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Abstrakt
Rod orsej (Ficaria) je na tizemi Evropy bézné rozsifeny taxon, jedna se o skupinu
geofytnich rostlin, které vykazuji znacnou diverzitu v morfologii, reproduk¢nich
systémech, karyologii a ekologii. Z divodu vyskytujiciho se intertaxonomického
genového toku neni taxonomickd problematika rodu Ficaria stale vyfeSena. V soucasné
literatufe akceptované pojeti taxonomie rodu Ficaria je zaloZzeno na morfologickych a
geografickych pfistupech. Taxonomickd hodnota téchto pfistupli byla zhodnocena
pomoci cytometrickych (odhadnuti absolutni velikosti genomu) a morfometrickych
(velikost pruduchtl) metod. Rozdilné, geneticky vymezené velikosti genomt potvrdily
existenci diploidnich linii F verna subsp. calthifolia, F. verna subsp. fertilis, F. verna
subsp. ficaroides a tetraploidnich linii F. verna subsp. chrysocephala, F. verna subsp.
verna a pravdépodobné tetraploidni linie F. verna subsp. kochii. Zamitly existenci
tetraploidni linie F. verna subsp. ficariiformis, patrné je soucasti tetraploidni linie F
verna subsp. verna. Obsahlou geografickou skélou u Ficaria verna subsp. calthifolia a
Ficaria verna subsp. verna a existenci minoritnich ploidnich stupnid u studovanych
taxonid byla potvrzena role polyploidiza¢nich a hybridiza¢nich procestt v evoluci rodu
Ficaria. Velikost genomu byla pozitivné korelovana s délkou praduchi, lze ji tedy

vyuzit jako znak pro klasifikaci ploidnich stupiiti.
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Abstract
Ficaria is a common genus in Europe. It is a group of geophytes, which shows
considerable diversity in morphology, reproduction systems, karyology and ecology.
Taxonomic issues in the genus Ficaria remain unresolved yet, owing to the occurrence
of the inter-species gene flow. Taxonomic studies of the genus Ficaria accepted in the
contemporary literature, have tended to take morphological and geographic approaches.
The taxonomic value of these approaches was evaluated by using cytometric (estimation
of the total genome size) and morphometric (measure of stomata size) methods.
Different, genetically-defined genome sizes have confirmed the existence of diploid
lines of F verna subsp. calthifolia, F. verna subsp. fertilis, F. verna subsp. ficaroides
and tetraploid lines of F verna subsp. chrysocephala, F. verna subsp. verna and
propably tetraploid line of F. verna subsp. kochii. They rejected the existence of
tetraploid line F. verna subsp. ficariiformis, which is probably part of tetraploid line F.
verna subsp. verna. An extensive geographical range of F. verna subsp. calthifolia and
F. verna subsp. verna, and the existence of minor ploidy levels in the taxa studied
confirmed the role of polyploidisation and hybridisation processes in the evolution of
the genus Ficaria. The size of the genome was positively correlated with the length of
the stoma, so it is feasible to use it as a criterion for the classification of the ploidy

levels.
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UvoD
Rod orsej (Ficaria) zahrnuje Siroce rozsifené, casné kvetouci geofyty bézné predevsim
na vlhkych stanovistich. Pivodni areal rodu zahrnuje Evropu (vyjma nejsevernéjsi
Casti) a ptilehlé oblasti Asie a Afriky (Tutin 1964; Taylor & Markham 1978; Sell 1994).
V poslednich letech se ukazuje invazni potencial tohoto rodu mimo jeho pfirozeny areal
vyskytu, tj. v nékterych regionech USA, Kanady (Post et al. 2009; Axtell et al. 2010;
Marlow et al. 2014;  Nesom 2015)  av pSeniénych  polich  zapadniho  franu
(Sohrabi Kertabad et al. 2013). V ramci rodu byl ptivodné rozliSovan jeden Siroce pojaty
druh Ranunculus ficaria L. Jeho vysoka morfologicka variabilita a existence n¢kolika
ploidnich urovni vedla pozdé&ji k popisu velkého mnozstvi taxonii, ¢asto pochybné
hodnoty (napt. Allen 1958; Love & Love 1961; Clapham et al. 1962; Tutin 1964;
Hess et al. 1997). Rada taxon, byla pravdépodobné popsana opakované z riiznych &asti
Evropy, coz vedlo ke znacnému nomenklatorickému chaosu (Veldkamp 2015).
Neprehlednd taxonomie rodu vedla kpokusim ji revidovat (napf.
Metcalfe 1938; Legaard 2001). Prvni ucelenou praci natoto téma publikoval
Sell (1994), ktery rozlisil 5 poddruhtt druhu Ranuculus ficaria L. na zéklad€ velikosti
listd akvéth, fertility nazek a pfitomnosti ¢i absence pacibulek po odkvétu.
Veldkamp (2015) pak na zadkladé podrobného studia herbafového materidlu proved]
revizi a rozlisil cekem 7 poddruhti druhu Ficaria verna Huds. Zakladnim nedostatkem
obou téchto praci je neznalost ploidni trovné studovaného materidlu. Navic vétSina
znakd slouzici kidentifikaci jednotlivych taxoni je siln¢ plasticka a ovlivnéna
prostfedim (velikost kvétia listd, fertilita nazek). Dale je pravdépodobné,
Ze vyznamnou evolu¢ni roli uvnitt rodu hraje, kromé polyploidizace, také hybridizace
generujici dal$i morfologickou variabilitu (Zonneveld 2015). Hybridizace, potaZzmo
polyploidizace mlze byt navic akcelerovdna v souvislosti s globdlni zménou klimatu,
tedy vznikem hybridnich z6n mezi diive vzijemné izolovanymi taxony (Vallejo-
Marin & Hiscock 2016). Proto se taxonomickou problematiku tohoto sloZitého
polyploidniho komplexu pomoci cytologického ptistupu (stanoveni absolutni velikosti
genomu a DNA ploidni trovn¢€) pokusil vytesit Zonneveld (2015), ktery navrhl vyclenit
8 druhti rodu Ficaria. Hlavnim nedostatkem této prace je, ze navrZzené taxony nejsou
vyc¢lenény na zakladé morfologie a ani neni provedena zadna detailni nomenklatoricka
studie nebo studie rozsifeni studovanych taxonti. Taxonomické problematika neni tedy

stale uspokojiveé vyfesena. Je patrné, Ze bez podrobné morfologické a cytologické studie



vSech taxonl v ramci celé Evropy nebude tento problém vyfesen.

Pro identifikaci jednotlivych taxoni je tedy nezbytné vyuzit holisticky ptistup
k dané problematice. Jednim z vhodnych pfistupti mize byt studium variability velikosti
genomu mezi taxony. Tato metoda umoznuje odfiltrovat morfologickou variabilitu, ale
zaroven pfi vyuziti pouze tohoto pfistupu k definovani taxont je objektivita této metody
tézko uchopitelnd, protoze se jedna o arbitrarné stanovené kritérium, podle kterého
je taxonomicka hodnota posuzovana a zaroven tato metoda vychazi z predpokladu nizké
variability uvniti konkrétni taxonomické jednotky (napt. Zonneveld 2015). Dale je
nutné pokusit se najit geneticky podminéné znaky nevykazujici pfiliSnou plasticitu
ovlivnénou podminkami prostiedi (napt. Post et al. 2009).

O zhodnoceni vyuZitelnosti vybranych morfologickych znakl (tj. délka a Sitka
listd, délka tapiku, délka a Sitka korunnich listki, délka a Sitka nazek, pfitomnost
a absence pacibulek) k rozliSovani taxont rodu Ficaria se pokusili na herbarovych
polozkach z USA Post et al. (2009). Vysledky této studie naznacuji, Ze vybrané znaky
jsou pouzitelné pouze pro nékteré taxony. Protoze morfologické znaky se u nékterych
taxonll prolinaji, coZ zfejmé naznaCuje nizké evolucni stafi jednotlivych taxond,
vyplyvajici  ze zachovaného vysokého stupné¢ homologie (Post et al. 2009).
Pro determinaci jednotlivych taxonti je tedy nezbytné hledat dalsi znaky.
Marsden-Jones & Turrill (1952) naznacuji mozné rozliSeni jednotlivych ploidii podle
zubatosti okraji listlh a bélavych skvrn na svrchni strané listi. Potencidlnim znakem
pro rozieSeni taxonomické problematiky setaké jevi prumémmé délka praduchi
(Vesela 1969; Trohler 1976).

Kombinaci studia novych znakii a znalosti o velikosti genomu je tedy mozné
vytvofit novy taxonomicky koncept rodu Ficaria. K objasnéni taxonomické

problematiky rodu Ficaria ptisp&ji dalsi taxonomické a morfologické studie.



CIiLE PRACE
Taxonomickd problematika rodu Ficaria neni v ndvaznosti na hybridizacni
a polyploidiza¢ni procesy stale vyfesena, coz ma i praktické disledky pro determinaci
a zhodnoceni ochranafského vyznamu taxonomickych jednotek tohoto slozit¢ho
komplexu.

Cilem této prace je (a) sepsat literdrni reSerSi na téma polyploidizace,
hybridizace a taxonomické problematiky rodu Ficaria; (b) na zakladé studia velikosti
genomu piispét k objasnéni evolu¢nich vztahii uvnitt rodu a nastinit tak dal§i sméfovani

vyzkumu; (c¢) ovétit vhodnost délky priduchii jako znaku vyuzitelného k determinaci.



SUDOVANA PROBLEMATIKA

1.1 Hlavni evolu¢ni mechanismy ovliviujici velikost genomu

1.1.1 Polyploidizace

Polyploidie neboli multiplikace celého genomu je jev, kdy jadra somatickych bunék
uritého organismu obsahuji  vice nez dvé kompletni sady chromosomu
(Soltis et al. 2015). Podle konkrétniho poctu chromozomovych sad se polyploidie
oznacuje jako triploidie (3), tetraploidie (4), pentaploidie (5) atd. (Kihara & Ono 1926).
Ke vzniku polyploidie dochdzi procesem polyploidizace, jehoz vysledkem je
polyploidni jedinec (Soltis et al. 2015).

Polyploidie byla dfive ftadou autori povazovana zaslepou evoluéni
ulicku, i pfestoze se vramci fylogeneze tady druhti vyskytovala opakované
(Leitch & Bennett 1997;  Soltis et al. 2009;  Wood et al. 2009).  Diky  jejimu
opakovanému vyskytu doslo pozdéji k obecnému koncensu, Ze z dlouhodobého hlediska
lze polyploidii povazovat za evolu¢ni vyhodu generujici genetickou variabilitu, tj. nové
vlastnosti taxond (Comai 2005; Soltis et al. 2015). Protoze k polyploidizaci dochazi
za neptiznivych, stresujicich podminek prostiedi, Freeling (2017) usuzuje, Ze evoluéni
vyhoda polyploidie spociva v jejich pfeckani. Odeznéni nepfiznivych podminek pak
muze byt ndsledovdno diploidizaci, tj. opétovnym nabytim diploidniho stavu a tedy
inavratem k sexudlni reprodukci (Wood et al. 2009). Neékteré genetické zmény
podminéné polyploidizaci navic zlstavaji po diploidizaci zachovany (Wolfe 2001).
Freelingova hypotéza je podporovana soucasnymi poznatky naznacujicimi, Ze
v prib¢hu evoluce doslo k (opakované) polyploidizaci u vétSiny piedkt soucasnych
krytosemennych rostlin (Cui et al. 2006; Soltis et al. 2009).

Z evolu¢niho hlediska je tedy polyploidie povazovana za vyznamny speciacni,
adaptacni, a tedy 1 diverzifikacni mechanismus (napf. Stebbins 1950
podle Soltis et al. 2000; Grant 1981 podle Soltis et al. 2009; Ramsey & Schemske 1998;
Otto & Whitton 2000; Tank et al. 2015; Alix etal. 2017). Diky tomu je dana
problematika v popfedi zajmu mnoha odbornikll. Pfesto zlstavaji odhady frekvence
polyploidii v rostlinné i§i nejisté aliSi se v zdvislosti na(a) evolucnich liniich
(Leitch & Bennett 1997, Wood et al. 2009); (b) na datech, z nichz autofi analyz
vychézi; a (c) na metodice jednotlivych autorti. Naptiklad rané studie Stebbins (1950
podle Soltis et al. 2000) zaloZené na poctech chromosoml (za piedpokladu, Ze

za polyploidni  rostliny lze  povaZovat rostliny s chromozomovym  Cislem
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n =12 a vyse) odhaduji, Ze 30 % az 35 % krytosemennych rostlin je polyploidniho
puvodu. Grant (1963, 1981 podle Soltis et al. 2009) stejnou, ale konzervativejsi
metodikou (za polyploidni taxony lze povazovat rostliny s chromozomovym Ccislem
n =14 avyse) odhadl, ze polyploidniho plvodu je 47 % vSech kvetoucich rostlin,
pfi¢emz 58 % z nich patfi mezi jednod¢lozné a 43 % mezi dvoudélozné. Obdobnou,
liberaln€jsi  metodikou  (za polyploidniho  plvodu Ize povazovat rostliny
s chromosomalnim c¢islem n=9avyse) byly posléze stanovenyivyssi odhady
krytosemennych rostlin polyploidniho ptivodu, a to 70 % az 80 % jak pro jednod€lozné
(Goldblatt 1980  podle Soltis et al. 2009), tak pro dvoud€lozné (Lewis 1980
podle Soltis et al. 2009). Tyto  odhady jsou vsouladu svysledky studie
Masterson (1994) udavajici na zaklad¢ velikosti priduchii fosilnich a recentnich taxoni,
ze procesem polyploidizace proslo 57 % az 70 % vSech druht krytosemennych rostlin.
S rozvojem molekularnich metod se ale ukazuje pravdépodobna podhodnocenost
starSich odhadt polyploidizace (Wood et al. 2009). Tato hypotéza je podporovana teorii
sekundérni diploidizace (Wolfe 2001). Ta naznacuje, ze vétSina ne-li vSechny druhy
krytosemennych rostlin byly polyploidni v nékteré fazi fylogeneze (Cui et al. 2006;
Soltis et al. 2009). Nicméné pro udrzeni vzniklého polyploida v evoluci je nutnd jeho
reprodukéni izolace (Levin 1975; Fawecett 2010) a v ptfipadé alogamické reprodukce
jeho slukovity vyskyt (Levin 1975). Z téchto diivodt jsou proto odhady druhi vzniklych
polyploidizaci niz8i nez odhady poctu druhli, které polyploidizaci podstoupily.
Wood et al. (2009) na zaklad¢ analyz fylogenetickych stromi uvadi, Ze polyploidizace
by mohla byt zodpovédnd za vznik 15 % druhl cévnatych rostlin. Protoze v téchto
pfipadech dochazi k okamzité reprodukéni izolaci, je polyploidizace povaZovéana

za hlavni zplsob sympatrické speciace (Otto & Whitton 2000).

Vznik polyploidi a jeho dopady na genotyp

Vznik polyploidie je podminén tfemi hlavnimi cytologickymi mechanismy. Prvnim je
formace neredukovanych gamet v disledku poruch v pribéhu meidzy. Jedna
se o geneticky podminény, dédicny znak, ktery je ale siln¢ ovliviiovan podminkami
prostiedi (zejména teplotnimi fluktuacemi), jejichz vliv se li§i v zavislosti na urceni
pohlavi gamet. Neredukované gamety jsou pravdépodobné primarni pii¢inou vzniku
polyploidii (Bretagnolle & Thompson 1995; Ramsey & Schemske 1998; Storme
& Mason 2014). Frekvence neredukovanych gamet je vyssi u hybrida (27 % az 52 %)



nez unehybridnich jedinct (0,56 %) (Ramsey & Schemske 1998). Dle metaanalyzy
Kreiner (2017) vyplyva, Ze produkce neredukovanych gamet se v piirodnich,
nehybridnich populacich v priméru pohybuje od 0,1 % do 2,0 %, pficemz vétSina
individui v populacich produkuje neredukované gamety v malych, témét nulovych
frekvencich a pouze malé mnozstvi jedinct vytvaii podstatné vice neredukovanych
gamet. Produkce neredukovanych gamet je tedy vysoce individualni a patrné i druhové
specificka. Druhym mechanismem je somatickd duplikace zptsobena endoreduplikaci
¢1 endomitozou probihajici v somatickych buiikach. Z téch se déle polyploidizace do
dalsich generaci §ifi bud’ pfimo v pfipadé vegetativni reprodukce, nebo nepiimo,
odvozenim reprodukénich pletiv ze somatickych bunék v ptipadé sexualni reprodukce.
Poslednim mechanismem jsou pak malé karyotypové zmény v podobé€ aneuploidie nebo
disploidie objevujici se v disledku poruch meidzy (Storme & Mason 2014).

Dle cytologickych a taxonomickych hledisek rozliSujeme dva zakladni typy
polyploidt.

Autopolyploidi vznikaji bud’ zdvojenim chromozomovych sad v ramci
samotného individua nebo splynutim neredukovanych gamet (2n) v rdmci t€hoz druhu
(Ramsey & Schemske 1998; Soltis et al. 2015). V ptipadé splynuti neredukovanych
gamet (2n) muze dochédzet ktzv. bilateralni polyploidizaci, tedy splynuti dvou
neredukovanych gamet (2n) nebo ktzv. unilaterdlni polyploidizaci, tedy
splynuti redukované (n) a neredukované (2n) gamety (Bretagnolle & Thompson 1995).
Autopolyploidi jsou v idedlnim piipadé¢ charakterizovani polysomickou dédi€nosti, tedy
tvorbou multivalentii v pribéhu meidzy v dusledku vysoké homologie rodicovskych
chromosomil. Nicméné bivalentni parovani se u autopolyploidii miize vyskytovat a je
dokonce  Castéjsi (63,7 %) nez multivalentni parovani (28,8 %) (Ramsey
& Schemske 2002).

Alopolyploidi jsou bud’ formovani mezidruhovou hybridizaci, kterou vznika
homoploidni hybrid trpici sniZenou fertilitou a Zivotaschopnosti, coZ je nasledné
odstranéno polyploidizaci spojenou se zvySenim fertility a reprodukéni izolaci, jedna
se o vznik tzv. amfiploidi (Rieseberg & Willis 2007). Druhou moznosti je piima
mezidruhova hybridizace neredukovanych gamet, ktera je vétSinou realizovéna skrz
unilateralni  polyploidizaci, spiSe nez bilaterdlni polyploidizaci (Ramsey
& Schemske 1998). Alopolyploidi jsou v idedlnim ptipadé¢ charakterizovani disomickou
dédi¢nosti, tedy tvorbou bivalentli v pribéhu meidzy v disledku vysoké homeologie

splyvajicich rodiCovskych genomil (Ramsey & Schemske 2002). Nicméné v piipadé



zachované vysoké homologie mezi hybridizujicimi se rodiCovskymi druhy miize
dochazet i k tvorbé multivalentti béhem meidzy (Stebbins 1947).

Splyvanim redukované (n) aneredukované gamety (2n) (unilateralni
polyploidizaci) vznikaji triploidni jedinci, vyznacujici se podstatnou sterilitou, ktera
vede k zamezeni genetického toku mezi diploidnimi a tetraploidnimi cytotypy, tedy
k vzniku tzv. triploidniho bloku. Pasobeni triploidniho bloku se 1isi v z&vislosti na druhu
¢1 pohlavi gamety. V malém, druhové specifickém mnozstvi tak mnozstvi muze
dochazet k produkci euploidnich gamet (n, 2n, 3n), ¢imz muze dochazet ke genovému
toku z diploidi do tetraploidi skrz ,.fertilni* triploidy a tento jev nazyvame tzv.
triploidni ~ most  (Levin 1975, Bretagnolle & Thompson 1995; Ramsey
& Schemske 1998). Uspésnost pieziti alogamickych populaci je determinovéana
zastoupenim triploidit v populaci (Levin 1975; Levin 2002) a velikosti populace.
V mensich populacich je pravdépodobnost preziti odlisSnych cytotypti vyssi (Thompson
& Lumaret 1992). Vzhledem k nizké produkci redukovanych gamet (n) triploidy
(Levin 1975; Bretagnolle & Thompson 1995; Ramsey & Schemske 1998) dochazi,
pokud vitbec, kjednosmérnému genetickému toku od diploidd k tetraploidim
(Duara & Stebbins 1952; Balao et al. 2016). Triploidni most zprostiedkovava predevsim
vznik autotetraploidd v zavislosti na zptisobu reprodukce (Ramsey & Schemske 1998).
Néktera data indikuji, ze liché ploidni stupné, napf. triploidi, mohou tvorbu polyploida
spiSe akcelerovat nez ji zpomalovat (Husband 2004).

Toto vymezeni pojml neni absolutni, mezi nimi existuje kontinuum (Leitch
& Bennett 1997), které Stebbins (1947) oznacuje terminem segmentélni alopolyploid.
Segmentéalni  alopolyploid v disledku  pouze  Castecné  diferencovanych
tzv. homeologickych chromosomi vytvaii béhem meidzy bivalenty a multivalenty
(Stebbins 1947; Sybenga 1996). Stupenn homeologického parovani chromozoml muze
byt tedy nepiimo spojen s genetickou ptibuznosti mezi kiizicimi se taxony (Liu 2001).
Nicméngé byla zaznamenana 1 tvorba bivalenti u autopolyploida
(Sybenga 1996; Soltis et al. 2009). Navic studie zaloZend na pocitacovych simulacich
(Comber 2010) naznacuje, ze muze dochdzet k transformaci multisomické dédicnosti
k disomické dédi¢nosti v pribéhu existence polyploida. Tato transformace je
podporovana subfunkcionalizaci (tj. ob¢ alely ptfejimaji pouze ¢ast funkce pivodniho,
rodicovského genu) ineofunkcionalizaci (tj. jedna alela urcit¢ho genu ziska novou
funkci) asnizenou mirou rekombinace mezi chromozomy rodi¢h. TakZe star$i

hypotézy o nepatrném zastoupeni autopolyploidd, a tedy 1o jejich nevyznamné roli



v evoluci ve srovnani s alopolyploidy, byly pfehodnoceny. Soucasné studie odhaluji,
ze autopolyploidie se mize vyznamné podilet na evoluci a diverzifikaci taxont
(Otto 2007;  Soltis et al. 2007;  Spoelhof et al. 2017)  prostfednictvim  pfechodu
k disomické dédi¢nosti  (Otto 2007), coz je spjato sjeji tézkou detekei
(Soltis et al. 2007). U starych udalosti polyploidizace, tj. paleopolyploidl, kde jsou
diploidni pfedci nezndmi ¢i vyhynuli asekvence DNA se lisi, tak nelze rozlisit
mezi autooplyploidii a alopolyploidii (Jackson & Chen 2010; Alix et al. 2017). Krom¢
toho vyssi polyploidi mohou byt kombinacemi autopolyploidnich a alopolyploidnich
udélosti, proto je oznaCujeme jako '"auto-alo-polyploidy" (obvykle shrnuto jako
polyploid) (Alix et al. 2017).

Po polyploidizaci dochazi v disledku znasobeni mnozstvi genetického materialu
k znatnym zméndm ve struktufe a funkcich genomu, jako jsou chromosomové
prestavby, aktivace transpozibilnich elementti (tj. elementl potlatenych u kazdé
parentélni linie, u hybridii pak usnadiiujicich pohyb genti a podporujicich nerovnomeérny
crossing—over), retence a ztrata duplikovanych genii, zména exprese gen,
neofunkcionalizace a subfunkcionalizace. VSechny tyto procesy vedou ke tvorbé
genetické variability a zamaskovani ucinku recesivnich, Casto Skodlivych alel, a tak
pusobi proti ztrat¢ fitness (Adams & Wendel 2005; Jackson & Chen 2010;
Soltis et al. 2016). Polyploidi ale zaroven podléhaji vyssi mife mutaci. U nové
formovanych polyploidi tak mtze opravdu dochazet k zmirnéni ucinkt recesivnich alel,
nicméné pouze do doby, nez nov€ vznikajici mutace dosahnou vyssi frekvence
oc¢ekavané u polyploidt (Otto & Whitton 2000). Kromé toho mize byt vétsi mnozstvi
genetického materialu spojeno s produkci abnormalit (véetné aneuploidie) z divodu
vys§i komplexnosti parovani a segregace chromosomii béhem mitézy a meidzy.
Uvedené procesy snizuji adaptabilnost, potazmo heterozygotnost polyploidi
(Comai 2005). To je ale kompenzovano expresi genl fizenou epigenetickymi
mechanismy, tj. mechanismy nezahrnujicimi zmény genotypu, pravdépodobné
umoziujicimi funkéni diverzifikaci avyvoj adaptivnich znakd v polyploidech
(Jackson & Chen 2010).

Nékteré zmeény jsou rychlé a fixované ihned po polyploidizaci, jiné se vyskytuji
stochasticky, postupné¢ u paleopolyploidii a stabilnich alopolyploidi  (Adams
& Wendel 2005; Leitch & Leitch 2008; Jackson & Chen 2010), jejich rozsah a rychlost
se zna¢n¢ lisi v jednotlivych polyploidnich systémech (Soltis et al. 2010, 2016). Vyssi

dopady polyploidizace jsou zietelné¢ predevSim u alopolyploidi, protoze dochazi



k fixaci heterozygotnosti vyplyvajici z disomické dédi¢nosti. Fixovana heterozygotnost
alopolyploidiim zprostfedkovavd vyssi genomovou flexibilitu, na které mize vybér
fungovat. Z toho tedy vyplyva, Ze vyznamnd je v procesu polyploidizace predevsim
hybridizace (potazmo disomicka dédicnost) nikoli samotnd duplikace celého genomu
(Ramsey & Schemske 2002;  Comai 2005; Jackson & Chen 2010;  Storme
& Mason 2014). Zmény v genotypu pak maji za za nasledek zvySenou fenotypovou
variabilitu piedev§im u alopolyploidl, kterda umoznuje rychlou adaptaci na zménéné
podminky prostiedi a v nékterych piipadech 1ispeciaci (Comai2005; Hegarty
& Hiscock 2008; Madlung 2013; Tank et al. 2015)

Projevy genotypu u polyploidd

Zmeéna ploidie spojend s vySe popsanymi zménami genotypu a epigenetickymi Gc¢inky je
obecné¢ zodpovédna za tvorbu odlisné morfologie, fyziologie a ekologie polyploidi
(Comai 2005).

Z morfologického 1 fyziologického hlediska je polyploidizace spojena s tzv.
»gigas efekt”, kdy v disledku multiplikace celého genomu dochéazi k zvétSeni bunék
atim 1 velikosti celé rostliny ve srovnani s diploidnim ptedkem (Stebbins 1971), coz
nasledné vede ke zménam ve fyziologii. Naptiklad dochazi k zvétSovani praducht
v zavislosti na ploidii (Masterson 1994; Beaulieu et al. 2008), ale jejich hustota
se srostouci  velikosti  genomu, potazmo ploidii snizuje  (Li et al. 1996;
Beaulieu et al. 2008). VysSe popsany vztah mezi velikosti a hustotou priduchi
na jednotku plochy listu mize mit vliv na hospodafeni s vodou a oxidem uhlicitym,
protoze malé priduchy jsou flexibilngj$i v reakci na vodni stres a v kombinaci s jejich
zvySenou hustotou je rostliné zajiSténa 1 maximalni difdze oxidu uhli¢itého
(Beaulieu et al. 2008). Studie Li (1996) provedena na Betula papyrifera ale udava
schopnost polyploida vice snizit vodni potencial béhem vodniho deficitu ve srovnani
s diploidem a tim si 1 pfes mensi hustotu praduchii zajistit dostate¢né mnozstvi oxidu
uhli¢itého pro fotosyntézu. Kromé toho studie Ristic (2002) zaznamenala u druhu Zea
mays zvysSenou tlouStku kutikuly v korelaci s polyploidii, coz snizuje ztraty vody
béhem sucha. Nicméné obecné se piimy vztah mezi ploidii a objemem bunék
(Otto 2007), fyziologii (Soltis et al. 2015) 1i§i mezi prostfedim a taxony (Otto 2007,
Soltis et al. 2015).

Zmeény v genotypu jsou spojeny i s evoluci Siroké Skaly reprodukénich systémd,
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které jsou vyznamnym faktorem umoznujicim reprodukéni izolaci noveé vzniklého
polyploida a pfekonéani principu tzv. vylou€eni minoritniho cytotypu v populacich jeho
diploidnich piedkti (Levin 1975). V piipadé¢ sexudlni reprodukce se u polyploida
vyskytuje vétSinou autogamie, pricemz se predpoklada, ze s rostouci ploidii roste
1 schopnost autogamie. Vyskyt autogamie u polyploidi by dle studie Barringer (2007)
zalozené na 235 druzich krytosemennych rostlin mohl byt zplsoben snizenou
autoinkompatibilitou polyploidi a jejich vySsi toleranci vic¢i inbredni depresi
(Soltis et al. 2000). Barringer (2007) také uvadi, ze zastoupeni polyploidie 1i8i v rdmci
jednotlivych zivotnich forem (u jednoletek je vyS$i nez u vytrvalych rostlin).
Baack (2005) uvadi, ze pravdépodobnost vytvoieni autogamie u polyploidi se zvySuje
1 se snizujicim se disperznim potencidlem semen i pylu. Dale byl zkoumén i vztah mezi
apomixii a polyploidizaci, z ditvodu sdileni produkce neredukovanych gamet v ptipadé
gametofytické reprodukce (Ramsey & Schemske 1998). Z asexudlni reprodukce
k preziti polyploidii pfispiva 1ischopnost vegetativniho rozmnozovani, které je
u polyploidnich jedincl rovnéZ Cast&j$i neZ u diploidi (Ramsey & Schemske 1998;
Fawcett & Van de Peer 2010). Herben et al. (2017) pak na fylogeneticky rozsdhlém
vzorku 900 druhti evropskych krytosemennych rostlin uvadi korelaci mezi mirou
vegetativni reprodukce a polyploidie v zavislosti na zvySujicich se disperznich
schopnostech druhti. Tato studie také ukazuje, Ze fada diploidnich druhii se schopnosti
vegetativni reprodukce muze castéji podstoupit polyploidizaci, atak zvySit miru
polyploidni speciace.

Ekologickeé studie ukazaly, Ze polyploidie mize mit vliv 1 na interakce mezi
rostlinami a Zivo€ichy (herbivory a opylovaci) (Soltis et al. 2003). V disledku zmén
ve fenologii a kvétni morfologii miZze dochazet k specializaci opylovact na polyploidni
adiploidni rostliny. To mulze pfispivat k reprodukéni izolaci cytotypl, a tedy
i ke koexistenci riznych cytotypii na téze lokalité (Segraves & Thompson 1999).

Polyploidi na rozdil od diploidnich pfedkii obsazuji ¢asto nové ekologické niky
v nepfiznivém a nestabilnim prostiedi (Fawcett & Van de Peer 2009, 2010), protoze
nepiiznivé a nestabilni prostfedi poskytuje polyploidim prostor pro vyuziti adaptivniho
potencialu polyploidizace (Fawcett 2009). Tomuto tvrzeni odpovidd pozorované vyssi
mnozstvim polyploidi ve vysSich zemépisnych Sitkach a nadmotskych vyskach nebo
v arktickych oblastech (Brochmann 2004). Nicméné tento fenomén patrné také
souvisi s vyssi produkci neredukovanych gamet za extrémnich podminek (Bretagnolle

& Thompson 1995; Ramsey & Schemske 1998; Storme & Mason 2014). Obecné
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setedy predpoklada, zZe polyploidi maji SirSi ekologickou amplitudu (Oto
& Whiton 2000; Fawcett & Van de Peer 2010), ktera mulze byt spjata az s nabytim
invazivniho potencidlu (napi.-Te Beestetal. 2012). Nicméné recentni studie
Soltis et al (2014) naznacuji nutnost provedeni dalSich studii zakladajicich se na
nov¢jSich metodickych postupech a teprve na jejich zdkladé bude mozné posoudit

ekologickou amplitudu studovanych taxont (Soltis et al. 2014).

1.1.2 hybridizace

Mezidruhova hybridizace je jev, kdy dochazi k reprodukci mezi cCleny geneticky
odliSnych populaci (Barton & Hewitt 1985), ¢imz se rozumi odliSnost jedinct
v populacich na zdkladé jednoho nebo vice dédi€nych znakii (Harrison 1990, 1993
podle Harrison & Larson 2014). Z podstaty definice hybridizace tento jev obvykle
zahrnuje dva taxony, nicméné vzacné k nému mize dochézet mezi tiemi (nebo vice)
taxony (Kaplan & Fehrer 2007). Vysledkem hybridizace je pak vznik hybridnich
jedincti. Za hybrida Ize pravdépodobné povazovat jedince, unéhoz je tok genil
mezi rodi¢ovskymi taxony omezen nebo znemoznén vnitinimi bariérami, a i pies
potencidlni hybridizaci a introgresi (tj. v¢lenéni alel jednoho druhu do genofondu
druhého druhu prostiednictvim hybridizace a zpétného kiizeni) zlstavd jedinec
diferencovany (Harrison & Larson 2014).

Hybridizace byva obcCas povazovdna  zaslepou evoluéni ulicku
(Seehausen 2013), coz je =zfejm¢ podminéno nizkou frekvenci jeji formace
a semipermabilinim charakterem bariér genetického toku mezijinak geneticky
odliSenymi populacemi (Harrison & Larson 2014). Recentni studie ale naznacuji,
ze z evolu¢niho hlediska lze hybridizaci povaZovat za vyznamny speciacni, adaptacni,
atedy 1diverzifikatni mechanismus (napf. Rieseberg 1997;  Barton 2001;
Abbot et al. 2013). Protoze udaje o vyskytu hybridizace jsou pravdépodobné
podhodnocené v disledku tézké detekovatelnosti hybridit (hybridi s hybridizaci
prodélanou v evolu¢ni minulosti, kryptické hybridy, tj. pro mezidruhovy kontakt existuji
znacné piekdzky) (Whitney et al. 2010). Odhady frekvence hybridid v rostlinné fisi
zlstavaji tedy nejisté a liSi se v zavislosti na evolucnich liniich (Ellstrand et al. 1996;
Whitney et al. 2010). Naptiklad rannd studie Ellstrand (1996) odhaduje, Ze alespoii
jeden hybrid je pfitomen v 25 % celedi avtéch se pouze ull % rodi se vytvaii

hybridy. Recentni studie Whitney (2010) naznacuje, ze hybridi se vyskytuji u40 %
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celedi a 16 % rodi (Whitney et al. 2010). Pro stanoveni ptesnéjSich odhadt zastoupeni

hybridi je nutny rozvoj metod podminujicich jejich detekci (Abbott et al. 2013).

Vznik hybridd a jeho dopady na genotyp

Hybridi nejcastéji vznikaji v rdmci perifernich populaci ur¢itého taxonu, kde je nizka
populac¢ni hustota a s tim spojena nizkd mira reprodukce, ktera ma za nasledek mirnou
az témét nulovou konkurenci rodiCovskych taxonli vici jejich hybridim, tj. nizky
selekéni tlak (Barton & Hewitt 1985; Rieseberg 1997). Kromé toho obecné plati,
ze v mensi populaci je relativné vyssi podil ciziho pylu, semen nebo spor a zvySuje
se pravdépodobnost interpopulacni a mezidruhové reprodukce vlivem krat§si doby
setrvani opylovace v populaci (Ellstrand 1993). Klicovou roli hraji 1 pfirodni
a antropogenni disturbance umoziujici rozpad prereprodukénich bariér (Ellstrand
& Schierenbeck 2000; Orians 2000). Na formaci hybridd se tedy podileji jak genetické
faktory, tak enviromentalni podminky.

Hybridi vznikaji homoploidni a polyploidni hybridizaci spojenou se zménou
ploidie (viz kapitola Polyploidie). Podle nejjednodussiho modelu jsou homoploidni
hybridi formovani splyvanim genomut rodicovskych taxonid stejné ploidni urovné,
rozliSitelnych na zdkladé dvou nebo i vice vzijemné nezavislych, tj. separovatelnych
chromosomalnich pfesmyki. Hybridni potomstvo rodi¢ovskych taxonl je prevazné
nezivotaschopné (Rieseberg 1997; Yakimowski & Rieseberg 2014) v dusledku (a)
genetickych jevi, jako jsou delece, inzerce (Rieseberg 1997), genetické inkompatibility,
zména struktury chromosomii (Yakimowski & Rieseberg 2014) omezujicich
rekombinaci a (b) v disledku enviromentalnich faktori odraZejicich se genetickym
driftem (Yakimowski & Rieseberg 2014). Cést potomstva je ale Zivotaschopna a je bud’
karyologicky shodna s jednim zrodi€ovskych taxonii nebo je tvofena obé&ma
rekombinantnimi karyotypy rodiCovskych taxond. Pokud gamety vyprodukované
jedinci s rekombinantnimi karyotypy rodi¢ovskych taxonli splynou vznikne mala ¢ést
potomstva s novym karyotypem, ktera je fertilni i stabilni a zdroven caste¢né sterilni pfi
reprodukci s rodiCovskymi taxony (Rieseberg 1997). Mnozstvi hybridd s vysokym
fitness je variabilni v z&vislosti na taxonu a podminkéch prostiedi a fluktuuje v prostoru
1 v Case (Yakimowski & Rieseberg 2014).

Doba nutna pro reprodukéni izolaci nové formovaného hybrida za piedpokladu

stejné ploidni urovné hybrida a rodiCovskych taxonl a nevyvinuti Cist¢ apomiktické
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reprodukce u hybrida trvd nékolik stovek az miliond generaci (Abbott et al. 2013).
Vznikajici hybridi tak musi pfekonat chromozomové a genové inkompatibility bez
reproduk¢ni izolace (Rieseberg 1997; Barton 2001; Yakimowski & Rieseberg 2014).
Vlivem netplné vyvinutych reprodukcnich bariér proto dochézi ik zpétnému kiiZeni
hybridd s rodiCovskymi  taxony, uplatiiuje se introgrese. Zpétné  kiizeni
v piipad¢ produkce sterilniho potomstva F1 hybridy miize vést k obnoveni
fertility hybridii (Rieseberg & Carney 1998). Speciace skrz homoploidni hybridizaci ale
muze byt akcelerovana faktory jako je prostorova izolace nové vzniklé hybridni linie,
ekologicka divergence nebo rychlejsi evoluce karyotypu, pfipadné kombinaci vSech
faktori (Rieseberg 1997; Rieseberg & Willis 2007). Z genetického hlediska je tedy
uspéSny priubéh hybridizace snadnéjsi u autogamickych taxonti, nicméné z hlediska
ekologického  je méng pravdépodobny (Rieseberg 1997; Yakimowski
& Rieseberg 2014). Z vySe uvedenych divodi je proces homoploidni hybridizace
povazovan za malo pravdépodobny ve srovnani s polyploidizaci (Rieseberg 1997), ale
pocet detekovanych piipadi homoploidni hybridizace se s rostoucim poctem studii
zvySuje, coz je reflektovdno rozvojem metod umoziujicich jeji detekci
(Abbott et al. 2013).

V sympatrickych populacich rodicovskych taxonti tak mulze tzv. primarnim
kontaktem dvou rodi¢ovskych taxont dochazet k ptibuzenskému kiizeni za vzniku
hybrida. K ptibuzenskému kiiZeni ale mize dochazet i mezi dfive alopatrickymi taxony,
u nichz nejsou dostate¢né¢ vyvinuty reprodukcni bariéry, a to ktzv. sekundarnim
kontaktem hybridniho taxonu s rodi€ovskym taxonem. Primarnim 1 sekundarnim
kontaktem tak za pfedpokladu zachované fertility davajici vzniknout fertilnimu
potomstvu u hybridd ¢asto vznikaji tzv. hybridni zoény. Hybridni zény jsou mimo
rodicovskych taxonl a jejich hybridi riznych generaci tvofeny i hybridy zpétného
ktiZzeni s jednim rodicovskym taxonem (Barton & Hewitt 1985; Abbott 2017). RozliSeni
puvodu zformovanych hybridnich zén je ve vétSiné piripadd nemozné. Nicméné
Abbott (2017) na zékladé literarni reSerSe uvadi, Ze vétSina hybridnich zon je projevem
sekundarniho kontaktu. Ekologicka speciace s genetickym tokem mezi odliSnymi,
reprodukéné neizolovanymi taxony tedy mize byt vzacny fenomén (Abbott 2017).
Charakter a doba trvani hybridni zony je tedy determinovéana disperznimi schopnostmi
daného taxonu a selekénim tlakem vii¢i hybridim (Barton & Hewitt 1985). Dle
charakteru lze hybridni zény klasifikovat do ¢ty typt: (a) Tension zone, (b) Bounded
hybrid superiority zone, (c) Mosaic hybrid zone a (d) Novelty hybrid zone. (a) Tension
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zone je charakterizovana rovnovaznym stavem mezi intenzitou produkce hybrida
a selekénim tlakem vici nim, pfi¢emz hybridi maji niz$i fitness oproti rodicovskym
taxonim (Barton & Hewitt 1985; revidovano Abbott 2017). (b) Bounded hybrid
superiority zone se vyznacuje vysSim fitness u hybridi v pfechodnych habitatech, tedy
na ekotonech a vy$$im fitness rodiCovskych taxont v jejich pfirozenych habitatech
(Moore 1977 podle Abbott 2017). (c) Mosaic hybrid zone je kombinaci dvou vyse
s rodiCovskymi taxony, vznikaji tak hybridni roje s Sirokou Skalou generaci hybrida,
spojenou s variabilnim fitness (Harrison & Rand 1989 podle Abbott 2017). (d) Novelty
hybrid zone je charakterizovdna vys$im fitness nékterych hybridi, které jim umoznuje
obsadit nové ekologické niky a zdrovenn umoziluje postupné nahrazeni rodicovského
taxonu hybridnim taxonem v oblastech pftiléhajicich k hybridni zéné (Arnold 1997
podle Abbott 2017). Metaanalyza Abbott (2017) udava, Ze nejvice autofii studii, v tomto
potadi, detekuji Mosaic hybrid zone, Tension zone, Bounded hybrid superiority zone
a Novelty hybrid zone.

Po hybridizaci dochdzi ke zménam ve struktuie a funkcich genomu, jako jsou
chromosomalni prestavby, aktivace transpozibilnich elementi (tj. elementt potlacenych
u kazdé¢ parentalni linie, u hybridd pak usnadiiujicich pohyb gent a podporujicich
nerovnomérny crossing-over), delece a duplikace gend, zména exprese genu vlivem
epigenetickych mechanismil (tj. mechanismi nezahrnujicich zmény genotypu). Navic
u hybridii dochazi v ptipadé alopatrickych populaci k diverzifikaci alel jednotlivych
lokusti, coz se v sekundarnim kontaktu diive alopatrickych taxoni projevuje
inkompatibilitami mezi alelami jednotlivych lokusli, tento jev popisuje
Dobzhansky Muller model (Johnson 2008). Mimo to v dasledku zpétného kiizeni
hybridi s rodicovskymi taxony hybridi neobsahuji stejné mnoZstvi genetické informace
od kazdého rodicovského taxonu (Abbott et al. 2013). To vSe nepfimo podminuje tvorbu
prezygotickych bariér a nepfimo/pfimo urCuje tvorbu postzygotickych bariér
(Rieseberg & Willis 2007; Abbott et al. 2013). Mezi prezygotické bariéry fadime
ekologickou izolaci (napf. prostfednictvim odlisnych opylovacil, odlisného prostiedi ¢i
fenologie), naopak postzygotické bariéry lze Clenit na vnitini (na prostfedi nezavislé
bariéry jako je nezivotaschopnost hybrida, jejich sterilita) a vnéjsi (na prostiedi zavislé
bariéry jako je ekologickd nezivotaschopnost, minoritni zastoupeni cytotypu) (Vallejo-
Marin & Hiscock 2016).  Sterilita hybridi je casto podminéna radikalnimi

chromosomovymi piestavbami. Proto pro proces speciace jsou kliCové mensi,
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tj. mikrochromosomalni ptestavby vedouci k reprodukéni izolaci bez ztraty fitness,
nicméné casté jsou i mirné chromosomové prestavby piili§ nenarusujici fitness hybrida,
ale nevedouci k silné reprodukéni izolaci (Rieseberg & Willis 2007; Abbott et al. 2013).
Reprodukéni izolace se tedy mohou u hybridi vytvaiet v dobé nulového genetického
toku v disledku prostorové izolace nebo fyzickych piekdzek. Nicméné je bézné, zZe
za téchto podminek vytvofené reprodukéni bariéry jsou pouze nelplné a vlivem
sekundarniho kontaktu, nastavajiciho v urcité fazi divergence v disledku zmén
podminek prostiedi vedoucich k posunu arealu taxonu, dochézi bud’ k posileni
reprodukénich bariér nebo zaniku hybridniho taxonu (Abbott et al. 2013). Mladsi
taxony v pfipadé pifekonani ekologickych bariér snaze kiizi v disledku vzacné
vyvinutych ¢i Gpln€ chybéjicich vnitinich reprodukénich bariér (Brennan et al. 2014)

S homoploidni hybridizaci je spjata i introgrese neboli introgresivni hybridizace,
tedy prenos alel jednoho rodicovského taxonu do hybrida, schopnost introgrese
se u riznych alel 1i8i (Anderson & Hubricht 1938 podle Abbott et al. 2013). Introgrese
je mimo genetickych faktori ovliviiovdna i enviromentalnimi faktory jako je disperze
organismll v prostfedi a selek¢éni tlak. Introgrese podmiiiuje adaptivni potencial
a zvySenou reprodukéni izolaci mezi populacemi, coz vede k selekénimu zvyhodnéni
hybridd. Zmény genotypu vyvolané homoploidni hybridizaci (Rieseberg
& Ellstrand 1993) a introgresi (Abbott et al. 2013).se projevuji v F1 generaci (Rieseberg
& Ellstrand 1993) a predevSim v dalSich generacich (Abbott et al. 2013) transgresi,
tj. tvorbou extrémnich fenotypt, které jsou zdrojem evolu¢ni novosti, na niz muize

selekce fungovat (Rieseberg & Ellstrand 1993; Abbott et al. 2013).

Projevy genotypu u hybridl

Z morfologického, fyziologického a ekologického hlediska hybridi vykazuji Sirokou
mozaiku pfechodnych znaki, znaki typickych pro jeden rodicovsky taxon, velmi Casto
ale také vykazuji znaky nové spiSe nez pouze znaky piechodné. Frekvence vyskytu
novych znakl je pozitivné korelovdna s rostoucim poctem generaci hybridi
(Riseberg & Ellstrand 1993; Rieseberg 1995; Mallet 2007). Koherence rodi¢ovskych
znakli zodpovédnych za intermedialni charakter hybridi byly potvrzeny pouze
u nékterych populaci a vysledky fady studii naznauji, Ze se jednd spiSe o vzacny
fenomén (Rieseberg 1995).

Hybridizace je Casto spjata s produkci sterilnich, a tedy i1 neZivotaschopnych
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jedinc. Nicméné fada hybridi mutze byt pln€ fertilnich, pfipadné casto dochazi
k obnoveni fertility hybridi v nasledujicich generacich (Rieseberg 1995). Obnoveni
fertility u hybridi potvrzuje 1 studie Seehausen (2004) udavajici, Ze odvozengéjsi hybridi
maji vyssi podil zivotaschopného pylu.

Hybridizace mlize mit i ekologicky dopad v podobé¢ pozitivniho, neutralniho
i negativniho vlivu na interakce mezi rostlinami a herbivory ¢ina interakce mezi
rostlinami a patogeny, Tyto interakce se mohou ménit v diisledku produkce odlisnych
chemickych substanci v ndvaznosti na prodélanou hybridizaci. Produkce chemickych
substanci je navic vysoce kvantitativné i kvalitativné variabilni i mezi jedinci stejné
hybridni generace, pficemz s rostoucim poctem hybridnich generaci se tato variabilita
dale zvySuje. Mechanismy podminujici syntézu téchto latek jsou tedy vysoce komplexni
(Rieseberg & Ellstrand 1993; Orians 2000).

Zmény genotypu jsou také reflektovany castou schopnosti hybridii kolonizovat
volné ekologické niky (Seehausen 2004). Tento potencial miize byt v piipadé
neptivodnosti urCitého taxonu na jisté lokalit€¢ spjat az s moznou invazitou, kterad

je akcelerovana antropogenni ¢innosti (Ellstrand & Schierenbeck 2000).
1.2 Rod Ficaria

1.2.1 Taxonomické zafazeni rodu Ficaria

Taxonomie rodu Ficaria a jemu piibuznych roda z ¢eledi Ranunculaceae je jiz dlouhou
dobu predmétem karyologického (napi. Pogan & Wcisto 1974; 1981a, 1981b, 1986;
Trinajsti¢ 1979; Zonneveld 2015; Drenckhahn et al. 2017), morfologického (napf.
Veseld 1969; Marchant & Brighton 1974;  Trohler 1976;  Taylor &Markham 1978;
Trinajsti¢ 1979;  Sell 1994;  Post et al. 2009;  Vazquez 2016;  Veldkamp 2015;
Drenckhahn 2016) a ekologického (napf. Marsden—Jones 1935; Metcalfe 1938;
Marchant & Brighton 1974; Nicholson 1983) studia. Jako prvni ho vy¢€lenil zrodu
Ranunculus Ovczinnikov (1937). Pozd¢ji byl tento rod fadou taxonomi opét zatrazen
do Siroce  pojattho rodu  Ranunculus naturovni  podrodu  (Tamura 1995;
Whittemore 1997), popft. sekce (Tutin & Cook 1993).

Tyto klasifika¢ni systémy zalozené ptedevS§im na vybranych morfologickych
podobnostech arozdilech (Tutin 1964; Horandl et al. 2005) ¢asto nevypovidaly nic
o fylogenetickych vztazich a projevily se existenci Siroké Skaly klasifikacnich systémi
akcelerovanych vysokou fenotypovou variabilitou, intermedialnimi (Sell 1994),

analogickymi (Horandl et al. 2005; Emazde et al. 2010) a homologickymi znaky
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(Metcalfe 1936).

Pohled na rostlinnou systematiku se radikaln€¢ zménil poté, co se zacaly vyuzivat
molekuldarni metody umoznujici sekvenovat chloroplastové ajaderné markery
(napt. Johansson 1998). Na zdklad¢ téchto metod byly sesterské rody Ficaria
a Coptidium vyclenény zrodu Ranunculus sensu stricto jako samostatné rody
(Horandl et al. 2005; Paun et al. 2005; Emadzade et al. 2010, 2011). Rod Ficaria
se od rodu Ranunculus 1isi 1 morfologickymi znaky: dimorfni charakter kotene, kliceni
jednou dé¢lohou, nejcastéji 3 Cetny kalich a 81 viceCetnd koruna anazky s dobie

vyvinutou sklerenchymatickou vrstvou (Emadzade et al. 2010; Horandl et al. 2005).

1.2.2 Popis a ekologie rodu Ficaria

Rod Ficaria (Huds.) L. (¢eled’ Ranunculaceae) zahrnuje vytrvalé, geofytni byliny, které
jsou nasvtj rychly zivotni cyklus specificky adaptovany. Touto adaptaci rozumime
existenci dimorfnich kotfend, a to konkrétné bilych, tenkych, vldknitych adventivnich
kotenil, které se pozdéji metamorfuji do podoby cetnych, bélave az svétle hnéde
zbarvenych, kyjovité ztlustlych, 5-100 mm dlouhych kotfenovych hliz, plnicich funkci
rezervoaru zasobnich latek (Taylor &Markham 1978; Kiisa in Hejny & Slavik 1988;
Sell 1994) stejné jako pacibulky v pazdi listti (Metcalfe 1938).

Lodyhy jsou 3-20(40)cm dlouhé, nabdzi nckdy bélavé aZz nafialovéle
zbarvené, lysé, vétvené, vystoupavé ¢i vzpiimené, nékdy kofenujici s pfisedajicimi
na bazi blanité pochvatymi, dlouze fapikatymi listy. U diploidnich forem listy vétSinou
v horni poloviné lodyhy 1snody podléhaji silné redukci, rostliny jsou tedy vice
vzpiimené, ale kvétni stopky se po odkvétu ohybaji. Naopak polyploidni formy maji
vétSinou prodlouzZené, poléhavé lodyhy s vétSim poctem lodyZnich listi. Listova razice
je tvofena 2—4 bazalnimi listy. Listova Cepel je celistva, lysa, robustni, sttedné az tmave
zelena se svétlejSimi zilkami, nékdy na svrchni stran€ s morfologicky variabilnimi
malymi, tmavymi, nebo bélavymi antokyanovymi skvrnami (Marsden—Jones
& Turrill 1952; Marchant & Brighton 1974; Taylor & Markham 1978). Tvar listové
Cepele je srdCity azvejCity, 40-80 mm Siroky a40-90 mm dlouhy. Po odkvétu
se v pazdi listh u nekterych taxonti vytvaii pacibulky, které jsou povazovany za dilezity
determinacni znak (Taylor & Markham 1978; Kiisa in Hejny & Slavik 1988; Sell 1994).

Kvéty opriméru 2-3 cm se vytvaii jednotlivé na konci dlouhych kvétnich
stopek (Taylor & Markham 1978). Zpravidla jsou slozeny z 3, vyjimecné azz5
(Ludwig 1901) konkavnich, zelenavé zbarvenych kali$nich listkl a typicky 8 Zlutych

korunnich listkli, které jsou dvakrat delSi nez listky kaliSni (Janchen 1947,
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Andreas 1954; Taylor & Markham 1978). Kvéty obsahuji velké mnozstvi tyCinek
i plodolistd (5-72), jsou tedy oboupohlavné (Andreas 1954; Taylor & Markham 1978)
a slabé proterandrické (Taylor & Markham 1978). Studie Marsden—Jones (1935)
zaznamenala vyskyt androdioecie u diploidii, gynodioecie u tetraploidii a Cisté
hermafroditni formy vramci obou typl (Marsden—Jones 1935; Marsden—Jones
& Turrill 1952). Rostliny jsou entomogamni (Marsden—Jones 1935). Souplodim je
kulovity soubor vejcovitych, kylnatych, pytitych, u diploidii pfevazné vyvinutych,
zatimco upolyploidd casto nevyvinutych nazek (Taylor & Markham 1978;
Kiisa in Hejny & Slavik 1988; Sell 1994).

U rodu Ficaria existuje Siroka skala reprodukcénich systému. U vSech taxonii bez
ohledu na stupen ploidie je vyvinuta schopnost vegetativniho rozmnoZovani rozpadem
kotenovych hliz (Marsden—Jones 1935), nicméné podil sexudlni reprodukce se lisi
v zavislosti na ploidii. Zatimco sexudlni reprodukce pievlada predevsim u diploidd
(Marsden—Jones 1935; Andreas 1966), tak u polyploidnich taxonii pfevazuje vegetativni
reprodukce prostiednictvim pacibulek v pazdi listi (Metcalfe 1939). Tvorba pacibulek
casto koreluje s vyskytem polyploidie (Anders—Gasser 1985; Zonneveld 2015), coz
ziejm¢ plati pouze v pfipadé, Ze se jedna o alopolyploidy, protoze u experimentalné
vytvotenych autotetraploidi pacibulky pozorovany nebyly (Nicholson 1983). Tvorba
pacibulek je vsouladu sdalSim zjiSténim, tykajicim se vyS$§i abundance
zivotaschopnych pylovych zrn u diploidii nez u teraploidi (Metcalfe 1939; Neves 1942;
Pogan & Wcislo 1981a). Kromé¢ toho kvéty rostlin s pacibulkami v pazdi listd
1 po opyleni zivotaschopnym pylem podléhaji cCastéji degradaci zarodecného vaku
ivajicka (Metcalfe 1939; Pogan & Wcislo 1981a). Nepfili§ metodicky spolehliveé
provedené opylovaci pokusy naznacuji, Ze rostliny s absenci pacibulek v pazdi listi jsou
autogamni,  alogamni  iapomiktick¢ (Metcalfe 1939). Nicméné  mnoZstvi
vyprodukovanych Zzivotaschopnych embryi se mezi jednotlivymi zplsoby reprodukce
znacn¢ liSi, anavic po prozkoumani zivotaschopnosti semen nebyly provedeny
experimenty testujici klicivost téchto semen. U rostlin s pacibulkami v pazdi listh
opylovaci pokusy vedou k zavéru, Ze tyto rostliny maji schopnost autogamie c¢i
apomixie a alogamie, ale zaroven se zde vytvari velké mnozstvi abnormélné vyvinutych
zarodeénych vakt (Metcalfe 1939). Ztoho tedy vyplyva, Ze polyploidni taxony
vytvareji plosné rozsahlejsi, geneticky uniformni porosty (Marchant & Brighton 1974;
Taylor & Markham 1978; Gadella 1977).

Taxony rodu Ficaria maji zadkladni chromosomové ¢islo x =8. V ramci rodu
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existuje Siroka Skala ploidii (od 2x po 6x) (napt. Sell 1994; So6 & Borhidi 1964;
Anders—Gasser 1985; Zonneveld 2015; Drenckhahn et al. 2017). Nejvice zastoupeny, a
tedy 1 ploSn¢ nejvice rozSifeny jsou tetraploidni populace, nasledované diploidnimi
populacemi, nejméné¢ zastoupeny jsou pak liché ploidni stupné, tedy triploidi a
pentaploidi (Pogan & Wcisto 1974; Sell 1994), jejichz ptivod je dosud nejasny (napf.
Sell 1994; Drenckhahn et al. 2017).

Diploidni jedinci se navic vyznacuji moznou piitomnosti 1-7(8) B chromosomii
(Pogan & Wcisto 1981b; Sell 1994), tj. fragmenta vzniklych reduplikaci segment
normalnich chromosomii (Larter 1932; Martis 2012). Frekvence jejich zastoupeni se lisi
v zé&vislosti na misté vyskytu dané populace a jejich maximalni mozny pocet je ziejme
taxonomicky podminény znak (Pogan & Wcisto 1981b; Sell 1994). O jejich vlivu na
svého nositele se vedou spory. Dle nékterych studii byl zjistén jejich neutrdlni vliv
(Gill et al. 1972; Marchant & Brighton 1974). Pozdé&jsi studie ale naznacuji pozitivni
vliv v podobé¢ lepsich disperznich vlastnosti v disledku vyssiho rozpadu kotenovych
hliz a posunu fenologie (Pogan & Wcisto 1981b). Nicméné vysledky nékterych studii
naznaCuji 1 negativni vliv vpfipadé poctu 3 (Marchant & Brighton 1974)
a 8 (Pogan & Wcislo 1981b) B chromozomti na  zivotaschopnost pylovych zrn.
Diploidni jedinci s B chromosomy byli poprvé zdokumentovéni na tzemi Velké
Briténie, kde byly B chromosomy v somatickych bunikach pfitomny v po¢tu 2n = 16+2,
2n=16+4, 2n = 16+5 (Larter 1932; Marsden—Jones &Turrill 1952).

Zastupci rodu Ficaria obecné preferuji vlhké piady (Taylor & Markham 1978),
nékteré  studie  uvadi  ekologickou  diferenciaci  jednotlivych  ploidii
(Taylor & Markham 1978; Popelka nepublikovano). Zda se, Ze diploidni taxony
preferuji nedisturbované, mirné zastinéné nebo oteviené plochy, zatimco tetraploidi
maji tendenci se vyskytovat spiSe ve stinu, na disturbovanych stanovistich. Preference
nezastinénych stanovist' diploidnimi cytotypy rodu Ficaria by mohla byt zpisobena
jejich vazbou na opylovace, jejichz abundance je na svétle vyssi (Mardsen—Jones 1935).
Preference nezastinénych stanovist’ diploidnimi formami je v rozporu s dal§imi studiemi
neudavajicimi ekologickou diferenciaci mezi studovanymi cytotypy
(napf. Marchant & Brighton 1974; Nicholson 1983). Zda se tedy, Ze distribuce obou
forem je predevSim determinovdna souborem faktort jako jsou vlhkostni a teplotni

podminky spiSe nez svételny rezim (Gill et al. 1972; Post et al. 2009).

1.3 Zastupci rodu Ficaria

Vzhledem k vysoké plasti¢nosti morfologickych znaki jednotlivych rostlin, nachdzime
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v literatufe velké mnozstvi synonym a piipadnych nepfesnosti (Vazquez 2016). O
zhodnoceni morfologickych znakti pro taxonomickou klasifikaci se pokusil
Post et al. (2009) na herbafovych polozkach z USA, vysledky analyz ukazuji mozné
prolinani znakli zkoumanych taxont, ale i piesto studie Post et al. (2009) akceptuje
vyClenéni 5 poddruhii dle Sell (1994). Akceptace konceptu Sell (1994) dle studie
Post et al. (2009) by mohla byt artefaktem prace s herbafovymi polozkami. Ptipady
prolinani znak mezi jednotlivymi taxony lze chapat jako disledek zachované vysoké
homologie mezi studovanymi taxony (Post et al. 2009). Proto nasledujici charakteristika
jednotlivych zastupct rodu Ficaria vychazi ze studie Veldkamp (2015), kterd na zaklade
morfologie a geografické distribuce navrhuje prozatim vyclenit 7 poddruht v ramci

Siroce pojatého druhu Ficaria verna.

1.3.1 Ficaria verna Huds. subsp. verna
Tento taxon vytvaii malé kulovité, tupé zaoblené pacibulky v pazdi listl vyrustajicich
na viceclankovanych, kotfenujicich, tenkych lodyhach. Listova rizice se nevytvari. Listy
vyrustaji azna 15 cm dlouhych fapicich, tvar listové Cepele je srdcité vejcity nebo
okrouhle ledvinity, stejn¢ dlouhy jako Siroky (az 4 x 4 cm). Z jedné lodyhy obvykle
vyrustd jedna olisténa kvétni stopka s listy zmenSujicimi se smérem ke kvétu,
tvofenému uzkymi, vzijemné se nepiekryvajicimi korunnimi listky, kvét ma
primér 1,3-3 cm. Souplodim je 10-15 kylnatych, na povrchu fidce jemné chlupatych
a Casto zakrnélych ¢i chybégjicich nazek (Sell 1994; Kiisa in Hejny & Slavik 1988;
Kubat et al. 2002;  Veldkamp 2015; Vazquez 2016), coz je dokladem témét
prevazujiciho vegetativniho rozmnozovani prostfednictvim pacibulek v pazdi listd
arozpadem kofenovych hliz (Marsden—Jones 1935; Pogan & Wcislo 1981a;
Kftisa in Hejny & Slavik 1988; Kubat et al. 2002). Tento trend je patrny piedevSim
v lesich, kde se vytvareji vlivem malych disturbanci rozsahlé geneticky uniformni
porosty, zatimco na loukdch vlivem disturbanci podporujicich distribuci hliz je
geneticka variabilita vyssi (Reisch & Scheitler 2008).

Jednd se o polyploidni taxon, majoritné se vyskytujici jako tetraploid
(2n =4x =32) (Sell 1994). Dle Drenckhahn et al. (2017) se na izemi Evropy vyskytuji
dvé geograficky separované linie tetraploidniho cytotypu, tj. zédpadni a vychodni.
Vychodni linie se piekryva s aredlem rozsiteni F verna subsp. calthifolia, zapadni linie
se prekryva s arealem rozsiteni taxonil F. verna subsp. fetilis
a F. verna subsp. calthifolia. V misté¢ jejich kontaktu pak vznikd hybridni zona.

Na zakladé této geografické distribuce v kombinaci sdaty velikosti genomil
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jednotlivych taxoni Drenckhahn et al. (2017) usuzuje na autotetraploidni ptvod
vychodnich  populaci  F. verna subsp. verna s F. verna subsp. calthifolia  jako
rodicovskym taxonem aziejm¢ autotetraploidni pivod zapadnich populaci
F verna subsp. verna s rodiCovskym taxonem F. verna subsp. fetilis. Nicméné patrné
nelze vyloucit ani alotetraploidni plivod zapadni linie hybridizaci mezi
F verna subsp. calthifolia a F. verna subsp. fetilis. Dle Sell (1994) navic do tohoto
taxonu nalezi i triploidni cytotyp (2n=3x=24) av Evrop¢ Anders—Gasser (1985)
zaznamenal 1 pentaploidni cytotypy (2n = 5x = 40), dle autorova popisu pravdépodobné
nalezejici k tomuto taxonu. Drenckhahn et al. (2017) ale ve svych 77 vzorcich triploidni
a pentaploidni jedince nezaznamenal. Piivod a distribuce téchto 3 ploidii tedy vyzaduje
dalsi studium.

Charakteristicka stanovisté zahrnuji vlhké listnaté lesy, sutové lesy, vlhké louky
a kioviny (Kfisa in Hejny & Slavik 1988; Kubat et al. 2002). Taxon je Siroce rozsifen
od zdpadni Evropy postfedni Asii adruhotné zavleCen do Kanady, USA
(Post et al. 2009; Veldkamp 2015) a Nového Zg€landu (Veldkamp 2015;
Zonneveld 2015). Rozsifeni ve Francii, Rusku a Stfedni Asii neni dostate¢né

prostudované (Veldkamp 2015).
1.3.2 Ficaria verna Huds. subsp. calthifolia (Rchb.) Rchb. ex Nyman

Dal$im taxonem, ktery nalezi do rodu Ficaria je Ficaria verna Huds. subsp. calthifolia.
Pro morfologii tohoto taxonu je typicka absence pacibulek v pazdi listl. Nékolik
nekotenujicich, nevétvenych, kratkych lodyh, nanichz se ve vzdéalenosti nékolika
centimetri od baze vytvaii rizice. Cepel u viech listdl je témét stejné velka (4 cm
dlouha i Sirokd), vejcitd, na bazi ztlustlad se srd¢itym vyfezem u fapiku. Kvétni stopky
jsou kratké, neolisténé, po odkvétu obloukovité se zahybajici a za tvorby plodi
se prodluzujici, zakoncené malym kvétem o prumeéru 2,3—5 cm (typicky 4 cm) tvoifeném
vzajemné se prekryvajicimi korunnimi listky. Souplodim 12-25 dobfe vyvinutych,
kylnatych, na povrchu husté chlupatych nazek o Sifce od 3,5 mm a délce do 2,2 mm,
zakoncenych kratkym (0,1 mm dlouhym) zobankem (Sell 1994,
Kiisa in Hejny & Slavik 1988;  Kubat 2002;  Banfietal. 2011;  Veldkamp 2015;
Vazquez 2016), coz je v souladu s produkci vysoce zivotaschopnych pylovych zrn
(Pogan & Wcislo 1981a).

Dle ptevazné vétSiny studii se ukazuje, Ze by se mélo jednat o diploidni cytotyp
(2n=2x=16) (Pogan & Wcisto 1981b; Sell 1994; Veldkamp 2015) s moznou
pfitomnosti od 1 do 8B  chromosomii (Pogan & Wocisto 1981b).
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Drenckhahn et al. (2016, 2017)  navrhuje  do F verna subsp. calthifolia  pftitadit
i triploidni cytotyp nalezeny na uzemi Némecka, liSici se dle Drenckhahn (2016) také
morfologicky. Nicméné casty vyskyt triploidnich jedinct v sympatrickych populacich
s tetraploidni F. verna subsp. verna ajejich intermedialni charakter naznacuji spiSe
jejich  hybridni plivod (Pogan & Wcisto 1974). Kromé toho vysledky starsi
studie So6 & Borhidi (1964) naznacuji vyskyt dalSich dvou moznych stupna ploidie,
ato tetraploidni (2n=4x=32) ahexaploidni (2n=6x=48), nicmén¢ spravna
determinace téchto rostlin je nejistd. Na zdkladé¢ velikosti genomu navrhli
Zonneveld (2015) a Drenckhahn et al. (2017) pfifadit n€které 4x rostliny s pacibulkami
do tohoto taxonu, ¢imz by doslo k radikdlni zméné dosavadni taxonomické koncepce
(celkem méteno 9 jedinct).

Vyskytuje se zejména na loukach, susSich stranich a v svétlych lesich. Tento
taxon je rozSifen v oblastech od stfedni po vychodni az jihovychodni Evropu
(Veldkamp 2015), (jizni cast Ruska, Ukrajina), na Zakavkazku (Veldkamp 2015;
Sell 1994), druhotné pak byl zavlecen do USA a na Novy Zéland (Post et al. 2009).

1.3.3 Ficaria verna Huds. subsp. chrysocephala (P.D.Sell) Stace

Mezi taxony rodu Ficaria patii i Ficaria verna Huds. subsp. chrysocephala. Typickymi
morfologickymi znaky tohoto taxonu jsou chybéjici pacibulky v pazdi listi. Robustni,
vzptimené a az téméf 40 cm dlouhé lodyhy. Cepel listi delsi (9 cm) neZ $iroka (8 cm),
vyrustajici z fapiku dlouhého az 21 cm. Velké kvéty o priméru 4-6 cm, tvofené tésné
k sobé pfiléhajicimi aZ témeét se piekryvajicimi korunnimi listky. Nazky cetné, velmi
kratce chlupaté o Sifce od S mm adélce do 3,5 mm (Sell 1994; Banfi et al. 2011;
Veldkamp 2015).

Dle Sell (1994) a Zonneveld (2015) je taxon povazovan za tetraploida
(2n =4x =32), odlisujiciho se od ostatnich tetraploidnich forem absenci pacibulek,
ktera je spojena s vyS$im podilem zivotaschopného pylu (Sell 1994).

Tento taxon je pfirozené rozsifen v zipadnim Mediteranu (v Recku
vcetné Kréty) (Sell 1994; Veldkamp 2015), druhotné byl péstovan v USA, kde nasledné
1zplanél (Post et al. 2009). Nejisty vyskyt tohoto druhu byl zaznamenan
1 v Portugalsku, Spanélsku, Bulharsku, Srbsku, LotySsku a Irsku. Rostliny v téchto
zemich mély podobnou velikost genomu, ale o jejich pfisluSnosti do tohoto druhu

se vedou spory (Zonneveld 2015).
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1.3.4 Ficaria verna Huds. subsp. fertilis (A.R.Clapham ex Laegaard) Stace
Tento  taxon byl  zezipadnitho  mediterdnu  popsan  pod  jménem
Ficaria verna Huds. subsp. grandiflora Hayek, coz komplikuje nomenklatoriku,
pouzivajici stejné jméno odliSného autora k oznaceni odliSného taxonu. Rostliny tohoto
taxonu neprodukuji pacibulky v pazdi listd. Lodyhy jsou vzpiimené i podlé¢havé, dlouhé
s téméf stejné¢ dlouhymi jako Sirokymi (5 cm x 5 cm), nalodyze pocetnymi listy s
az 15 cm dlouhymi fapiky. Kvéty maji ¢asto velikost o priméru 2—4,5 cm a jsou slozeny
z navzajem k sobé pfiléhajicich korunnich listki. Nazky byvaji dobie vyvinuty, fidce
az husté, kratce chlupaté, o velikosti 2,5-3,5 mm naS$itku a 1,7-2,2 mm na délku
(Sell 1994; Veldkamp 2015; Vézquez 2016), coz je v souladu s vysokou produkci
zivotaschopnych pylovych zrn (Pogan & Wcislo 1981a)

Dle Sell (1994), Zonneveld (2015) a Drenckhahn et al. (2017) se jedna
o diploidni cytotyp (2n=2x =16), jehoz karyotyp je spjat s moznou piitomnosti
od 1 do 7 B chromozomi. Do tohoto taxonu se fadi i rostliny s triploidnim cytotypem
(2n=3x=24) (Sell 1994), ojejichz plvodu sevedou spory. Studie Mardsen—
Jones & Turrill (1952) a Gill et al. (1972) naznacuji hybridni pivod triploidi F. verna
subsp. fertilis na izemi Velké Britanie s F. verna subsp. fertilis a F. verna subsp. verna
jako rodi¢ovskymi taxony.

Svym vyskytem je taxon lokalizovan v oblasti zapadni a jihozdpadni Evropy
(Sell 1994), ato v Dansku (Jutsku), Belgii, Velké Britanii, Irsku, Portugalsku,
Spanélsku, Italii (véetné Elby, Sardinie a roztrousené na Sicilii), Malté. Rozsifeni
ve Francii vyZaduje dal$i studium (Veldkamp 2015).
1.3.5 Ficaria verna Huds. subsp. ficariiformis (F.W.Schultz) So6
Ze zavedenych synonym se nejbéznéji uziva jméno Ficaria verna Huds. subsp.
grandiflora Robert (Veldkamp 2015). F. verna Huds. subsp. ficariiformis se vyznauje
pfitomnosti elipsoidnich pacibulek v pazdi listd. Robustni, ale zaroven vyklenutou,
poléhavou lodyhou s listy majicimi listovou ¢epel delsi nez Sirokou (9—7 cm x 8—7 cm)
a vyrastejicimi na az 28 cm dlouhych fapicich. Kvéty o priméru 3,5-5,5 cm tvofené
tésné k sobé priléhajicimi az se prekryvajicimi korunnimi listky. Dobfe vyvinuté nazky
pokryté cetnymi, velmi kratkymi, svétlymi chlupy, velikost nazek na §itku je 4-5 mm
ana délku 2,5-3,5 mm (Sell 1994; Veldkamp 2015; Vazquez 2016). Podle Sell (1994)
se jedna o tetraploidni taxon (2n = 2x = 32).

Tento taxon byva nalézan na organickou hmotu bohatych, podméacenych pidach

v listnatych lesich kolem tek a téz na piidach s piscitou texturou (Vazquéz 2016), coz je
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podporovano studiemi Post et al. (2009) naznacujicimi, ze F. verna subsp. ficariiformis
je vice tolerantni viuci xerickym podminkdm prostfedi oproti jingym zastupciim rodu
(Post et al. 2009). Taxon je Siroce rozsifen v oblasti mediteranu (konkrétné¢ na uzemi
Maroka, Alzirska, Tuniska, Libye, Portugalska, gpanélska, Italie, Malty, vychodniho
pobiezi Jaderského mote, jihovychodniho Balkadnu a okoli Egejského mote, Kréty,
Turecka, Kypru, Zapadni Syrie, Libanonu a Severni Izraele, rozsifeni v jizni Francii
neni dostatecné znamé) (Veldkamp 2015). Druhotné byl zavleCen do Velké Britanie

(Stace 2010), do USA (Post et al. 2009) a na Novy Z¢land (Veldkamp 2015).

1.3.6 Ficaria verna Huds. subsp. ficarioides (Bory&Chaub.) Veldk.
Ficaria verna Huds. subsp. ficarioides se vyznaGuje vzpiimenymi lodyhami. Cepelemi
listdl, jez jsou piiblizné stejné¢ dlouhé jako Siroké (na Sitku maji 1,54 cm a na délku
1,2-4,5 cm). Kvéty o pruméru 1,7-2,3 cm, jsou tvofené vzajemné se neprekryvajicimi
korunnimi listky. Souplodi tvoii lysé nazky (Veldkamp 2015). Taxon se podle
Zonneveld (2015) vyskytuje vedvou cytotypech, ato diploidnim cytotypu
(2n=2x=32) charakterizovaném absenci pacibulek vpazdi listh (méfeno
na 5 rostlinach) a tetraploidnim cytotypu (2n = 2x = 32) produkujicim pacibulky v pazdi
listli, nicméné v tomto piipad€ se poznatek zaklada pouze na 1 zmétfené rostling, ktera
navic pochazi z Portugalska (Zonneveld 2015), kde se vyskytuje i pacibulkaty taxon
F verna subsp. ficariiformis (Veldkamp 2015).

Taxon je rozsifen v horskych oblastech Recka (zejména na ostrové Karpathos,
Kasos), v horskych oblastech jizniho Turecka (pohofi Anti-Taurus, Cilicia)
ana Kavkaze (Gruzie, Arménie, Azerbajdzan), ale zde se pravdépodobné jedna o F

verna subsp. kochii (Veldkamp 2015)
1.3.7 Ficaria verna Huds. subsp. kochii (Ledeb.) Veldk.

Tento taxon je nejznamgjsi s privlastkem “kochii* (Veldkamp 2015). Pro tento druh je
typickd absence pacibulek v pazdi listl. Lodyhy jsou kratké. Listova cepel je kratsi
(1,5-3 cm) nez Sirokd (2—4 cm). Kvéty o praméru 2,2-4,5 cm jsou slozeny z tésné
k sob¢ priléhajicich az se vzdjemné prekryvajicich korunnich listki. Souplodim je
soubor témét 2 mm dlouhych a lysych nazek (Veldkamp 2015). Podle Zonneveld (2015)
by se mélo jednat o tetraploida (2n = 4x = 32), ale vzhledem k nepfili§ spolehlivé
velkému poctu rostlin méfenych na velikost genomu (1) je nutné provést dalsi studie.
Taxon je nalézan v horskych oblastech Kavkazu a v horskych oblastech

nauzemi odjizntho Turecka (v Anatolii) polrdk alrdan (Veldkamp 2015).



MATERIAL A METODY

1.4 Rostlinny material
V této bakalaiské praci bylo celkové analyzovano 212 rostlin z 63 populaci na izemi
Evropy (podrobny popis lokalit (Pfiloha 1). Z tohoto poctu byla u 183 rostlin
z 59 populaci stanovena velikost genomu, tj. pro F. verna subsp calthifolia u 36 rostlin
z 8 populaci, pro F verna subsp. fertilis u 9 rostlin z 5 populaci, pro F. verna subsp.
ficaroides u 2 rostlin z 1 populace, pro F. verna subsp. kochii u 1 rostlina z 1 populace,
pro F. verna subsp. chrysocephala u 3 rostlin z 1 populace, pro F. verna subsp. verna
109 rostlin z 36 populaci, pro F. verna subsp. ficariirormis 9 rostlin z 3 populaci a pro
hybrida F. verna subsp calthifolia x F. verna subsp. verna u 10 rostlin z 3 populaci.
Z celkového poctu byla u 166 rostlin z 53 populaci stanovena délka praduch, tj. pro F.
verna subsp calthifolia u 27 rostlin z 12 populaci, pro F. verna subsp. fertilis u 20 rostlin
z 6 populaci, pro F. verna subsp. verna 102 rostlin z 37 populaci, pro F. verna subsp.
ficariirormis 8 rostlin z 2 populaci a pro hybrida F. verna subsp calthifolia x F. verna
subsp. verna u 9 rostlin z 3 populaci. Velikost genomu i1 délka priidduchii byla souc¢asné
stanovena u 133 rostlin z 49 populaci, tj. pro F. verna subsp calthifolia u 23 rostlin
z 11 populaci, pro F. verna subsp. fertilis u 8 rostlin z 4 populaci, pro F. verna subsp.
verna 93 rostlin z 36 populaci, pro F. verna subsp. ficariirormis 7 rostlin z 2 populaci
a pro hybrida F. verna subsp calthifolia x F. verna subsp. verna u 9 rostlin z 3 populaci
Kazda rostlina byla na zakladé dostupnych kli¢t pfifazena ke konkrétnimu
taxonu. VSechny analyzované vzorky jsou kultivovany na experimentdlnim pozemku
Katedry botaniky Pif UP v Olomouci. Délky praduchii byly méfeny na vzorcich, které

byly kultivovany ve standartnich podminkach nejmén¢ jeden rok.

1.5 Stanoveni absolutni velikosti genomu a DNA ploidni urovné

Absolutni velikost genomu byla odhadovana pomoci priitokového cytometru za pouziti
metody vnitiniho standardu se zndmym obsahem DNA (Dolezel et al. 1998, 2007).
Vlastni métfeni bylo provedeno na pfistroji BD Accuri C6 (BD Biosciences, San Jose)
s modrym laserem BD Accuri™ C6 Blue Laser (488 nm, 20 mW). Jako primarni
standard se zndmym obsahem DNA bylo pro méfeni triploidnich, tetraploidnich
a pentaploidnich jedinci pouzito Zzito (Secale cereale L. Dankovské’ 2C = 16,19 pg)
(Dolezel et al. 1998, 2007). Pro meéfeni diploidnich jedinch byl pouzit bob
(Vicia faba L. Inovec’). Velikost genomu (2C DNA) bobu (Vicia faba) byla stanovena
z referen¢ni hodnoty 2C DNA zita (Secale cereale) na 26,03 pg.
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Ptiprava vzorki probihala podle standardniho protokolu Dolezel et al. (2007).
Cast &erstvého listu vzorku o plode 0,5 cm? byla spoleéné s pfiblizné stejné velkym
mnozstvim standardu na Petriho misce nasekdna ostrou Ziletkou v 550 ul LBO1 pufru
o pH 7,5. Vznikla suspenze byla ptefiltrovana pfes nylonovy filtr do kyvety. Poté bylo
piidano 30 pl RNA-sy (50 pg-ml') ¢imz byla odstranéna RNA a nakonec byl vzorek
obarven 30 ul fluorochromu PI (propidium jodid, 50 pg-ml™') a kratce vortexovén.
U kazdého vzorku bylo vzdy zméfeno 5000 jader. Odhadovana velikost genomu vzorku
byla stanovena na linedrni stupnici grafického vystupu na zakladé poméra vzdalenosti
vrcholll (peaktl) standardu a vzorku v G1 fazi. Odlehld méteni, tj. s rozdilem v hodnoté
koeficientem (CV) vy$§im nez 4 % byla z dalSich analyz vyloucena a dané¢ méteni bylo
opakovano. Vysledna velikost genomu dané rostliny je tedy primérem 3 méfeni
z riznych listd téze rostliny.

Ploidie jednotlivych rostlin byla odvozena z velikosti genomu. Odhad pfislusné
ploidie vychazel z velikosti genomil rostlin, pro které byly uz dfive stanoveny pocty
chromozomti (Sikovéa 2014, Jandova nepublikovéano) (P¥iloha 4).

1.6 Stanoveni délky priduch(
Délka priiduchti byla stanovena pomoci mikroskopu za pouziti metody trvalych
otiskovych preparati ze spodni strany listi (Pazourek 1963). Vlastni méfeni bylo

provedeno v programu ImageJ (Rasband, W.S., ImagelJ, U. S. National Institutes of

Obrazek 1: Priklad grafického vystupu z mikroskopu Olympus BX60, usecka demonstruje zpisob stanoveni délky
pruducht, vlevo F. verna subsp. calthifolia, vpravo F. verna subsp. verna
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Health, Bethesda, Maryland, USA, https://imagej.nih.gov/ij/, 1997-2016.).

Piiprava preparati probihala podle standardniho postupu (Pazourek 1963).
Na spodni stranu ¢epele tfi nahodné vybranych ptfizemnich listi byla nanesena tenka
vrstva bezbarvého laku, ktera byla pomoci izolepy strhnuta a ptilepena na podlozni sklo.
Odbér listi probihal na konci vegetacni sezony v dobé, kdy byl rist rostlin ukoncen.
Délka priducht (Obr. 1) byla stanovena ze snimkl pofizenych na pfistroji
Olympus BX60 (Olympus Optical Co. Europa GmbH) pomoci softwaru Quick
PHOTO CAMERA 3. Vysledna délka priducht dané rostliny je primérem 20 meéteni

na list, tedy celkem 60 méfeni na rostlinu.

1.7 Statistické zpracovani dat

Ziskana data byla vyhodnocena v programu NCSS 9 (NCSS 9 Statistical Software
(2013). NCSS, LLC. Kaysville, Utah, USA, ncss.com/software/ncss). Do statistickych
analyz byly zahrnuty pouze taxony s dostateénym mnozstvim ziskanych dat. Rozdily
v délce priduchd mezi jednotlivymi taxony byly testovany za pouziti jednocestné
ANOVy a mnohonasobného porovnavani za pouZiti Tukey—Kramerova testu. Jako
promnénné byly pouzity prumérné hodnoty 3 méfeni monoploidnich velikosti genomu
na rostlinu a primérné hodnoty 3 vzdjemné nezavislych primért 20 méteni délek
priduchi na list (Pfiloha 2, 3). Vztah mezi velikosti genomu jednotlivych taxonl a
zemepisnou délkou nebo Sifkou a vztah mezi délkou priducht a monoploidni velikosti
genomu, podle které¢ byly jednotlivé taxony klasifikovany byl popsédn za pouziti
Pearsonova linearniho koeficientu. Mapy rozloZeni primérnych hodnot monoploidnich
velikosti genomu pro populaci studovanych taxonl byly vytvofeny v programu Qgis
(QGIS Development Team (2018). QGIS Geographic Information System. Open Source
Geospatial Foundation Project. http://qgis.osgeo.org).


http://qgis.osgeo.org/
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1.8 Absolutni velikost genomu a DNA ploidni uroven

Velikosti genomu identifikuji geneticky vymezené, dle morfologickych a geografickych
pfistupi na tzemi Evropy rozliSované taxony. Velikost genomu F verna subsp.
chrysocephala je blizka hodnoté velikosti genomu tetraploidniho cytotypu
morfologicky piifazeného k F. verna subsp. calthifolia. Velikost genomu tetraploidniho
cytotypu F. verna subsp. ficariiformis je ptiblizné stejna jako velikost genomu F. verna
subsp. verna. Velikost genomu triploidnich cytotypt se li§i v zavislosti na taxonu,
k némuz byly triploidni cytotypy pfifazeny. Intrataxonomicka variabilita absolutnich
(2C DNA) 1 monoploidnich (I1Cx DNA) velikosti genomu studovanych taxonii se
zvySuje s rostouci ploidii, u F. verna subsp. verna je intrataxonomickd variabilita
2C DNA navic akcelerovana ptitomnosti diploidniho a triploidniho cytotypu (Tab. 1).
Jedinci, u kterych byly uz dfive stanoveny pocéty chromosomi metodou roztlakovych
preparatt (Sikova 2014; Jandové nepublikovano) (Piiloha 4), byly v piipadé riiznych
jedincti ze dvou 2 populaci méfenych v praci Sikova (2014) a v piipadé dvou jedinci
Jandova (nepublikovano) preméieny na velikost genomu rovnéz v této praci. Na zaklade
souladu velikosti genomu (2C DNA) s v pracich (Sikova 2014, Jandova nepublikovano)
uvedenymi pocty chromosomu a ploidiemi, tak byly u v této préci studovanych taxonii
odhadnuty celkem c¢tyfi ploidni urovné (diploidni, triploidni, tetraploidni
a pentaploidni). Pfitomnost pacibulek neni vézana na ploidii studované¢ho taxonu
(Tab. 1). Odhadovana velikost genomu studovanych taxont se liSila v zavislosti na
poméerech vzdalenosti vrcholli (peakidl) standardu avzorku v Gl fazi (Obr. 2).
Monoploidni velikost genomu diploidniho cytotypu F verna subsp. calthifolia byla
prukazné negativné korelovana s zemépisnou Sitkou (r = -0.836, n = 36, p<0.001)
(Obr. 3) apozitivné prikazné korelovana zemépisnou délkou (r=0.500, n =36,
p<0.001) (Obr. 4). Primérna monoploidni velikost genomu populaci diploidniho
1 tetraploidniho cytotypu F. verna subsp. calthifolia tedy vykazovala vzestupny,
jednosmérny, linearni gradient monoploidnich velikosti genomu ve sméru ze severu na
jih (Obr. 6). Monoploidni velikost genomu F verna subsp. verna nebyla prikazné
korelovana se zemépisnou Sitkou (r=0,179, n=103, p=0.069) ale byla prukazné
negativné korelovana se zemépisnou délkou (r= 0.848, n = 103, p = 0.001) (Obr. 5).
Priimérnd monoploidni velikost genomu populaci taxoni s pacibulkami F. verna subsp.

verna s vyskytem diploidnich, triploidnich a tetraploidnich cytotypli a F. verna subsp.
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ficariiformis s vyskytem tetraploidnich a pentaploidnich cytotypt tedy vykazovala

3 vzestupné linedrni gradienty ve sméru z vychodu na zapad (Obr. 7).
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Obrazek 2::Piiklady grafickych vystupti z pritokového cytometru BD Accuri C6. * oznacuje piky vnitfnich
standardd, a. diploid F. verna subsp. calthifolia s Vicia faba, b. tetraploid F. verna subsp. calthifolia s Vicia faba, c.
diploid F. verna subsp. fertilis s Vicia faba, d. diploid F. verna subsp. ficaroides s Vicia faba, e. tetraploid F. verna
subsp. chrysocephala s Secale cereale, f. tetraploid F. verna subsp. kochii s Secale cereale, g. diploid F. verna subsp.
verna s Vicia faba, h. triploid F. verna subsp. verna s Secale cereale, ch. tetraploid F. verna subsp. verna s
Secale cereale, i. tetraploid F. verna subsp. ficariiformis s Secale cereale, j. pentaploid F. verna subsp. ficariiformis s
Secale cereale, k. triploidni hybrid F verna subsp. calthifolia a F. verna subsp. verna s Secale cereale
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Obrazek 3: Korelace mezi monoploidni velikosti genomu jedinct £ verna subsp. calthifolia a zemépisnou Sitkou.
FVC (2x) (diploidni cytotyp F. verna subsp. calthifolia), u FVC (4x) (tetraploidni cytotyp F. verna subsp. calthifolia)
1Cx DNA (monoploidni velikost genomu)
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Obrazek 4: Korelace mezi monoploidni velikosti genomu jedinct F. verna subsp. calthifolia a zemépisnou délkou. u
FVC (2x) (diploidni cytotyp F verna subsp. calthifolia), u FVC (4x) (tetraploidni cytotyp F. verna subsp. calthifolia)
1Cx DNA (monoploidni velikost genomu)
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Obrazek 5: Korelace mezi monoploidni velikosti genomu jedinc taxonl s pacibulkami a zemépisnou délkou
(korelace F. verna subsp. ficariiformis nebyla z divodu nedostate¢ného mnozstvi dat testovana). FVFI (4x)
(tetraploidni cytotyp F. verna subsp. ficariiformis), FVFI (5x) (pentaploidni cytotyp F. verna subsp. ficariiformis),
FVV (2x) (diploidni cytotyp F. verna subsp. verna), FVV (3x) (triploidni cytotyp F. verna subsp. verna), FVV (4x)
(tetraploidni cytotyp F. verna subsp. verna) 1Cx DNA (monoploidni velikost genomu)
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Obrazek 6: Relativni monoploidni velikosti genomu (1Cx DNA) populaci F. verna subsp. calthifolia. Velikost kruhu
odpovida relativni hodnoté monoploidni velikosti genomu. modré kruhy — diploidni cytotypy, zelené kruhy —
tetraploidni cytotypy

Obrazek 7: Relativni monoploidni velikost genomu (1Cx DNA) populaci taxont s pacibulkami. Velikost kruhu
odpovida relativni hodnoté monoploidni velikosti genomu. zelené kruhy — tetraploidni cytotypy F. verna subsp.
verna, modré kruhy — triploidni cytotypy F verna subsp. verna, hnédy kruh — tetraploidni, triploidni, diploidni
cytotypy F. verna subsp. verna, ¢ervené kruhy — tetraploidni cytotypy F. verna subsp. ficariiformis, Zluty kruh —
pentaploidni cytotypy F. verna subsp. ficariiformis



34

1.9 Délka praduch(

U testovanych taxont se délka praducht prikazné lisila (Fs, 156 = 75,93, p<0,001)
(Obr. 6). Nasledné mnohondsobné porovnani (Tukey—Kramerova test) identifikovaly
vyznamné rozdily mezi diploidnimi, triploidnimi a tetraploidnimi cytotypy (Tab. 2).
Byla zjisténa silna pozitivni korelace délky priduchti s velikosti genomu (2C DNA) bez
ohledu na taxon (r = 0,829, n = 140, p<0,001) (Obr. 8).
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Obrazek 8: Variabilita velikosti priduchti (t€lo box plotu zndzortiuje 25-75 % rozpéti variability, vousy znaci zbytek
variability). FVC (2x) (diploidni cytotyp F. verna subsp. calthifolia), FVFE (2x) (diploidni cytotyp F. verna subsp.
fertilis), FVC x FVV (3x) (triploidni cytotyp hybrida F. verna subsp. calthifolia a F. verna subsp. verna, FVV (3x)
(triploidni cytotyp F. verna subsp. verna), FVV (4x) (tetraploidni cytotyp F. verna subsp. verna), FVFI (4x)
(tetraploidni cytotyp F. verna subsp. ficariiformis)
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Obrazek 9: Korelace mezi délkou priduchti a absolutni velikosti genomu u studovanych taxonid. FVC (2x)
(diploidni cytotyp F verna subsp. calthifolia), FVFE (2x) (diploidni cytotyp F. verna subsp. fertilis), FVV (2x)
(diploidni cytotyp F. verna subsp. verna), FVV (3x) (triploidni cytotyp F. verna subsp. verna), FVV (4x) (tetraploidni
cytotyp F. verna subsp. verna), FVFI (4x) (tetraploidni cytotyp F verna subsp. ficariiformis), FVFI (5x)
(pentaploidni cytotyp F. verna subsp. ficariiformis), FVC x FVV (3x) (triploidni cytotyp hybrida F. verna subsp.

calthifolia a F. verna subsp. verna) 2C DNA (absolutni velikost genomu)



DISKUZE

U studovanych rostlin byla pomoci pritokové cytometrie zmétena absolutni velikost
genomu (2C DNA), zniz byla odvozena i jejich ploidie. Takto byla v této praci
potvrzena cytotypova diverzita vybranych taxonti. Byly identifikovany vztahy mezi
velikosti genomu a geografickym rozsifenim studovanych taxond a vztahy mezi délkou
priduchi a ploidii studovanych taxonti, coz ukazuje na dulezitost velikosti genomu i
délky pruducht pro taxonomické studium studovanych taxonl. Ziskana data tedy
prispivaji k bliz§imu pochopeni taxonomické problematiky a k potvrzeni plisobeni
evolu¢nich mechanismi, tj. polyploidizace a hybridizace na vznik jednotlivych taxont
v ramci Evropy.

Jedinci, u kterych byly uz dfive stanoveny pocty chromosoml metodou
roztlakovych preparati (Sikova 2014; Jandova nepublikovano) (Piiloha 4) potvrdili
existenci diploidniho cytotypu F. verna subsp. calthifolia (2n = 2x = 16), triploidniho
cytotypu (2n = 2x = 16) (Sikova 2014) hybrida F. verna subsp. calthifolia a F. verna
subsp. verna (Popelka et al. nepublikovano) a diploidniho (2n = 2x = 16), triploidniho
(2n = 2x = 24) (Jandova nepublikovano) i tetraploidniho cytotypu F. verna subsp. verna
(2n = 4x = 32) (Sikova 2014). Z velikosti genomu v této praci odhadované ploidni
urovné u studovanych taxoni jsou v souladu s vysledky uvedené karyologické analyzy
Na tomto zdkladé byla identifikovana cytotypova diverzita (2x, 3x, 4x, 5x) v rdmci rodu
Ficaria. Vlastni absolutni velikost genomu a variabilitu ve velikosti genomil
u nékterych taxontl rodu Ficaria uvadi rovnéz Zonneveld (2015)
a Drenckhahn et al. (2017). Relevantnost srovndvani ndmi zjiSténych hodnot s daty
uvedenymi v téchto pracich (vétSina dat je v obou pracich shodnd) je podporovana
v této praci zjiSténou, téméf stejnou velikosti genomu u F verna subsp. ficaroides
(2C DNA = 18,4 pg, viz Tab. 1) s hodnotou udavanou Zonneveldem (Zonneveld 2015:
2C DNA = 18,6 pg). Ob&é méieni byly provedeny na jedincich F. verna subsp. ficaroides
pochézejicich z lokality Mnt Chelmos v Recku. Takze lze piedpokladat, Ze odhaleny
vyssi rozptyl ve velikostech genomil u jednotlivych taxon neni artefaktem pouziti
jinych standardd, jiné znacky pratokového cytometru atd., ale je dusledkem vyssiho
poctu studovanych populaci 1 geograficky obsdhlejSim vzorkovanim populaci
jednotlivych taxonid. Z absolutni velikosti genomu (2 C DNA) pak stanovené
monoploidni velikosti genomu (1 Cx DNA) odhaluji geograficky patern kombinovany

s prostorovou autokorelaci. Pozorovana variabilita je tedy na velké geografické Skale
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reflektovana geografii patrné v ndvaznosti na polyploidizacni i hybridizani procesy
(Obr. 6, 7). Monoploidni velikost genomu polyploidi krytosemennych rostlin obecné
podléha v prabehu casu snizovani, tzv. downsizing (Leitch & Bennett 2004). V piipadé
nepfitomnosti tohoto jevu se patrné jedna o neopolyploidy (Cosendai et al. 2011).

Vysledky meéteni velikosti genomu diploidi potvrdily existenci, v literatufe
uvadénych diploidnich taxond, tj. F. verna subsp. calthifolia, F. verna subsp. fertilis a F.
verna subsp. ficaroides (Zonneveld 2015). Na zéklad¢ geneticky vymezenych hodnot
velikosti genomu, tj. 14,7 pg, 19,6 pg a 18,2 pg v tomto poiadi, tak byla potvrzena
existence tii diploidnich linii. Do rozsahu stanovenych velikosti genomii jednotlivych
taxonll zapadaji velikosti genomu stanovené ve studiich autort Zonneveld (2015)
a Drenckhahn et al. (2017) Nicméné Drenckhahn et al. (2017) a Zonneveld (2015) dale
na zédklad¢ fenotypu a monoploidni velikosti genomu pfifazuji k F verna subsp.
calthifolia i tetraploidni cytotypy popsané na Gizemi Recka. Také v této praci byl zjistén
tetraploidni cytotyp u rostlin z Recka, které byly na zikladé morfologie piifazeny
k taxonu F. verna subsp. calthifolia (Ptiloha 6). Nicmén¢ v této oblasti roste 1 F. verna
subsp. chrysocephala (Ptiloha 9), kterd je tetraploidni a od diploidniho cytotypu F
verna subsp. calthifolia se rozliSuje hlavné na zakladé velikosti vzrustu (Sell 1994;
Trinajstic¢ et al. 1979). Vzhledem k tomu, ze velikost rostlin je silné plasticky znak,
ktery je ovliviiovan podminkami prostfedi, uvadény tetraploidni cytotyp F verna subsp.
calthifolia by tedy ve skutecnosti mohl patfit k F. verna subsp. chrysocephala. Tudiz
bez dalSiho studia morfologie téchto rostlin nelze zhodnotit, ke kterému taxonu
tetraploidni cytotyp fenotypicky odpovidajici F. verna subsp. calthifolia patii, tj. je tfeba
najit néjaky novy rozliSovaci, morfologicky nebo geneticky znak.

Diploidni linie F. verna subsp. calthifolia vykazuje znacnou intrataxonomickou
variabilitu ve velikostech genomu. Tato variabilita je u diploidniho cytotypu F. verna
subsp. calthifolia (rozdil ve velikostech genomil o vysi 1,7 pg s rozsahem 13,9-15,6 pg)
ve srovndni s Drenckhahn et al. (2017) (rozdil ve velikostech genomil o vysi 0,2 pg
s rozsahem 14,9-15,1 pg) vyssi o 1,5 pg. Zonneveld (2015) pak ztaxonu F. verna
subsp. calthifolia vycClenuje nazemi Kavkazu a Ruska novy taxon F. stepporum
(s velikosti genomu 12,5 pg), fenotypové odpovidajici £ verna subsp. calthifolia
(s velikosti genomu 15,5 pg). V souvislosti snami prokdzanou variabilitou
ve velikostech genomu u F. verna subsp. calthifolia je tieba provést geograficky
obsahlejsi vzorkovani reflektujici cely aredl rozsiteni F. verna subsp. calthifolia. Teprve

na tomto zéklad¢ bude mozné spolehlivé zhodnotit taxonomické postaveni F. stepporum
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zakladajici se na 1 zmétené rostling, ackoli odlisny evolu¢ni ptivod F. stepporum nelze
vyloudit.

Diploidni cytotyp F. verna subsp. fertilis vykazoval podstatné¢ mensi variabilitu
ve velikosti genomu nez vyse zminény cytotyp F. verna subsp calthifolia, piestoze byl
také studovan na znané geografické Skale. Zjisténa variabilita (rozdil o vysi 1,4 pg
s rozsahem 19-20,4 pg) je srovnatelna s variabilitou uddvanou
Zonneveldem (Zonneveld 2015). Na variabilit¢  ve velikostech  genomii by
se u diploidnich cytotypi F verna subsp. caltifolia a F. verna subsp. fertilis mohla
mimo jiné podilet zejména mozna ptitomnost B chromosomi. Ty u F. verna subsp.
calthifolia na uzemi Madarska  ve svych studiich ~ prokazali napf.
Pogan & Wecisto (1974, 1981) a u F. verna subsp. fertilis na uizemi Velké Britanie pak
Gill et al. (1972). Za ptedpokladu vyS$si abundance B chromosomui u rostlin s vyssi
velikosti genomu lze pak predikovat jejich roli v evoluénich procesech. Tomu odpovida
u F verna subsp. calthifolia pozorovana akcelerovand mira vegetativni reprodukce
a predev§im posun fenologie o cca.2tydny dfive ve srovnani s rostlinami bez
B chromosomit (Pogan &Wcislo 1981b). S tim patrn€ souvisi i omezeni nékterych
hybridiza¢nich a polyploidiza¢nich procesu, které je navic u F. verna subsp. calthifolia
podporovdno snizenym mnozstvim zivotaschopného pylu v piipad¢ piitomnosti
8 B chromosomil (Pogan &Wocislo 1981b), u F. verna subsp. fertilis pak v ptipadé
pfitomnosti 3 B chromosoml (Marchant & Brighton 1974).

Variabilitu ve velikostech genomu v rdmci diploidni linie F verna subsp.
ficaroides nelze spolehlivé zhodnotit z divodu nedostate¢ného mnozstvi dat. Nicméné
Zonneveld (2015) k diploidni linii F. verna subsp. ficaroides pftitazuje tetraploidni
cytotyp s pacibulkami v pazdi listi nalezeny v nizinné oblasti v okoli mésta Elvas
v Portugalsku. Vysledky velikosti genomu v této praci ale naznacuji, Ze tetraploidni
cytotyp piitazeny k F. verna subsp. ficaroides je ve skutecnosti soucasti tetraploidni
linie F. verna subsp. ficariiformis.

Me¢éteni velikosti genomu vybranych taxond potvrdilo i existenci v literatufe
uvadénych tetraploidnich taxont, tj. F. verna subsp. chrysocephala, F. verna subsp.
verna a F. verna subsp. kochii (Zonneveld 2015). Taxonomicka hodnota posledniho,
v literatufe na zakladé¢ morfologie z izemi Francie popsaného tetraploidniho taxonu F
verna subsp. ficariiformis Sell (1994) se dle vysledkl této prace jevi jako pochybna.
PrestoZe neni dostatek dat k statistickym analyzadm, z Obr. 5 je patrné, Ze monoploidni

velikost genomu populaci ptifazenych k taxonu F. verna subsp. ficariiformis ma stejny
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geograficky patern jako F. verna subsp. verna. Tyto taxony se od sebe rozlisSuji
morfologickymi znaky, jako je velikost kvétt alisti (Sell 1994; Veldkamp 2015;
Vazquez 2016). K taxonu F. verna subsp. verna byly tedy piifazeny jen morfologicky
jasn¢ odlisitelné typy (obr. 16, 17). Nicméné velikost kvéti 1 listli jsou znacné€ plastické
znaky (Postetal. 2009) podléhajici vlivim podminek prostiedi (Atamov 2006).
Klasifikace F. verna subsp. ficariiformis jako samostatného taxonu je tedy
pravdépodobné artefaktem role klimatickych podminek. Do rozsahu nami stanovenych
velikosti genomt jednotlivych taxont zapadaji velikosti genomil stanovené ve studiich
autort Zonneveld (2015) a Drenckhahn et al. (2017) s vyjimkou F. verna subsp. kochii,
kde je vtéto praci zjiSténa velikost genomu 27,3 pg occa 9pg niz$i nez uvadi
Zonneveld (2015: 36,2 pg). Patrn€ se jedna o atrefakt zplGsobeny malym vzorkem
(vobou ptipadech jde o1 méfeni) aodliSnymi, v obou piipadech ale horskymi
lokalitami. Pozorovany rozdil ve velikostech genomu by mohl naznacovat rozdilné
ploidie métfenych rostlin.

V ramci tetraploidni linie F verna subsp. verna byla zaznamenina znacna
intrataxonomicka variabilita, tj. rozdil ve velikostech genomil o vysi 6,9 pg (rozsah
28,6-35,5 pg), zatimco Zonneveld (2015) uvadi 4,2 pg velky rozdil ve velikostech
genomu (rozsah 31,8-36 pg), v této praci prokazany rozdil ve velikostech genomu je
tedy ve srovnani se Zonneveld (2015) vyssi o 2,7 pg. Variabilitu ve velikosti genomu F.
verna subsp. chrysocephala a F. verna subsp. kochii nelze relevantné zhodnotit
z diivodu malého poctu vzorkt (dvé lokality, jedna lokalita).

Vysokéd variabilita u F. verna subsp. verna je patrné podminéna zejména
pusobenim rozdilnych evolu¢nich mechanismii, které naznacuje i cytotypova diverzita
(2n = 2x, 3x, 4x). O plvodu tetraploidnich rostlin byla recentné publikovana nova
hypotéza (Zonneveld 2015; Drenckhahn et al. 2017), predikujici alotetraploidni ptivod
zépadni linie F. verna subsp. verna s F. verna subsp. calthifolia a F. verna subsp. fertilis
jako rodicovskymi taxony na zaklad¢ arealu rozSiteni F. verna subsp. calthifolia a F.
verna subsp. fertilis. Drenckhahn et al. (2017) déle na zéklad¢ ziskanych dat velikosti
genomu F. verna subsp. verna a aredlu rozsiteni F. verna subsp. fertilis usuzuje, ze nelze
vyloucit ani autotetraploidni plivod zapadnich populaci F verna subsp. verna
s rodiCovskym taxonem F. verna subsp. fetilis. Nicmén¢ Nicholson (1983) popisuje
experimentalné vytvorené autotetraploidy F. verna subsp. fertilis bez pacibulek. Pro
vychodni populace F. verna subsp. verna Drenckhahn et al. (2017) dle aredlu rozsifeni

F verna subsp. calthifolia navrhuje jejich autotetraploidni ptvod
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s F. verna subsp. calthifolia jako rodi¢ovskym taxonem. Ten ale neodpovida
pozorovanému gradientu v monoploidni velikosti genomu u F. verna subsp. verna, u niz
se velikost genomu smérem na Balkan zmensSuje, zatimco u F. verna subsp. calthifolia
se velikost genomu smérem na Balkan zvétSuje. Jinymi slovy, pokud by F. verna subsp.
verna vznikla z F. verna subsp. calthifolia, mél by byt geograficky patern
v monoploidni velikosti genomu stejny. Tento paradox muze byt z¢asti podminén
podminkami prostiedi (Knight 2005), reflektovanymi tendenci sniZzovat velikost
genomu v navaznosti na znaky ovliviiyjici evapotranspiraci (Knight & Beaulieu 2008).
To je podporovano v této praci zaznamenanou chorvatskou populaci obsahujici
diploidni, triploidni a tetraploidni jedince fenotypové odpovidajici F. verna subsp.
verna. Monoploidni velikost genomu diploidi a triploidd F. verna subsp. verna
odpovida monoploidni velikosti genomu u F. verna subsp. calthifolia. Monoploidni
velikost genomu tetraploida F. verna subsp. verna se ale lisi, coz by naznacovalo soulad
s hypotézou adaptivniho charakteru velikosti genomu na podminky prostiedi.
Alternativné ale diploid F. verna subsp. verna muze naznacovat odliSné evolucni
interakce v ramci rodu Ficaria. Pozorovany tetraploidni cytotyp F. verna subsp. verna
by tedy mohl vzniknout autotetraploidizaci diploidniho cytotypu F. verna subsp. verna,
podlehnout snizeni monoploidni velikosti genomu (tzv. downsizing) (Leitch & Bennett
2004). a nasledné diky obecné lepSim koloniza¢nim schopnostem polyploidi (napf.
Oto & Whiton 2000; Fawcett & Van de Peer 2010) ptevladnout. To je podporovano
nalezenymi triploidy fenotypové nalezejicimi k F verna subsp. calthifolia z Recka
(Drenckhahn et al. 2017) az Némecka (Drenckhahn 2016). Pozorovana existence
jednotlivych linii v ramci F. verna subsp. verna tedy mize byt disledkem specifickych
vzajemné nezavislych mechanismi vzniku, interakci mezi liniemi s odliSnym
evoluénim plvodem, plisobenim podminek prostiedi, ptipadné jejich kombinaci. Tato
hypotéza je podporovana existenci intertaxonomického genového toku
(Popelka et al. nepublikovano) a moznou ptitomnosti rozdilného mnozstvi repetitivnich
sekvenci, retrotranspozonll, tj. Zddné¢ funkce nekddujici DNA ¢i  dalSich
chromosomalnich mutaci v genomech jednotlivych rostlin (Knight et al. 2005;
Dodsworth et al. 2015).  Vyskyt retrotranspozonii piitom reflektuje heterogenitu
podminek prosttedi (Murray 2005).

Role genového toku naznacujiciho odlisné evoluéni interakce v ramci
tetraploidniho cytotypu F verna subsp. verna je podporovana meétfenim velikosti

genomu triploidd. Dle monoploidnich velikosti genomu lze usuzovat na 3 mozné
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zpusoby vzniku triploidd. Prvnim zpiisobem vzniku triploidi je pravdépodobné
autotriploidizace s diploidnim a tetraploidnim cytotypem nebo pouze s diploidnim
cytotypem F verna subsp. verna. Uvedené mechanismy vzniku v souvislosti
se zjisténym geografickym paternem jsou podporovany existenci chorvatské populace s
vyskytem diploidnich, triploidnich a tetraploidnich cytotypli F verna subsp. verna a
Svycarské populace s vyskytem triploidnich cytotypti . verna subsp. verna. Rovnéz ze
Svycarska Anders—Gasser (1985) popisuje sympatrické populace s vyskytem triploidi,
tetraploida a pentaploidl F. verna subsp. verna bez pritomnosti diploida, Trohler (1976)
pak také ze Svycarska popisuje populace s vyskytem diploidd, triploidd, tetraploidi
a sympatrické populace diploidd a triploidd F verna subsp. verna. V této praci
prokazana pfitomnost pouze triploidit v Svycarské populaci by tedy mohla byt
artefaktem malého vzorku. Alternativné diploidni a tetraploidni cytotyp F. verna subsp.
verna mohl vymizet v disledku odlisnych nérokd na podminky prostfedi. Ekologické
vymezeni alotriploidii F. verna subsp. calthifolia a F. verna subsp. verna popisuje
Popelka et al. (nepublikovano). Druhym zplsobem vzniku triploidi je tedy
alotriploidizace F. verna subsp. calthifolia s F. verna subsp. verna.v kombinaci
s reciprokou hybridizaci s rodi¢ovskymi taxony. To je podporovano intermedidlnim
charakterem triploidd v Ceské republice (vysledky této prace) a v Polsku
(Pogan & Wcislo 1974, 1986). Alotriploidni plvod triploidd s F verna subsp.
calthifolia a F. verna subsp. verna na uzemi Ceské republiky molekuldrnimi analyzami
potvrzuje Popelka et al. (nepublikovano). Fenotypova podobnost triploidi s F verna
subsp. calthifolia, které z Recka uvadi Drenckhahn et al. (2017) je patrné disledkem
introgrese, protoZze monoploidni velikost genomu téchto triploidi naznacuje
alotriploidni plivod s F. verna subsp. calthifolia a F. verna subsp. verna. Poslednim
v literatufe uvadénym zplsobem vzniku triploidi je alotriploidizace F. verna subsp.
verna s F. verna  subsp. fertilis jako  rodiCovskymi taxony (Mardse—
Jones & Turrill 1952; Gill et al. 1972), coz na tzemi Velké Britdnie uvadi Mardsen—
Jones & Turrill (1952) a Gill et al. (1972). Sympatrické populace F. verna subsp. verna
a F verna subsp. fertilis byly zjiStény 1 v této praci. Nepfitomnost triploidl je zfejmé
artefaktem malého vzorku.

Geneticky tok reflektuji 1 rozdilné gradienty ve velikostech genomi v ramci
aredlu rozsiteni F. verna subsp. calthifolia a F. verna subsp. verna. Tyto gradienty patrné
souvisi se zménami klimatu a prostfedi b&hem poslednich dvou miliont let

(Hewitt 1996). Studie Taberlet et al. (1998) uvadi tfi oblasti fungujici béhem glaciala
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jako refugia, konkrétné Pyrenejsky, Italsky a Balkansky poloostrov. Z téchto oblasti pak
béhem interglacialti dochézelo k migracim s naslednym obsazovanim volnych nik (napf.
Webb & Bartlein 1992). Rozdilné gradienty ve velikostech genomi u F verna subsp.
calthifolia a F. verna subsp. verna lze pak ziejmé vysvétlit riznymi pocty refugii,
potazmo riznym poctem migracnich vIn. Vlastni zplisob migrace, naznacujici mozny
odlisny evoluéni ptvod rostlin v riznych oblastech v disledku nezavislych
hybridizacnich a polyploidiza¢nich procestt je pravdépodobné znacné¢ ovlivnén
1 ekologii samotného taxonu, kterd ma za nasledek odliSny koloniza¢ni potencial a tim
1 odliSnou miru role izolace v evoluci studovanych taxonti.

Zjisténé¢ hodnoty délek praduchi jsou v souladu sobecnym trendem
spocivajicim v pozitivni korelaci velikosti praducht s velikosti genomu, potazmo
ploidii (Masterson 1994; Beaulieu et al. 2008; Hodgson et al. 2010). U né&kterych druhii
je délka praducht dokonce povazovana zadruhové  specificky  znak
(napf. Rayburn et al. 2009). Vhodnost délky priduchti na abaxidlni strané kaliSnich
listk (Veseld 1969) a spodni strané¢ listd (Trohler 1976), jako pomocného
determinacniho znaku popisuje pro klasifikaci F. verna subsp. calthifolia a F. verna
subsp. verna Veseld (1969), pro klasifikaci diploidnich, triploidnich a tetraploidnich
cytotyptl . verna subsp. verna pak Trohler (1976). Veseld (1969) zaznamenala delsi
priduchy u F. verna subsp. calthifolia ve srovnani s F. verna subsp. verna. Tomu
odpovidaji vysledky studie Trohler (1976) udavajici delsi priduchy na spodni strané
listd u triploidti v srovnani s tetraploidy.

Vysledky studii Veseld (1969) a Trohler (1976) jsou v rozporu s v této praci
prokdzanou silnou pozitivni korelaci velikosti genomu s délkou priiduchli na spodni
strané listl. Rozpor se studii Veseld (1969) udavajici delsi priduchy u F. verna subsp.
calthifolia ve srovnani s F. verna subsp. verna by mohl byt vysvétlen métenim délky
pruduchi na odlisnych organech (kaliSni listky vs. spodni strana listil) a zjiSténymi
SirSimi  kaliSnimi listky u F. verna subsp. calthifolia nesoucimi praduchy s uz§imi
svéracimi bunkami, uz§i svéraci bunky pak dle Franks et al. (2012) dokladaji mensi
velikost genomu. V ptipadé studie Trohler (1976) je pak rozpor s prokazanou silnou
pozitivni korelaci délky praducht s velikosti genomu patrné disledkem odlisného
metodického postupu, protoze v této praci byly listy pro zhotoveni preparati odebrany
na konci vegetacni sezony, tj. v dob€ kdy rostliny nepokracuji v ristu. Zatimco odbér
listd v praci Trohler (1976) dle uvadénych delSich praducht na spodni strané listi u

triploidii ve srovnani s tetraploidy naznacuje pravdépodobné odbér listli v pribéhu



44

vegetacni sezony, protoze rostliny s mensi velikosti genomu zacinaji rlst dfive
(Sikova 2014) a jejich praduchy jsou tedy v jiném stadiu vyvoje ve srovnani s vy$§imi
ploidiemi. Na délku priduch béhem rtstu rostliny tak mohou mit vliv i podminky
prostiedi  (Knight a Beaulieu 2008;  Hodgson et al. 2010). ~ Vyznamnou  roli
meteorologickych (thrn srazek) a ekologickych (typ pady, vlhkost) podminek prostredi
na produkci nadzemni (ovlivitujici délku priduchil) i podzemni biomasy u rodu Ficaria
popisuje 1 Atamov (2006). Jednim z hlavnich faktorti ovliviujicich délku praduchii by
pak dle studie Hetherington a Woodward (2003) mohly byt 1 vyssi naroky na dostupnost
vody v prostfedi u taxonil s vyssi velikosti genomu. Nicméné dle vysledka v této praci
métenych délek priduchti na spodni strané listd, které byly odebrany na konci vegetacni
sezony z rostlin péstovanych za uniformnich podminek na experimentalnim pozemku
katedry Botaniky Pif. UP se zd4, ze velikost genomu je siln¢ korelovana s délkou
praducht. Délku priduchi lze tedy vyuzit jako znak pro identifikaci jednotlivych
ploidii, ale pro determinaci na irovni taxonu se jedna o prili§ plasticky znak. To je

v souladu s vysledky studie Marinho et al. (2014) provedené u rodu Eriotheca.



ZAVER

Vysledky této bakalarské prace prispivaji k objasnéni taxonomické problematiky rodu
Ficaria na uzemi Evropy. Odhadované velikosti genomu podporuji existenci
diploidnich linii, tj. £ verna subsp. calthifolia, F. verna subsp. fertilis, F. verna subsp.
ficaroides a tetraploidnich linii F. verna subsp. chrysocephala, F. verna subsp. verna.
Potvrdily pravdépodobné tetraploidni linii . verna subsp. kochii. V literatufe uvadéna
tetraploidni linie F. verna subsp. ficariiformis nebyla zjiSténa, patrn¢ byla v navaznosti
na morfologické znaky podminéné klimatickymi podminkami prostfedi vyclenéna jako
samostatny taxon z tetraploidni linie F verna subsp. verna. Byl odhalen diploidni
cytotyp vramci F. verna subsp. verna, ktery naznacoval radikalni zménu koncepce
fylogenetickych vztahii v rdmci tetraploidni linie F verna subsp. verna. Zjisténa
variabilita ve velikostech genomu na Siroké geografické Skéale u F. verna subsp.
calthifolia a F. verna subsp. verna poukazuje na pusobeni procesti hybridizace a
polyploidizace v evoluci rodu Ficaria. Pozitivni korelace mezi délkou priducht a
velikosti genomu (2 C DNA) odhalila vyuzitelnost délky priduchii jako znaku pro
taxonomickou klasifikaci ploidnich stupiit.

Monoploidni velikosti genomu (1Cx DNA) naznacily mozné rizné evolucni
stafi v ramci samotnych linii. Pro pochopeni taxonomické problematiky je tedy dale
nezbytné vyuzit sofistikovan€jsi molekuldrni metody napt. provést analyzy
chloroplastovych a jadernych usekii DNA, pifipadné v navaznosti na globdlni zménu

klimatu provést experimenty testujici ptipadné reprodukéni bariéry mezi taxony.
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Piiloha 2: Pichled jedincti studovanych taxont, u nichz byla stanovena absolutni velikost genomu

Taxon Jedinec Ploidie* 2C DNA [pg]** 1Cx DNA [pg]**
FVC 11 01 2 2X 13,985 6,993
FvC 11 01 3 2X 14,441 7,220
FvC 11 01 4 2X 14,292 7,146
FVC 12 12 2 2X 14,090 7,045
FvVC 12 12 3 2X 14,123 7,062
FvVC 12 12 4 2X 14,132 7,066
FVC 12 16 2 2X 14,063 7,031
FvC 12 16 3 2X 14,046 7,023
FvC 12 16 4 2X 14,131 7,065
FvC 12 17 11 2X 13,912 6,956
FvC 12 17 3 2X 14,014 7,007
FVC 12 17 6 2X 14,293 7,146
FVC 12211 2X 14,540 7,270
FVC 12 .21 2 2X 14,338 7,169
FvC 14 01 1 2X 14,292 7,146
FvC 14 01 2 2X 14,425 7,213
FvC 14 01 4 2X 14,420 7,210
FvC 14 03 1 2X 14,304 7,152
FvC 14 03 3 2X 14,133 7,067
FVC 15 17 1 2X 15,391 7,695
FVC 15 172 2x 15,527 7,764
FVC 15 17 3 2X 15,576 7,788
FvC 1522 1 2X 15,315 7,658
FvC 15 22 3 2X 15,097 7,548
FvC 1522 5 2X 15,163 7,582
FvC 16 05 1 2X 15,091 7,545
FvC 16_05_8 2x 15,448 7,724
FVC 17_85A_4 4x 29,377 7,344
FVvC 17 85A 5 4x 29,111 7,278
FVC 17_85A 8 4x 30,213 7,553
FVC 17 88 2 2X 15,536 7,768
FvC 17 88 5 2X 15,531 7,766
FvC 17 92 1 2X 15,387 7,694
FvC 17 92 10 2X 15,544 7,772
FVC 17_96 3 4x 29,711 7,428
FVC RA1 2X 14,591 7,296
FVFE 12 01_1A 2x 19,135 9,567
FVFE 12 01 _1B 2X 19,038 9,519
FVFE 12 01 2B 2X 19,290 9,645
FVFE 12 03 1B 2X 19,914 9,957
FVFE 12 03 2A 2X 20,357 10,178
FVFE 14 11 1 2X 19,466 9,733
FVFE 14 12 1 2x 19,724 9,862
FVFE 16 37 1 2X 19,688 9,844
FVFE 16 37 2 2X 19,415 9,708
FVFO 17 95 1 2x 18,162 9,081
FVFO 17 95 2 2X 18,160 9,080
FVCH 17 97 1 4x 30,063 7,516
FVCH 17 97 2 4x 30,250 7,562
FVCH 17 97 3 4x 30,525 7,631
FVK 15 06_1 ? 27,281 ?

FVV 11,01 _14 4x 30,470 7,618
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FVV

1101
11.01_
11 02_
11 02_
11 02_
12 01_
1
2_
2_
2_
4_

[op)

12 0
12 0
12 0
12 0
12 0
12 04 2
12 04 3
12 14 3
12 14 6
12 14 7
12 17 17
12_17 54
13 04 2
13 04 3
13 04 4
13 04 5
14 13 1
14 13 2
14 13 3
15 08 1
15 08 2
15 08 4
15 11 1
15 11 2
15 11 4
15 11 5
15 18 1
15 18 3
15 18 5
15 23 1
15 23 2
15 23 5
15 24 7
15 24 1
15 24 2
15 24 3
15 24 4
15 24 5
15 24 6
16 03 2
16_03_3
16_03_4
1608 1
16_08_3
16_08_4
16_08 5
16_16 5
16 21 2

P WONEFEP~OWWNE OO

4x
4x
4x
4x
4x
4x
4x
4x
4x
4x
4x
4x
4x
4x
4x
4x
4x
4x
4x

ax
ax
4x
4x
4x
4x

ax
ax
ax
4x
4x
4x
4x
4ax
4ax
4ax
4ax
4x
3x
2X
3x
3x
2X
3x
4ax
4x
4x
3x
3x
3X
3X
4x
4x

31,023
31,045
30,531
30,349
30,450
34,120
34,614
34,407
34,324
34,768
34,259
34,388
34,311
30,202
29,889
30,283
30,312
31,095
29,710
30,310
30,139
30,558
29,216
29,200
29,883
30,651
30,325
30,272
29,399
29,617
30,127
28,631
29,495
29,474
29,549
30,322
30,421
30,331
30,572
23,258
15,770
23,319
23,279
15,734
24,152
32,345
32,276
32,227
25,397
25,390
25,365
25,185
31,190
31,633

7,756
7,761
7,633
7,587
7,613
8,530
8,653
8,602
8,581
8,692
8,565
8,597
8,578
7,551
7,472
7,571
7,578
7,774
7,427
7,577
7,535
7,640
7,304
7,300
7,471
7,663
7,581
7,568
7,350
7,404
7,532
7,158
7,374
7,369
7,387
7,581
7,605
7,583
7,643
7,753
7,885
7,773
7,760
7,867
8,051
8,086
8,069
8,057
8,466
8,463
8,455
8,395
7,798
7,908
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FVV
FVV
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FVV
FVV
FVV
FVV
FVV
FVV
FVV
FVV
FVV
FVV

16_21 6
1621 7
1624 2
16 24 4
16 24 5
16 32 2
1632 3
16_32 4
16_36_3
16_36_4
16_36 6
16_43 2
16 43 3
16 43 4
1645 1
16_45 2
16_45 7
16_47_3
16 47 4
16 49 2
16_49 3
16_49 6
16 54 1
16 54 3
16_54 4
16_56_4
16 56 5
16_73 3
16_73 6
16 737
1674 1
16_74 4
16_74 6
16_88 2
16_88 4
16_89A 3
16_89A 4
16_89A 6
16_89A 7
16 93 1
16_93 6
16_95 3
16_95 4
16_95 6
1696 1
16_96 2
16_96_3
16_99 2
17 47 2
17 47 3
17 47 4
RA34
RA4
RA41

4x
4x
4x
4x
4x
4x
4x
4x
4x
4x
4x
4x
4x
4x
4x
4x
4x
4x
4x
4x
4x
4x
4x
4x
4x
4x
4x
4x
4x
4x
4x
4x
4x
4x
4x
4x
4ax
4ax
4x
4x
4x
4x
4ax
4ax
4ax
4ax
4x
4x
4x
4x
4x
4x
4x
4x

31,371
31,502
32,339
31,744
32,465
35,385
35,524
35,386
32,948
33,042
33,982
32,545
32,490
32,912
33,483
33,885
32,885
32,868
32,996
31,803
31,899
32,200
30,648
30,818
30,800
30,849
29,469
31,144
30,996
31,548
30,977
30,342
30,342
30,965
30,535
29,613
30,360
30,135
30,225
31,886
31,944
30,510
30,858
31,460
30,367
30,679
30,869
30,849
33,564
34,015
33,773
30,977
30,155
30,572

7,843
7,876
8,085
7,936
8,116
8,846
8,881
8,847
8,237
8,260
8,495
8,136
8,122
8,228
8,371
8,471
8,221
8,217
8,249
7,951
7,975
8,050
7,662
7,705
7,700
7,712
7,367
7,786
7,749
7,887
7,744
7,586
7,586
7,741
7,634
7,403
7,590
7,534
7,556
7,972
7,986
7,628
7,715
7,865
7,592
7,670
7,717
7,712
8,391
8,504
8,443
7,744
7,539
7,643
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FVFI 16_40 2 4x 34,628 8,657
FVFI 16_40 4 4x 34,372 8,593
FVFI 16_40 5 4x 33,878 8,469
FVFI 16 59 1 4x 29,469 7,367
FVFI 16 59 2 4x 29,830 7,457
FVFI 16 59 3 4x 30,790 7,697
FVFI 16_59 6 5x 37,196 7,439
FVFI 17 108 2 4x 29,978 7,495
FVFI 17_108_7 4x 29,984 7,496
FVCxFVV 11 01 10 3x 22,346 7,449
FVCxFVV 11 01 18 3x 21,095 7,032
FVCXxFVV 11 01 23 3x 21,316 7,105
FVCXFW 12 17 10 3x 20,476 6,825
FVCXxFWV 12 17 12 3x 22,122 7,374
FVCXFW 12 17 4 3x 22,090 7,363
FVCXFVV 12 17 53 3x 22,845 7,615
FVCXFVV  RA2 3x 21,709 7,236
FVCXFVV  RA8 3x 22,269 7,423
FVCXFVV  RAIL0 3x 21,974 7,325

*hodnota stanovena odhadem z velikosti genomu

**prumérna hodnota tfi vzajemné nezavislych méteni

FVC (2x) (diploidni cytotyp F. verna subsp. calthifolia), FVC (4x) (tetraploidni cytotyp F. verna subsp. calthifolia),
(FVFE (2x) (diploidni cytotyp F. verna subsp. fertilis), FVFO (2x) (diploidni cytotyp F verna subsp. ficaroides),
FVCH (4x) (tetraploidni cytotyp F. verna subsp. chrysocephalla), FVK (F. verna subsp. kochii), FVV (2x) (diploidni
cytotyp F. verna subsp. verna), FVV (3x) (triploidni cytotyp F. verna subsp. verna), FVV (4x) (tetraploidni cytotyp F.
verna subsp. verna), FVFI (4x) (tetraploidni cytotyp F. verna subsp. ficariiformis), FVFI (5x) (pentaploidni cytotyp
F. verna subsp. ficariiformis), FVC x FVV (3x) (triploidni hybrid F. verna subsp. calthifolia a F. verna subsp. verna)
2C DNA (absolutni velikost genomu), 1Cx DNA (monoploidni velikost genomu)

Piiloha 3: Ptehled jedinct studovanych taxond, u nichz byla stanovena délka praducht

Taxon Jedinec  Ploidie* Délka priduchii [pm]**
FvC 11 01 2 2x 43,418
FvC 11 01 3 2x 50,371
FvC 11 01 4 2x 44,498
FvC 12 .12 .2 2x 46,466
FvC 12 123 2x 52,423
FvC 12 12 4 2x 51,318
FVC 12 16 2 2x 51,175
FvC 12 16 3 2x 54,082
FVC 12 16 4 2x 50,730
FvC 12 17 11 2x 46,775
FvC 12 17 3  2x 54,231
FvC 12211 2x 51,844
FvC 14 01_2 2x 52,828
FvC 14 03_1 2x 53,642
FVC 15 17 1 2x 48,552
FvVC 15 17 2 2x 49,929
FvVC 15 17 3  2x 54,655
FvC 15191 2x 51,552
FvC 15 19 4 2x 51,837
FvC 1522 1 2x 59,929
FvC 15 22 3 2x 56,362

FVC 15 22 5 2 56,305
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FVFE
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FVV
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FVV
FVV
FVV
FVV
FVV
FVV
FVV
FVV
FVV
FVV
FVV
FVV
FVV
FVV
FVV
FVV
FVV

1605 1
16_05 6
16_05 8
RA1L
RA15
RA9

12 01 1A
12 01 2B
12 03 1B
12 03 2A
14 11 1
14 12 1
16 27 3
16 27 4
1627 5
16 27 6
16.30 1
16_30 2
16_30 4
16_30_8
16.30 9
16 37 1
1637 2
1637 3
16 37 4
16 37 5
11 01 14
11_01 50
11,01 6
11 02 1
11,02 2
1102 3
12 01 3
12 01 4
12 021
12 022
12 02 3
12 04 1
12 04 2
12 04 3
12 14 3
12 14 6
12 14 7
12 17 17
12 17 54
13 04 2
13 04 5
14 13 1
14 13 2
14 13 3
15 08 1
15 08 2
15 08 4
15 11 1

2X
2X

2X
2X
2X
2X
2X
2X
2X
2X
2X
2X
2X
2X
2X
2X
2X
2X
2X
2X
2X
2X
2X
2X
2X
ax
4x
4x
4x
4x
4x
4x
4x
4x
4x
4x
4x
4x
4x
4x
4x
4x
4x
4x
4x
4x
4x
4x
4x
ax
ax
ax
ax

49,931
54,649
52,727
46,861
58,489
47,948
57,333
60,054
55,797
60,897
52,162
50,714
59,831
59,496
59,197
54,889
54,468
55,604
55,051
56,253
52,598
59,271
56,598
60,109
58,080
57,455
60,137
73,790
60,249
62,086
60,395
61,550
67,391
71,456
68,250
66,472
68,098
70,472
67,177
72,128
69,454
66,243
67,062
65,088
68,459
68,000
68,076
58,447
58,268
67,121
59,054
56,365
56,957
58,893
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15 18
15 18 _
15 18 5
15 23 1
15 23 2
15 23 5
15 24 1
15 24 2
15 24 3
15 24 4
15 24 5
15 24 6
15 27 7
16 03 2
16_03 3
16_03_4
16_08 3
16_08_4
16 08 5
16_16 1
16_16 4
16_16 5
1621 2
1621 6
1621 7
1624 2
16 24 4
1624 5
16 32 2
1632 3
16_32 4
16_36_3
16_36_4
16_36_6
1643 2
16_43 4
1645 1
16_45 2
16_45 7
16_47_3
16_47 4
16_49 2
16_49 3
16_49 6
16 54 1
16 54 3
16_54 4
16_56_3
16_56_4
16_56_5
16_73 3
16_73 6
16_73 7
16 74 1

w

4x
4x
4x
4x
4x
4x
3X
2X
3X
3X
2X
3X
2X
4x
4x
4x
3X
3X
3X
4x
4x
4x
4x
4x
4x
4x
4x
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ax
ax
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4x
4x
4x
ax
ax
ax
ax
4x
4x
4x
4x
ax
ax
ax
ax
4x
4x
4x
4x
ax
ax
ax
ax

59,815
60,844
62,422
63,110
60,110
61,506
65,979
57,519
66,263
62,257
50,209
64,821
55,403
65,380
64,344
69,436
61,909
58,837
59,026
69,889
73,248
76,669
68,025
69,487
69,958
72,673
64,341
65,902
62,341
60,327
61,561
64,398
65,167
64,420
71,181
74,142
65,285
69,046
67,075
64,772
65,875
65,927
71,110
73,138
71,056
65,918
69,516
67,214
68,151
67,602
68,235
65,662
66,764
72,387
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FVV
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FVV
FVFI
FVFI
FVFI
FVFI
FVFI
FVFI
FVFI
FVFI
FVC x FVV
FVC x FVV
FVC x FVV
FVC x FVV
FVC x FVV
FVC x FVV
FVC x FVV
FVC x FVV
FVC x FVV

16_74 4
16.88 1
16_88 3
16_88 4
16_89A 3
16_89A 4
16_89A 7
16 93 1
16_93 4
16_93 6
16 95 3
16 95 4
16_95 6
1696 1
16_96 2
16_96 3
1699 2
16_99 8
RA4
RA41
16_40 2
16 40 4
16_40 5
16 59 1
16 59 2
16_59 3
16 59 4
16_59 6
11 01_10
11 01 18
11_01_23
12_17 10
12 17 12
12 17 4
12 17 53
RA2
RA8

4x
4x
4x
4x
4x
4x
4x
4x
4x
4x
4x
4x
4x
4x
4x
4x
4x
4x
ax
ax
ax
ax
4x
4x
4x
4x
5x
5x
3X
3X
3X
3X
3X
3X
3X
3X
3X

71,591
69,544
70,170
72,688
65,481
66,148
67,595
67,993
66,125
67,482
69,546
70,440
70,072
71,981
70,318
69,785
67,505
65,087
60,723
71,362
75,175
80,406
69,499
68,277
67,804
65,829
66,565
67,495
54,566
52,932
53,331
55,886
59,945
56,224
63,585
53,168
58,781

*hodnota stanovena odhadem z velikosti genomu

**prumérna hodnota ti vzajemné nezavislych primért 20 méfeni na list
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FVC (2x) (diploidni cytotyp F. verna subsp. calthifolia), FVFE (2x) (diploidni cytotyp F. verna subsp. fertilis), FVV
(2x) (diploidni cytotyp F. verna subsp. verna), FVV (3x) (triploidni cytotyp F. verna subsp. verna), FVV (4x)
(tetraploidni cytotyp F. verna subsp. verna), FVFI (4x) (tetraploidni cytotyp F. verna subsp. ficariiformis), FVFI (5x)
(pentaploidni cytotyp F. verna subsp. ficariiformis), FVC x FVV (3x) (triploidni hybrid F. verna subsp. calthifolia a
F. verna subsp. verna)
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Priloha 5:

Diploidni cytotyp F. verna subsp. calthifolia

™
=
3
=
o
="
O
—
(=
o8
o
O

73



89)
=
3
b o
e
©
=
©)
A
=]
0
O
O

Priloha 6: Tetraploidni cytotyp £ verna subsp. calthifolia
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Piiloha 7: Diploidni cytotyp F. verna subsp. fertilis
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Piiloha 8: Diploidni cytotyp F. verna subsp. ficaroides
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@Golour Chart #13

Piiloha 9: Tetraploidni cytotyp F. verna subsp. chrysocephala
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Priloha 10: Tetraploidni cytotyp F. verna subsp. verna
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Piiloha 11: Tetraploidni cytotyp F. verna subsp. ficariiformis
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Priloha 12: Pentaploidni cytotyp F. verna subsp. ficariiformis

Colour Chart #13
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