxima (LGM) a popis téchto proménnych. Proménné, jez nebyly pouzity v zadném modelu,
protoze byly vyfazeny kvili vysoké korelaci s jinymi proménnymi (viz kapitola Material a metody), nejsou
v tabulce zahrnuty. Zdroje: ® — Worldclim, Fick & Hijmans 2017, https://www.worldclim.org/; ® — ENVIREM,
Title & Bemmels 2018a, Title & Bemmels 2018b; ¢ — FAO — GeoNetwork, http://www.fao.org/; d_EarthEnv,
Tuanmu & Jetz 2015, http://www.earthenv.org/; © — Atlas of the Biosphere, http://nelson.wisc.edu/.

Nazev proménné a zdroj Popis proménné Modely
soucasn¢  LGM LGM
variantal  varianta 2
bio2 ? primérné diurnalni rozpéti teplot (primér +
mési¢nich rozdilli maximalni a minimalni
teploty)
bio3? izotermalita (primérmé diurnalni rozpéti teplot + +
/ ro¢ni rozpéti teplot x 100)
bio8 2 primérna teplota nejvlhéiho ctvrtleti (°C) + +
bio9 2 primérna teplota nejsussiho ctvrtleti (°C) + +
bio15 2 sezonnost srazek (variacni koeficient) + +
bio17 ? tthrn srazek v nejsus§im &tvrtleti + +
annualPET ° roéni potencialni evapotranspirace (mm.rok™) +
aridityIndexThornthwaite b Thornthwaitilv index aridity — index stupng +
vodniho deficitu dle Thornthwaite (1948)
climaticMoisturelndex ® index relativni vlhkosti a aridity + + +
continentality b rozdil primérné teploty nejteplejsiho + + +
a nejchladnéjsiho mésice (°C)
embergerQ b Embergertuv pluviotermni kvocient vihkosti; + + +
Daget (1977)
maxTempColdestMonth b maximalni teplota nejchladnéjsiho mésice +
(°C x 10)
minTempWarmestMonth b minimalni teplota nejteplejiiho mésice +
(°C x 10)
monthCountByTemp10 b pocet mésici s teplotnim primérem nad 10 °C +
PETColdestQuarter ° prumérna mésicni potenc. evapotranspirace + + +

nejchladngjsiho &tvrtleti (mm. mésic™?)

PETDriestQuarter b prumérnd mésicni potenc. evapotranspirace + + +
nejsussiho &tvrtleti (mm. mésic?)

PETWarmestQuarter b prumérnd mésicni potenc. evapotranspirace +
nejteplejsiho Stvrtleti (mm. mésic™)

PETWettestQuarter b prumérna mésiéni potenc. evapotranspirace + + +
nejvlhéiho Stvrtleti (mm. mésic™)

PETseasonality b mésicni variabilita v potencialni +
evapotranspiraci (mm. mésic™)
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Ptiloha 1. — pokracovani.

Nazev proménné a zdroj Popis proménné Modely
soucasné LGM LGM
variantal varianta 2
thermicityIndex b kompenzovany thermicity index (10 X suma + +
pramérné ro¢ni teploty, minimalni teploty
nejchladnéjs$iho mésice a maximalni teploty
nejchladnéj$iho mésice; s kompenzaci
umoziujici celosvétové srovnani)
tri ° index nerovnosti povrchu +
02-CropLand ° podil zemé&d&lské pudy (%) +
04-Tree Covered Area ° pokryti stromy (%) +
05-Shrubs Covered Area©  pokryti kefi (%) +
Coefficient of variation ¢ heterogenita habitatu — variaéni koeficient +
zdokonaleného vegetaéniho indexu (EVI —
Enhanced Vegetation Index)
Evenness ¢ heterogenita habitatu — vyrovnanost +
zdokonaleného vegeta¢niho indexu (EVI —
Enhanced Vegetation Index)
Homogeneity d heterogenita habitatu — homogenita — +
podobnost zdokonaleného vegeta¢niho indexu
(EVI — Enhanced Vegetation Index) mezi
sousednimi pixely
Soil pH © pH pady n
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pocet jader

Piiloha 2. — Ptiklady vysledkt FCSS analyzy Rubus ser. Glandulosi ve formé histogrami pro rtizné reprodukéni
zpusoby vzniku semen; peaky v pofadi: embryo, endosperm, interni standard Pisum sativum; a — redukovana
neoplozend vajecna burika (dihaploid), b — redukovana oplozena vajecnd buika (sexualni rozmnozovani), c, d, e
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relativni fluorescence

— neredukovana neoplozend vaje¢na buiika (apomixe), f — neredukovana oplozena vaje¢na bunka.
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Piiloha 3. — Maxent model relativni vhodnosti prosttedi pro Rubus ser. Glandulosi za sou¢asnych podminek pro
a — sexualy, b — apomikty, ¢ — vzorky bez ohledu na jejich klasifikaci. Cerné body — lokality vzorkli pouzitych
pro tvorbu modelu.
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Priloha 3. — pokracovani.
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Priloha 4. — Maxent model relativni vhodnosti prostfedi pro Rubus ser. Glandulosi (pouzity vzorky bez ohledu
na jejich Klasifikaci) za podminek béhem posledniho glacidlniho maxima (LGM) zaloZzeny na: a — CCSM4
modelu, b — MIROC-ESM modelu; varianta 1.
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PFiloha 5. — Maxent model relativni vhodnosti prostfedi pro Rubus ser. Glandulosi zalozeny na MIROC-ESM
modelu za podminek béhem posledniho glacialniho maxima (LGM); varianta 2; a — vysledny model, b — ptiklad
clampingu — znazoriiyje, v jaké mife je predikce vhodnosti prostiedi v dané oblasti ovlivnéna hodnotami
proménnych mimo jejich tréninkovy rozsah.
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Piiloha 6. — Vysledky background testu (testu podobnosti nik) sexudltl a apomikti u Rubus ser. Glandulosi —
PCA analyza (heat mapy); vlevo — sexualové, vpravo — apomikti; a — dostupné prostredi, b — vyskyt
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V environmentalnim prostoru, ¢ — vyskyt Skalovany dostupnosti prostiedi.
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Piiloha 7. — Vysledky testu identity nik sexuali a apomiktl u Rubus ser. Glandulosi — PCA analyza (heat
mapy); vlevo — sexualové, vpravo — apomikti; a — dostupné prostiedi, b — vyskyt v environmentalnim prostoru, ¢

— vyskyt Skalovany dostupnosti prostiedi.
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Piiloha 8. — Seznam analyzovanych vzorkll Rubus ser. Glandulosi; R. ser. Glandulosi — zde oznacuje biotypy neklasifikovatelné do druhu, nékdy zmifiované v literatute jako
R. hirtus agg.; sbératelé: AB — A. van de Beek, AS — A. Schmotzer, BT — B. Travnicek, FP — F. Prosser, FS — F. Sander, GK — G. Kiraly, JH — J. Hadinec, JK — J. Kugera,
KP — K. Pagitz, MHR — M. Hrone§, MHO — M. Hohla, ML — M. Lepsi, MS — M. Sochor, PE — P. Elia§ jun., PK — P. Kosinski, PL — P. Lepsi, PV — P. Venema, RH —

¥9

R. Hlavacek, VF — V. Forejtova, VZ — V. Zila, ZB — Z. Barina.

Sbérovy Taxon Zem. sitka  Zem. délka  Lokalita Sbératel Pocet Vznik semen (%) Klasifikace
kod Semen Red. Nered. Red.  Nered. VZOrku
opl. neopl. neopl. opl.
AvdB 1/19  R. negatus Beek 52°54'18"N  6°32'53"E  Nizozemi, Assen, u cesty PV 10 10,0 60,0 30,0 0,0 fac.apo
Zwiggelterweg JV od obce
Hooghalen
AvdB 8/19  R. praticolor Beek 51°302"N  4°54'0"E Nizozemi, u obce Chaam, Chamse AB 1 0,0 100,0 0,0 0,0 fac.apo
Bossen, Putvenweg, typova lokalita
AvdB R. iuvenis Beek 51°56'15"N  6°42'16"E ~ Nizozemi, Veenendaal, péstovany AB 10 10,0 90,0 0,0 0,0 fac.apo
2020.93 jedinec, pochazejici z Wooldseweg,
Wintersvijk
AvdB R. serpens Weihe ex Le;j. 50°45'42"N  6°1'6"E Nizozemi, Veenendaal, péstovany AB 10 20,0 80,0 0,0 0,0 fac.apo
2020.94 & Court. jedinec, pochazejici z Vaals, les
u parkovisté u Drielandenpunt
AvdB R. aff. guentheri Weihe 45°24'56"N  5°48'30"E  Francie, Veenendaal, péstovany AB 10 100,0 0,0 0,0 0,0 sex
2020.95 jedinec, z Ruchére u Grenoble
Béla R. ser. Glandulosi (Wimm. ~ 49°30'13"N  15°7'45"E  Ceska republika, Cervena Retice, VF 10 20,0 800 0,0 0,0 fac.apo
& Grab.) Focke 650 m Z od samoty Bé¢la, lesni
svétlina
Bratdice R. ser. Glandulosi (Wimm.  49°50'35"N  15°25'11"E Ceska republika, Brat¢ice, 240 m VF 10 100,0 0,0 0,0 0,0 sex
& Grab.) Focke J od Tisé skaly, okraj lesa u lesni
cesty
Débolin R. ser. Glandulosi (Wimm. ~ 49°10'14"N  14°54'30"E  Ceska republika, Dé&bolin, VF 10 10,0 80,0 10,0 0,0 fac. apo

& Grab.) Focke

u ktizovatky silnice do Kardasovy
Recice a silnice na Klenovskou
Hajovnu, v lese
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Piiloha 8. — pokracovani.

Sbérovy Taxon Zem. §itka  Zem. délka  Lokalita Sbératel Pocet Vznik semen (%) Klasifikace
ko k
od semen Red. Nered. Red.  Nered. vzord
opl. neopl. neopl. opl.
Fatra R. ser. Glandulosi (Wimm.  48°51"20"N  18°53'54"E  Slovensko, Haj, 1,1 km VSV od MHR 10 100,0 0,0 0,0 0,0 sex
& Grab.) Focke vrcholu Strazna, les Temny kit,
U lesni cesty
FS 2/19 R. lividus G. Braun 51°13'46"N  14°1'9"E Némecko, Sasko, Oberlausitz, FS 10 10,0 90,0 0,0 0,0 fac.apo
Bischheim-Hislich, 1,5 km JZ od
kostela
FS 7/19 R. magnidentatus 51°9'10"N  14°11'18"E  Némecko, Sasko, Oberlausitz, vrch FS 9 333 55,5 0,0 11,1 fac. apo
F.W. Sander Butterberg cca 2 km S od obce
Bischofswerda
FS 8/19 R. barberi H.E. Weber 51°3'46"N  14°30'55"E  Némecko, Sasko, Oberlausitz, SV FS 10 90,0 10,0 0,0 0,0 sex
okraj Opach
FS 9/19 R. lusaticus Rostock 51°6'36"N  14°20'53"E  Némecko, Sasko, Oberlausitz, FS 10 20,0 80,0 0,0 0,0 fac.apo
500 m Z od vrcholu Grosser Picho,
SZ od Wilthen
FS 10/19 R. barberi H.E. Weber 50°512"N  14°47'30"E  Némecko, Sasko, Oberlausitz, J od FS 10 20,0 50,0 0,0 30,0 fac. apo
Eichgraben
FS 16/19 R. lusaticus Rostock 51°5'39"N  14°42'1"E ~ Némecko, Sasko, Oberlausitz, FS 10 10,0 80,0 0,0 10,0 fac. apo
vrchol Schlafberg V od Lobau
Gerecse 91  R. ser. Glandulosi (Wimm.  47°41'22"N  18°28'39"E  Mad’arsko, Labatlan, 1,1 km SZ od ZB 10 100,0 0,0 0,0 0,0 sex
& Grab.) Focke vrcholu Gerecse J od obce, u lesni
cesty
GK-SK 1 R. ser. Glandulosi (Wimm.  48°22'59"N  19°11'5"E  Slovensko, Senohrad, 2,4 km S od GK, JK, 10 100,0 0,0 0,0 0,0 sex
& Grab.) Focke obce, u silnice do Pliesovce PE
GK-SK 11 R. ser. Glandulosi (Wimm. ~ 48°42'36"N  20°47'58"E  Slovensko, Stos, 300 m S od obce, GK, JK, 10 100,0 0,0 0,0 0,0 sex
& Grab.) Focke u silnice PE
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Ptiloha 8. — pokracovani.

Sbérovy Taxon Zem. sitka  Zem. délka  Lokalita Sbératel Pocet Vznik semen (%) Klasifikace
ko k
od semen Red. Nered. Red.  Nered. vzord
opl. neopl. neopl. opl.
GK-SK 29 R. ser. Glandulosi (Wimm.  48°57'15"N  1°22'43"E  Slovensko, Kokosovce, 2 kmV od  GK, JK, 10 100,0 0,0 0,0 0,0 sex
& Grab.) Focke obce, u cesty Zlata Bana PE
Grybow 1 R. ser. Glandulosi (Wimm.  49°36'49"N  21°0'45"E  Polsko, Grybow, Grodek, 1,7 km VF 10 100,0 0,0 0,0 0,0 sex
& Grab.) Focke JJZ od kostela, okraj lesa
Gyongyos 1 R. ser. Glandulosi (Wimm.  47°53'3"N 19°58'44"E  Mad’arsko, Matrahéza, 1,7 km S od AS 10 100,0 0,0 0,0 0,0 sex
& Grab.) Focke kostela, v lese u turist. piistfesku
Choratice R. ser. Glandulosi (Wimm.  49°51'3"N 14°52'25"E  Ceska republika, Choratice, 1,3 km VF 10 60,0 40,0 0,0 0,0 fac.apo
& Grab.) Focke S od kaple v obci, u kiizovatky
Vv lese
IT1 R. ser. Glandulosi (Wimm.  46°220"N  11°12'46"E Italie, 1,5 km JZ od obce Susa FP 10 100,0 0,0 0,0 0,0 sex
& Grab.) Focke
IT2 R. ser. Glandulosi (Wimm.  46°5'55"N  10°44'37"E Italie, 300 m VJV od obce Fisto, FP 9 555 22,2 22,2 0,0 fac. sex
& Grab.) Focke okraj lesa
IT3 R. ser. Glandulosi (Wimm.  46°4'52"N  11°37'17"E Italie, 1,6 km SV od stfedu obce FP 10 100,0 0,0 0,0 0,0 sex
& Grab.) Focke Pieve Tesino, v lese
Klice R. ser. Glandulosi (Wimm.  49°56'17"N 14°51'45"E  Ceska republika, Kli¢e, 160 m VIV VF 10 40,0 40,0 20,0 0,0 fac. apo
& Grab.) Focke od obce, u lesni cesty
Koérnik R. ser. Glandulosi (Wimm.  52°15'48"N  17°1'38"E  Polsko, Velkopolské vojvodstvi, PK 10 30,0 40,0 20,0 10,0 fac. apo
& Grab.) Focke Koérnik, 1,2 km J od obce
Borowiec, v lese
KP-H R. ser. Glandulosi (Wimm.  46°44'31"N  13°1'37"E ~ Rakousko, Gréfelhof, 70 m SSV od KP 10 100,0 0,0 0,0 0,0 sex
& Grab.) Focke kostela, v lese
KP-J R. ser. Glandulosi (Wimm.  47°31'27"N  10°41'58"E  Rakousko, Unterletzen, KP 8 100,0 0,0 0,0 0,0 sex

& Grab.) Focke

600 m V od vrchu Siebeler, okraj
lesa
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Ptiloha 8. — pokracovani.

Sbérovy Taxon Zem. §itka  Zem. délka  Lokalita Sbératel Pocet Vznik semen (%) Klasifikace
ko k
od semen Red. Nered. Red.  Nered. vzorku
opl. neopl. neopl. opl.
Lesonice 1 R. ser. Glandulosi (Wimm.  48°59'25"N  16°18'55"E Ceska republika, Lesonice, 1,5 km VF 10 70,0 10,0 20,0 0,0 sex
& Grab.) Focke JIV od pomniku v obci, u lesni
cesty
L102760094 R. ser. Glandulosi (Wimm.  47°15'45"N  9°41'30"E =~ Rakousko, Laterns—Thal, 900 m MHO 10 100,0 0,0 0,0 0,0 sex
& Grab.) Focke ZJZ od kostela v obci, tdoli feky
Frutz
L102760254 R. ser. Glandulosi (Wimm.  48°27'38"N  14°22'10"E  Rakousko, Ottenschlag im MHO 10 100,0 0,0 0,0 0,0 sex
& Grab.) Focke Miihlkreis, 1,3 km ZJZ od kostela
v obci, v lese
L102760346 R. ser. Glandulosi (Wimm.  48°28'32"N  14°11223"E  Rakousko, Waxenberg, okraj lesa MHO 9 100,0 0,0 0,0 0,0 sex
& Grab.) Focke u ziiceniny
Lipkov R. ser. Glandulosi (Wimm.  49°35'35"N  15°3'7"E Ceska republika, Cechtice, 600 m VF 10 0,0 100,0 0,0 0,0 fac.apo
& Grab.) Focke V od samoty Lipkov, u lesni cesty
Lotous R. ser. Glandulosi (Wimm. ~ 50°15'9"N  14°1'33"E  Ceska republika, Lotous—Pisek, les ~ MS, BT 10 10,0 90,0 0,0 0,0 fac. apo
& Grab.) Focke pfi Z okraji obce
M+PL R. ser. Glandulosi (Wimm.  49°9"25"N  12°48'56"E  Némecko, Pulling, 240 m Z od ML, PL 10 40,0 50,0 0,0 10,0 fac. apo
587/20 & Grab.) Focke turistického pfistiesku Z od obce,
u silnice v lese
M+PL R. ser. Glandulosi (Wimm.  48°3522"N  14°3'I5"E ~ Rakousko, Lichtenau im ML, PL 10 100,0 0,0 0,0 0,0 sex
632/20 & Grab.) Focke Miihlkreis, 500 m JV od vrcholu
Ekartsberg, u kiizovatky na okraji
lesa
Mecsek 4 R. ser. Glandulosi (Wimm.  46°7'46"N  18°13'44"E  Mad’arsko, Pécs, 1,9 km JZ od GK 10 90,0 0,0 10,0 0,0 sex

& Grab.) Focke

osady Arpadtetd, okraj lesa podél
cesty Melegmanyi ut
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Ptiloha 8. — pokracovani.

Sbérovy Taxon Zem. §itka  Zem. délka  Lokalita Sbératel Pocet Vznik semen (%) Klasifikace
k¢ k
od MM Red.  Nered. Red. Nered. ‘-0
opl. neopl. neopl. opl.
ML 803/20  R.ser. Glandulosi (Wimm.  48°47'24"N  14°24'19"E  Ceska republika, Zub¢ice, ML 9 333 66,6 0,0 0,0 fac.apo
& Grab.) Focke 450 m JJZ od stiedu obce, v lese
ML 805/20  R.ser. Glandulosi (Wimm.  48°37'32"N  14°14'44"E  Ceska republika, Loucovice, ML 10 10,0 60,0 0,0 30,0 fac. apo
& Grab.) Focke 150 m S od Zelezni¢ni stanice,
Vv lese
ML 821/20  R.ser. Glandulosi (Wimm.  49°4'18"N  13°40'35"E  Ceska republika, Novy Dvir, ML 9 444 444 111 0,0 fac.apo
& Grab.) Focke 1,25 km VJV od pomniku v obci,
V lese, na kiizovatce cest
MS 02/21 R. cf. guentheri Weihe 50°37'33"N 15°11'56"E  Ceska republika, Besedice, v lese MS 10 70,0 10,0 20,0 0,0 sex
u vodojemu pod masivem Kalichu
MS 04/21 R. cf. guentheri Weihe 50°14'47"N  14°54'11"E  Ceska republika, Milovice, MS 8 250 75,0 0,0 0,0 fac.apo
SZ okraj prostoru letisté, 330 m
Z od vrchu Katefina, v lese
MS 05/21 R. ser. Glandulosi (Wimm. ~ 50°2'39"N  15°19'54"E  Ceské republika, Tynec nad Labem MS 10 20,0 80,0 0,0 0,0 fac.apo
& Grab.) Focke —Lzovice, 1 km SZ od stfedu obce,
U lesni cesty
MS 06/21 R. ser. Glandulosi (Wimm. ~ 50°2524"N  15°46'21"E  Ceské republika, Dviir Kralové nad MS 11 273 36,4 27,3 9,1 fac.sex
& Grab.) Focke Labem-—Lipnice, 700 m VJV od
PP Certovy hrady, u lesni cesty
MS 08/21 R. ser. Glandulosi (Wimm. ~ 50°37'S5"N  15°45'43"E  Ceska republika, Janské Lazné, MS 10 100,0 0,0 0,0 0,0 sex
& Grab.) Focke 420 m VJV od Hoffmannovy
boudy, levy bieh Janského potoka
MS 10/21 R. ser. Glandulosi (Wimm.  50°42'28"N  15°34'56"E  Ceska republika, Spindleréiv Mlyn, MS 10 60,0 40,0 0,0 0,0 fac.apo

& Grab.) Focke

520 m JJZ od hraze nadrze Labska,
u silnice lesem
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Ptiloha 8. — pokracovani.

Sbérovy Taxon Zem. §itka  Zem. délka  Lokalita Sbératel Pocet Vznik semen (%) Klasifikace
ko k
od semen Red. Nered. Red.  Nered. vzorku
opl. neopl. neopl. opl.
MS 101/19  R. ser. Glandulosi (Wimm.  47°44'49"N  15°46'11"E  Rakousko, Hirschwang an der Rax, MS 10 100,0 0,0 0,0 0,0 sex
& Grab.) Focke 350 m VSV od Wachthiittelturm
MS 104/19  R. ser. Glandulosi (Wimm. ~ 48°4'1"N 16°11'30"E  Rakousko, Sparbach, 850 m J od MS 10 100,0 0,0 0,0 0,0 sex
& Grab.) Focke kostela, u lesni cesty
MS 106/19  R. ser. Glandulosi (Wimm.  48°16'46"N  16°192"E  Rakousko, Viden, Weidling, 900 m MS 10 100,0 0,0 0,0 0,0 sex
& Grab.) Focke SV od Vogelsangberg, v lese
MS 107/20  R. ser. Glandulosi (Wimm.  50°8'3"N 16°34'17"E  Ceska republika, Klasterec nad MS 6 100,0 0,0 0,0 0,0 sex
& Grab.) Focke Orlici, 400 m VSV od Ledfi¢kovy
skaly, u cesty
MS 109/19  R.ser. Glandulosi (Wimm.  50°44'54"N  14°56"25"E  Ceska republika, Novina, 400 m SZ MS 10 40,0 60,0 0,0 0,0 fac.apo
& Grab.) Focke od Malého Jestédu, v lese
MS 111/19  R.ser. Glandulosi (Wimm.  50°44'44"N  14°58'28"E  Ceska republika, Liberec, 1,6 km MS 4 250 25,0 50,0 0,0 fac.sex
& Grab.) Focke SSZ od Jestédu
MS 112/19  R.ser. Glandulosi (Wimm.  50°44'38"N  14°5839"E  Ceska republika, Liberec, 1,4 km MS 10 90,0 10,0 0,0 0,0 sex
& Grab.) Focke SSZ od Jestédu, u silnice
MS 113/20  R. ser. Glandulosi (Wimm.  50°12'39"N  13°35"23"E  Ceska republika, Velka Cernoc, MS, BT 10 10,0 80,0 0,0 10,0 fac. apo
& Grab.) Focke 1 km S od stfedu obce, v lese
u cesty
MS 116/19  R.ser. Glandulosi (Wimm.  50°46'46"N  14°47'43"E  Cesk4 republika, Jablonné MS 10 20,0 70,0 0,0 10,0 fac. apo
& Grab.) Focke v Podjestédi, Lvova, 560 m VSV
od zamku Lemberk, v lese
MS 118/20  R.ser. Glandulosi (Wimm.  49°18'32"N  14°11'26"E  Ceska republika, Pisek, téméf na MS 10 40,0 50,0 0,0 10,0 fac. apo
& Grab.) Focke vrcholu Jarnik V od mésta
MS 119/19  R. ser. Glandulosi (Wimm.  45°1826"N  14°1227"E  Chorvatsko, Istrie, mezi Vela U¢ka MS 8 100,0 0,0 0,0 0,0 sex

& Grab.) Focke

a Poklon
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Ptiloha 8. — pokracovani.

Sbérovy Taxon Zem. §itka  Zem. délka  Lokalita Sbératel Pocet Vznik semen (%) Klasifikace
ko k
od semen Red. Nered. Red.  Nered. vzorku
opl. neopl. neopl. opl.
MS 12/21 R. ser. Glandulosi (Wimm. ~ 50°44'45"N  15°25'8"E  Ceskaé republika, Rokytnice nad MS 10 60,0 10,0 30,0 0,0 sex
& Grab.) Focke Jizerou—Hranice, u hlavni silnice na
levém brehu Prudkého ruceje
MS 121/19  R. ser. Glandulosi (Wimm.  45°14'47"N  14°4124"E  Chorvatsko, u obce Crikvenica, MS 10 100,0 0,0 0,0 0,0 sex
& Grab.) Focke 1,2 km JJV od vrcholu Medvidak
MS 121/20  R. ser. Glandulosi (Wimm.  49°24'45"N  14°37'50"E  Ceska republika, Tabor—Klokoty, MS 10 0,0 100,0 0,0 0,0 fac.apo
& Grab.) Focke horni hrana udoli LuZnice pfi
zelené turistické stezce Z od
Benesova Mlyna
MS 126/20  R.ser. Glandulosi (Wimm.  49°38'31"N  14°5224"E  Ceska republika, Loutiovice pod MS 10 0,0 60,0 30,0 10,0 fac. apo
& Grab.) Focke Blanikem, vrchol Velkého Blaniku
MS 127/19  R. ser. Glandulosi (Wimm.  45°24'6"N  15°17'34"E  Chorvatsko, Orisje, 160 m SV od MS 10 100,0 0,0 0,0 0,0 sex
& Grab.) Focke kostela Uznesenja BlaZene Djevice
Marije
MS 13/21 R. cf. guentheri Weihe 50°43'7"N  15°14'38"E  Ceska republika, Smrzovka, naproti MS 9 66,7 11,1 22,2 0,0 fac. sex
adrese Jeleni kout 112, okraj lesa
MS 132/20  R.ser. Glandulosi (Wimm.  50°27'0"N 14°37'41"E  Ceska republika, M§eno—Romanov, MS 10 60,0 40,0 0,0 0,0 fac. apo
& Grab.) Focke 150 m JZ od Prolezovacek
MS 135/20  R.ser. Glandulosi (Wimm.  50°40'5"N  14°45'53"E  Ceska republika, Mimoii—Vranov, MS 10 10,0 90,0 0,0 0,0 fac. apo
& Grab.) Focke 650 m J od hradu Ralsko
MS 137/20  R. ser. Glandulosi (Wimm.  50°50'38"N  14°39'8"E  Ceska republika, Myslivny, MS 10 90,0 10,0 0,0 0,0 sex
& Grab.) Focke 330 m SV od chaty Luz
MS 140/20  R. ser. Glandulosi (Wimm.  50°28'4"N  15°17'15"E  Ceska republika, Prachov, MS 10 30,0 60,0 10,0 0,0 fac.apo

& Grab.) Focke

Prachovské skalni mésto, u rozcesti
pod Prachovskou jehlou
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Ptiloha 8. — pokracovani.

Sbérovy Taxon Zem. §itka  Zem. délka  Lokalita Sbératel Pocet Vznik semen (%) Klasifikace
ko k
od semen Red. Nered. Red.  Nered. vzorku
opl. neopl. neopl. opl.
MS 142/20  R. ser. Glandulosi (Wimm. — 49°44'47"N  16°34'43"E  Ceska republika, Koclifov—Hiebe¢, MS 10 90,0 10,0 0,0 0,0 sex
& Grab.) Focke lesni okraj Z od zficeniny hradu
Borsov
MS 143/20  R. ser. Glandulosi (Wimm.  49°49'6"N  19°6'48"E  Polsko, Slezsko, Bielsko—Biata, MS 10 100,0 0,0 0,0 0,0 sex
& Grab.) Focke Lipnik, v lese u ulice Polna
MS 144/20  R. ser. Glandulosi (Wimm.  49°46'41"N  19°23'38"E  Polsko, Rzyky, 500 m JJV od MS 10 100,0 0,0 0,0 0,0 sex
& Grab.) Focke osady Praciaki
MS 146/20  R. ser. Glandulosi (Wimm.  49°34'54"N  20°14'59"E  Polsko, Malopolsko, 130 m J od MS 10 100,0 0,0 0,0 0,0 sex
& Grab.) Focke Mala Polana, 4,5 km JZ od
Szczawa
MS 153/20  R. ser. Glandulosi (Wimm.  49°23'12"N  21°52'33"E  Polsko, Podkarpatské vojvodstvi, MS 10 100,0 0,0 0,0 0,0 sex
& Grab.) Focke udoli feky Jasiotka, 750 m JJV od
Wola wyzna
MS 157/20  R. ser. Glandulosi (Wimm.  49°8'36"N  22°33'57"E  Polsko, Podkarpatské vojvodstvi, MS 10 100,0 0,0 0,0 0,0 sex
& Grab.) Focke Lutowiska—Brzegy Gorne,
240 m SZ od centralniho pakovisté
MS 164/20  R. ser. Glandulosi (Wimm.  49°47'32"N  22°39"29"E  Polsko, Podkarpatské vojvodstvi, MS 10 100,0 0,0 0,0 0,0 sex
& Grab.) Focke Krasiczyn, na hiebeni 1,8 km SSV
od stiedu mésta
MS 165/20  R. ser. Glandulosi (Wimm.  50°7'32"N  22°32'10"E  Polsko, Podkarpatské vojvodstvi, MS 10 30,0 50,0 0,0 20,0 fac. apo
& Grab.) Focke Wolka Matkowa, 1,4 kmJ od
stiedu obce, okraj lesa
MS 167/20  R. ser. Glandulosi (Wimm.  50°36'43"N  23°0'5"E Polsko, Lublinské vojvodstvi, MS 10 10,0 80,0 0,0 10,0 fac. apo

& Grab.) Focke —R. ser.
Pallidi W.C.R. Watson

800 m VSV od obce Zalew Rudka
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Ptiloha 8. — pokracovani.

Sbérovy Taxon Zem. §itka  Zem. délka  Lokalita Sbératel Pocet Vznik semen (%) Klasifikace
ko k
od semen Red. Nered. Red.  Nered. vzorku
opl. neopl. neopl. opl.
MS 169/20  R. ser. Glandulosi (Wimm.  50°37'30"N  23°0'16"E  Polsko, Lublinské vojvodstvi, MS 10 20,0 30,0 50,0 0,0 fac. sex
& Grab.) Focke Zwierzyniec, 2 km SV od rybnika
Zalew Rudka, v lese u rozcesti
MS 176/20  R. ser. Glandulosi (Wimm.  50°44'52"N  22°1226"E  Polsko, Lublinské vojvodstvi, MS 10 0,0 80,0 20,0 0,0 fac.apo
& Grab.) Focke u silnice mezi obcemi Lysakow
a Potoczek
MS 179/20  R. ser. Glandulosi (Wimm.  50°46'48"N  21°1'27"E  Polsko, Swigtokrzyské vojvodstvi, MS 9 333 55,5 0,0 11,1 fac. apo
& Grab.) Focke 1,4 km Z od obce Zlota Woda
MS 184/20  R. ser. Glandulosi (Wimm.  50°6'19"N  19°32'54"E  Polsko, Malopolsko, Krzeszowice— MS 10 0,0 100,0 0,0 0,0 fac.apo
& Grab.) Focke Rudno, lesni cesta S od dalni¢niho
exitu
MS 187/20  R.ser. Glandulosi (Wimm.  49°49'19"N  17°38'31"E  Ceska republika, Budi$ov nad MS 10 100,0 0,0 0,0 0,0 sex
& Grab.) Focke Budisovkou, 450 m Z od kopce Na
Haldg, v lese
MS 189/20  R. ser. Glandulosi (Wimm.  49°58'56"N  17°36'18"E  Ceska republika, Horni Benegov— MS 13 154 84,6 0,0 0,0 fac. apo
& Grab.) Focke Luhy, 700 m JZ od kopce Valy,
v tdoli
MS 192/20  R. ser. Glandulosi (Wimm.  50°5'43"N  17°34'31"E  Ceska republika, Krasov, u silnice MS 10 40,0 60,0 0,0 0,0 fac. apo
& Grab.) Focke Radim — Krasov, 500 m pied
zacCatkem obce
MS 196/20  R.ser. Glandulosi (Wimm.  50°12'16"N  17°4'31"E  Ceska republika, Jeseniky, MS 10 100,0 0,0 0,0 0,0 sex
& Grab.) Focke Ramzova, vyusténi lesnich cest
1,2 km SV od kostela v obci, v lese
MS 198/20  R.ser. Glandulosi (Wimm.  50°4'16"N  16°56'3"E  Ceska republika, Hanusovice, MS 10 100,0 0,0 0,0 0,0 sex

& Grab.) Focke

330 m VJV od nadrazi, v lese
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Ptiloha 8. — pokracovani.

Sbérovy Taxon Zem. §itka  Zem. délka  Lokalita Sbératel Pocet Vznik semen (%) Klasifikace
ko k
od semen Red. Nered. Red.  Nered. vzorku
opl. neopl. neopl. opl.
MS 20/19 R. ser. Glandulosi (Wimm.  48°1'38"N  15°45'45"E  Rakousko, Hainfeld, 920 m JJZ od MS 10 100,0 0,0 0,0 0,0 sex
& Grab.) Focke kostela, u kiiZzeni lesnich cest
MS 200/20  R. ser. Glandulosi (Wimm. ~ 50°4027"N  15°26'S8"E  Ceska republika, Vysoké nad MS 10 100,0 0,0 0,0 0,0 sex
& Grab.) Focke Jizerou, Hradsko, pravy bich
Jizery, u mostu k hradu Nist&jka
MS 203/20  R.ser. Glandulosi (Wimm.  50°52'11"N  14°24'16"E  Ceska republika, Jetfichovice, MS 10 60,0 40,0 0,0 0,0 fac.apo
& Grab.) Focke 370 m JV od vrcholu Ostroh
(Rudolftiv kdmen)
MS 206/20  R.ser. Glandulosi (Wimm.  50°47'44"N  15°6'SI"E  Ceska republika, Rudolfov, MS 10 50,0 40,0 0,0 10,0 fac. apo
& Grab.) Focke 400 m SV od vodni elektrarny,
u silnice lesem
MS 209/20  R.ser. Glandulosi (Wimm.  50°44'1"N  14°34'60"E  Ceska republika, Sloup v Cechéch, MS 10 40,0 40,0 20,0 0,0 fac.apo
& Grab.) Focke 120 m ZSV od rozhledny Na
Strazi, v lese
MS 211/20  R. ser. Glandulosi (Wimm.  50°11'SI"N  16°6'26"E  Ceska republika, Vyhnanice MS 10 40,0 50,0 10,0 0,0 fac.apo
& Grab.) Focke (Vodérady), 570 m ZJZ od kostela
v obci, u lesni cesty
MS 212/20  R.ser. Glandulosi (Wimm.  49°22'31"N  16°43'40"E  Ceska republika, Vilémovice, MS 10 90,0 10,0 0,0 0,0 sex
& Grab.) Focke 260 m SSZ od Horniho mistku nad
propasti Macocha
MS R. ser. Glandulosi (Wimm. ~ 50°48'12"N  14°2'59"E  Ceska republika, Tis4, Ostrov, MS 10 50,0 20,0 10,0 20,0 fac. sex
213/20b & Grab.) Focke v lese u rozcestniku Ostrov
MS 214/20  R.ser. Glandulosi (Wimm.  50°47'31"N  14°4'54"E  Cesk4 republika, Zadni Ves, okraj MS 10 30,0 40,0 20,0 10,0 fac. apo

& Grab.) Focke

lesa na rozcesti u turistického
pristiesku 500 m JZ od obce
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Sbérovy Taxon Zem. §itka  Zem. délka  Lokalita Sbératel Pocet Vznik semen (%) Klasifikace
ko k
od semen Red. Nered. Red.  Nered. vzorku
opl. neopl. neopl. opl.
MS 25/19 R. ser. Glandulosi (Wimm.  48°17'39"N  15°25'32"E  Rakousko, Aggsbach—Dorf, MS 10 100,0 0,0 0,0 0,0 sex
& Grab.) Focke u Kartause Aggsbach
MS 39/19 R. ser. Glandulosi (Wimm.  48°18'18"N  15°326"E ~ Rakousko, Prigarten, u kempu MS 10 100,0 0,0 0,0 0,0 sex
& Grab.) Focke u rybnika Puschacherteich
MS 41/19 R. ser. Glandulosi (Wimm.  48°33'31"N  15°7'50"E ~ Rakousko, Roiten, pravy bieh toku MS 10 100,0 0,0 0,0 0,0 sex
& Grab.) Focke Kamp, 280 m Z od Hoher Stein
MS 62/19 R. ser. Glandulosi (Wimm.  48°2'16"N  11°32'58"E  Némecko, Bavorsko, Griinwald, MS 10 100,0 0,0 0,0 0,0 sex
& Grab.) Focke lesni okraj J od Wornbrunnu
MS 66/13a  R.ser. Glandulosi (Wimm.  48°46'41"N  13°522"E  Ceska republika, Sumava, na biehu MS 10 100,0 0,0 0,0 0,0 sex
& Grab.) Focke Plesného jezera
MS 66/19 R. ser. Glandulosi (Wimm.  47°502"N  11°212"E  Némecko, Bavorsko, Sankt MS 10 100,0 0,0 0,0 0,0 sex
& Grab.) Focke Heinrich, 1,3 km SV od kostela,
Vv lese
MS 67/19 R. ser. Glandulosi (Wimm.  47°49'24"N  11°20'50"E  Némecko, Bavorsko, Sankt MS 10 100,0 0,0 0,0 0,0 sex
& Grab.) Focke Heinrich, 700 m V od kostela
MS 75/19 R. ser. Glandulosi (Wimm.  47°34'10"N  11°18'54"E  Némecko, Bavorsko, jezero MS 10 100,0 0,0 0,0 0,0 sex
& Grab.) Focke Walchensee, JZ bieh, 800 m V od
Einsied|
MS 78/13 R. ser. Glandulosi (Wimm. ~ 49°29'33"N 18°18'38"E  Ceska republika, Beskydy, 380 m MS 10 100,0 0,0 0,0 0,0 sex
& Grab.) Focke JZ od vrcholu Knéhyné, u cesty
pod studankou U partyzanky
MS 78/19 R. ser. Glandulosi (Wimm.  47°34'58"N  11°23'34"E  Némecko, Bavorsko, JV bieh MS 10 100,0 0,0 0,0 0,0 sex
& Grab.) Focke jezera Walchensee
MS 81/13 R. ser. Glandulosi (Wimm. ~ 49°30'21"N  18°24'3"E  Ceska republika, Beskydy, 1,2 km MS 10 100,0 0,0 0,0 0,0 sex

& Grab.) Focke

JV od vrcholu Malého Smrku
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Ptiloha 8. — pokracovani.

Sbérovy Taxon Zem. §itka  Zem. délka  Lokalita Sbératel Pocet Vznik semen (%) Klasifikace
ko k
od semen Red. Nered. Red.  Nered. vzorku
opl. neopl. neopl. opl.
MS 84/19 R. ser. Glandulosi (Wimm.  47°40'33"N  11°35'4"E ~ Némecko, Bavorsko, Lenggries, MS 10 100,0 0,0 0,0 0,0 sex
& Grab.) Focke 120 m SSV od Kalvarienberg
MS 86/19 R. ser. Glandulosi (Wimm.  47°47'39"N  12°17'45"E  Né&mecko, Bavorsko, Frasdorf, MS 10 80,0 0,0 10,0 10,0 sex
& Grab.) Focke 400 m V od osady Ebnat, v lese
MS 92/19 R. ser. Glandulosi (Wimm.  47°36"21"N  12°51'30"E  Né&émecko, Bavorsko, Ramsau bei MS 9 100,0 0,0 0,0 0,0 sex
& Grab.) Focke Berchtesgaden, JV bieh jezera
Hintersee
MS 95/19 R. ser. Glandulosi (Wimm.  47°37'13"N  12°52'9"E ~ Né&mecko, Bavorsko, Ramsau bei MS 10 100,0 0,0 0,0 0,0 sex
& Grab.) Focke Berchtesgaden, u cesty Konig Max
Weg, 1,1 km S od Wartsteinu
Nova R. ser. Glandulosi (Wimm.  45°56'53"N 13°38'59"E  Slovinsko, Nova Gorica, okraje GK 10 100,0 0,0 0,0 0,0 sex
Gorica 1 & Grab.) Focke lesa u VVojkovy cesty
PE 1/2 R. ser. Glandulosi (Wimm.  48°40'52"N  17°32'49"E  Slovensko, Malé Karpaty, 900 m PE 10 100,0 0,0 0,0 0,0 sex
& Grab.) Focke SV od obce Brezova pod Bradlom,
okraje lesa u lesni cesty
PE 3/4 R. ser. Glandulosi (Wimm.  48°39'42"N  20°25'31"E  Slovensko, Slovensky kras, PE 10 100,0 0,0 0,0 0,0 sex
& Grab.) Focke Roziavské Bystré, v lese 800 m JZ
od obce (Gerlaské skaly)
Pelec R. ser. Glandulosi (Wimm. ~ 49°18'54"N 15°726"E  Ceska republika, Pelec, v lese VF 9 100,0 0,0 0,0 0,0 sex
& Grab.) Focke u silnice na Antonku
Piwniczna-  R. ser. Glandulosi (Wimm.  49°26'11"N  20°43'19"E  Polsko, Piwniczna—Zdréj, 170 m VF 10 100,0 0,0 0,0 0,0 sex
Zdroj la & Grab.) Focke SSZ od vrcholu Maly Kicarz
Plackov R. ser. Glandulosi (Wimm. ~ 49°31'50"N 15°23'22"E  Ceska republika, Plagkov, 500 m VF 10 100,0 0,0 0,0 0,0 sex

& Grab.) Focke

787 od kapli¢ky v obci, v lese
u silnicky 50 m od ktizovatky
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Ptiloha 8. — pokracovani.

Sbérovy Taxon Zem. §itka  Zem. délka  Lokalita Sbératel Pocet Vznik semen (%) Klasifikace
ko k
od semen Red. Nered. Red.  Nered. vzorku
opl. neopl  neopl. opl.
R 100/15 R. guentheri Weihe 50°52'08"N  15°14'35"E  Ceska republika, Bily Potok, BT, VZ, 10 30,0 70,0 0,0 0,0 fac.apo
640 m SZ od Wenzerichova MS
pomniku, v lese u kfizovatky silnic
R 119/18 R. ser. Glandulosi (Wimm.  49°5122"N  18°35'26"E Ceska republika, Karving, 3,5 km BT 10 100,0 0,0 0,0 0,0 sex
& Grab.) Focke V od Masarykova namésti, okraj
lesa
R 129/19 R. ser. Glandulosi (Wimm. ~ 50°25'38"N  18°24'53"E  Polsko, Slezsko, Proboszczowice, BT 10 60,0 30,0 0,0 10,0 fac. sex
& Grab.) Focke u lesni cesty J od obce
R 132/18 R. ser. Glandulosi (Wimm.  49°49'14"N 18°29'41"E  Ceska republika, Karvin, Stonava, BT 10 100,0 0,0 0,0 0,0 sex
& Grab.) Focke 3 km Z od stiedu obce, okraj lesa
R 132/19 R. siemianicensis Sprib. 50°25'3"N  18°33'49"E  Polsko, S od obce Paczyna, BT 3 333 66,6 0,0 0,0 fac.apo
u zelezni¢niho kfizeni
R 134/19 R. cf. oboranus Sprib. 50°25'3"N  18°33'49"E  Polsko, Slezsko, Paczyna, lesni BT 9 333 66,6 0,0 0,0 fac.apo
mytina S od obce
R 135/19 R. cf. lucentifolius Ziel. et 50°2027"N  18°38'S9"E  Polsko, Slezsko, Gliwice, les BT 10 60,0 10,0 10,0 20,0 sex
Kosinski u silnice na Pyskowice
R 136/19 R. ser. Glandulosi (Wimm. ~ 49°39'50"N  16°50'44"E ~ Ceska republika, Ospélov, u lesni BT 10 100,0 0,0 0,0 0,0 sex
& Grab.) Focke cesty Z od obce
R 151/19 R. ser. Glandulosi (Wimm. ~ 49°10'17"N  17°41'36"E  Cesk4 republika, Horni Paseky, BT 10 100,0 0,0 0,0 0,0 sex
& Grab.) Focke U lesni cesty J od osady
R 152/19 R. cf. oboranus Sprib. 49°50'35"N  17°59'59"E  Ceska republika, Pusta Polom, BT 10 100,0 0,0 0,0 0,0 sex
U lesni cesty J od obce
R 207/18 R. ser. Glandulosi (Wimm. ~ 49°56'40"N  17°45'51"E  Ceska republika, Biezova, BT 11 36,4 54,5 9,1 0,0 fac.apo

& Grab.) Focke

kiizovatka cest JZ od obce, na
okraji lesa
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Ptiloha 8. — pokracovani.

Sbérovy Taxon Zem. §itka  Zem. délka  Lokalita Sbératel Pocet Vznik semen (%) Klasifikace
ko k
od semen Red. Nered. Red.  Nered. vzord
opl. neopl. neopl. opl.
R 246/18 R. ser. Glandulosi (Wimm. ~ 50°28723"N  16°2826"E  Polsko, Raszkow, 1,7 km ZJZ od BT 3 66,6 0,0 0,0 33,3 sex
& Grab.) Focke obce, v lese u silnice
R 255/18 R. aff. holzfussii Sprib. 50°22'49"N  16°31'40"E  Polsko, Polanica—Zdr6j, 250 m JV BT 10 10,0 80,0 0,0 10,0 fac. apo
od vrcholu Jodlova Gora, v lese
R 258/18 R. guentheri Weihe 50°15'59"N  16°40'26"E  Polsko, Bystrzyca Ktodzka, 3,5 km BT 10 30,0 70,0 0,0 0,0 fac.apo
JV od stfedu obce, lesni mytina
R 272/18 R. siemianicensis Sprib. 50°16'49"N  17°33'53"E  Polsko, 2 km VJV od obce BT 10 40,0 50,0 0,0 10,0 fac. apo
De¢bowiec, lesni mytina
R 281/18 R. siemianicensis Sprib. 50°16'50"N  17°21'5"E  Polsko, Gluchotazy, Podlesie BT 1 0,0 100,0 0,0 0,0 fac.apo
R 288/18 R. ser. Glandulosi (Wimm.  50°24'13"N  16°15'37"E  Polsko, Jarkow, 300 m ZSZ od BT 10 100,0 0,0 0,0 0,0 sex
& Grab.) Focke obce, u lesni cesty
R 330/18 R. ser. Glandulosi (Wimm. ~ 50°21'44"N  17°122"E  Ceska republika, Vidnava, 1,5 km BT 10 40,0 50,0 10,0 0,0 fac.apo
& Grab.) Focke JV od namésti, v lese
R 334/18 R. siemianicensis Sprib. 50°21'44"N 17°122"E  Ceska republika, Vidnava, 1,5 km BT 10 20,0 70,0 0,0 10,0 fac. apo
JV od namésti, v lese
R 335b/18 R. cf. posnaniensis Sprib. 50°21'44"N 17°122"E  Ceska republika, Vidnava, 1,5 km BT 9 444 55,5 0,0 0,0 fac. apo
JV od ndmésti, v lese
R 337/18 R. lucentifolius Ziel. et 50°20'30"N  17°13'48"E  Ceska republika, Stara Cervena BT 1 100,0 0,0 0,0 0,0 sex
Kosinski Voda, 2 km SV od Kostelniho
vrchu, u lesni cesty
R 394/18 R. ser. Glandulosi (Wimm.  50°14'11"N  17°55'49"E  Polsko, Jakubowice, 750 m od BT 11 18,2 81,8 0,0 0,0 fac. apo
& Grab.) Focke stiedu obce, lesni mytina
R 60/20 R. ser. Glandulosi (Wimm.  49°56'13"N  16°21'13"E Ceska republika, Horni Sloupnice, BT 10 100,0 0,0 0,0 0,0 sex

& Grab.) Focke

okraj lesa u silnice SSV od obce
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Ptiloha 8. — pokracovani.

Sbérovy Taxon Zem. sitka  Zem. délka  Lokalita Sbératel Pocet Vznik semen (%) Klasifikace
ko k
od semen Red. Nered. Red.  Nered. vzorku
opl. neopl. neopl. opl.

R 74/19 R. ser. Glandulosi (Wimm.  50°9'4"N 18°11'12"E  Polsko, Czerwigcice, les J od obce BT 10 0,0 90,0 0,0 10,0 fac. apo
& Grab.) Focke

R 79/19 R. ser. Glandulosi (Wimm.  50°9'4"N 18°11'12"E  Polsko, Czerwiecice, 900 m J od BT 10 40,0 60,0 0,0 0,0 fac.apo
& Grab.) Focke obce, v lese

R 85/18 R. ser. Glandulosi (Wimm.  50°06'03"N  18°30'42"E  Polsko, Rybnik, 2,2 km ZSZ od BT 9 0,0 55,5 0,0 44,4  fac. apo
& Grab.) Focke namésti, okraj lesa

R 85/19 R. ser. Glandulosi (Wimm.  50°11'14"N  18°8'34"E  Polsko, Slezsko, Witoslawice, les BT 10 20,0 60,0 0,0 20,0 fac. apo
& Grab.) Focke u silnice JV od obce

R 88/19 R. ser. Glandulosi (Wimm.  50°10'42"N  18°4'9"E Polsko, Koza, okraj lesa V od obce BT 10 20,0 60,0 0,0 20,0 fac.apo
& Grabh.) Focke

R 92/19 R. ser. Glandulosi (Wimm.  50°9'8"N 18°423"E  Polsko, Slezsko, Krowiarki, les BT 5 40,0 40,0 0,0 20,0 fac. apo
& Grab.) Focke u silnice SSZ od obce

R 97/18 R. aff. posnaniensis Sprib.  50°2026"N  18°29'29"E  Polsko, Bojszéw, 900 m SV od BT 11 273 63,6 0,0 9,1 fac.apo

stfedu obce, okraj lesa

Resaky R. ser. Glandulosi (Wimm. ~ 49°52'58"N  17°12"29"E  Ceska republika, Resov, NPR MHR 10 100,0 0,0 0,0 0,0 sex

& Grab.) Focke Resovské vodopady, 400 m J od
hradu Resov, u cesty

RH 1/19 R. ser. Glandulosi (Wimm.  49°39'14"N  14°39'58"E  Ceska4 republika, Kochnov, 350 m RH, JH 10 40,0 50,0 10,0 0,0 fac. apo
& Grab.) Focke Z od vrchu Sidovka, v lese

Rohozna R. ser. Glandulosi (Wimm.  49°21'43"N  15°22'58"E Ceska republika, Rohozna, 1,9 km VF 10 100,0 0,0 0,0 0,0 sex
& Grab.) Focke SZ od kaple v obci, v lese

Stiizovice R. ser. Glandulosi (Wimm. ~ 49°7'50"N  15°8'12"E  Ceska republika, Stfizovice, 450 m VF 10 60,0 30,0 0,0 10,0 fac. sex

& Grab.) Focke

JJV od Zel. stanice, u Zel. piejezdu,
v lese
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Sbérovy Taxon Zem. sitka  Zem. délka  Lokalita Sbératel Pocet Vznik semen (%) Klasifikace
ko k
od semen Red. Nered. Red.  Nered. vzorku
opl. neopl. neopl. opl.
Vapenka R. ser. Glandulosi (Wimm. ~ 50°3222"N  16°7'55"E  Ceska republika, Vépenka, okraj MHR 10 100,0 0,0 0,0 0,0 sex
& Grab.) Focke lesa u JZ okraje obce
Vrchlabi R. ser. Glandulosi (Wimm.  50°39'43"N  15°35'52"E  Ceské republika, Vrchlabi, VF 1 1000 0,0 0,0 0,0 sex
& Grab.) Focke Herlikovice, 700 m SZ od Kkaple,
ptikop u silnice
Zselic 1 R. ser. Glandulosi (Wimm.  46°15'16"N  17°48'7"E ~ Madarsko, B8szénfa, 4,5 km SZ od GK 3 100,0 0,0 0,0 0,0 sex
& Grab.) Focke obce, bukovy les
Zvule R. ser. Glandulosi (Wimm.  49°5'42"N  15°13'54"E  Ceska republika, Zvtlle, rozcesti VF 10 100,0 0,0 0,0 0,0 sex
& Grab.) Focke lesnich cest, 65 m SZ od
rozcestniku Zvtle
Zirovnice R. ser. Glandulosi (Wimm. ~ 49°14'40"N  15°12'29"E  Ceska republika, Zirovnice, 300 m VF 10 60,0 40,0 0,0 0,0 fac.apo

& Grab.) Focke

VJV od autokempu Panistavka,
v lese




