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Abstrakt

Patagonie je jednou z mala oblasti jizni polokoule s temperatnim klimatem, a proto ptedstavuje
unikatni prostredi pro studium evoluce mistni flory. Patagonské rostliny vykazuji podobn¢ jako
jejich protéjSky z mirného pasma severni polokoule vy$§i miru vyskytu polyploidie.
Polyploidie je mezi rostlinami Siroce rozSifeny stav, jenz hraje klicovou roli v adaptaci druhu
na rizné extrémni stresové podminky. Klimatické charakteristiky, zalednéni ¢i napiiklad
vulkanickd ¢innost jsou faktory ovliviiyjici distribuci organismii. Tato prace se zaméiuje
na studium patagonské flory, zejména pak na alpinské a stepni druhy a na jejich biogeografii
v zé&vislosti na klimatu a geologii této oblasti. Déle se vénuje vztahu mezi polyploidii a timto
rozSifenim. VySe uvedené je predstaveno na modelovém druhu Azorella prolifera, ktery
vykazuje tfi ploidni Grovné a patii mezi béznou soucast patagonské nelesni flory. Nicméné
o vyskytu jednotlivych cytotypti mame nulové znalosti. Rozsifeni a vlastnosti polyploidii
nejsou na jizni polokouli studovany na dostate¢né urovni. Komplexné&jsi porozuméni tomuto
tématu muize vést k lepSimu pochopeni evolucnich aspekti patagonské flory a podobnych

oblasti.
Klic¢ova slova: Andy, Patagonie, polyploidie, rostlinnd evoluce, Azorella prolifera

Abstract

Patagonia is one of the few regions in the Southern Hemisphere with a temperate climate,
and therefore provides a unique environment for studying the evolution of the local flora.
Patagonian plants, like their temperate counterparts in the Northern Hemisphere, show higher
rates of polyploidy. Polyploidy is a widespread condition among plants that plays a key role
in the adaptation of species to various extreme stress conditions. Climatic characteristics,
glaciations or volcanic activity are factors influencing the distribution of organisms. This work
focuses on the study of the Patagonian flora, in particular on alpine and steppe species and their
biogeography in relation to the climate and geology of the area. It also discusses the relationship
between polyploidy and its distribution. The above mentioned is presented on the model species
Azorella prolifera, which exhibits three ploidy levels, and it is a common part of the Patagonian
non-forest flora. However, we have zero knowledge about the occurrence of individual
cytotypes. The distribution and properties of polyploids have not been studied to a sufficient
level in the Southern Hemisphere. A more comprehensive insight into this topic may lead

to a better understanding of the evolutionary aspects of the Patagonian flora and similar areas.
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1. Uvod

Patagonie je rozsahla oblast na jiznim konci Jizni Ameriky s riznorodou krajinou, od lest pies
stepi az po horské oblasti. Jejim charakteristickym rysem jsou extrémni klimatické podminky,
jako jsou dlouha obdobi sucha, silné vétry a nizké teploty, které vytvaii tvrdé podminky
pro zivot zdejSich organismii. Nicméné, Patagonie je domovem pro mnoho druhli rostlin
a zivocichi, které se témto podminkam dokazaly prizptsobit.

Flora Patagonie je velmi bohatd a riznoroda. Biologick4 rozmanitost patagonskych rostlin
je dand jejich schopnostmi adaptovat se na vlivy vnéjSich faktorG. Dilezitym cCinitelem
ovlivitujicim patagonskou vegetaci je klima, zejména mnozstvi srazek a teplota. Na diverzitu
rostlin mély krom¢ klimatu vyrazny dopad také geologické procesy a zalednéni, které
v minulosti vedly k vytvoteni reproduk¢nich bariér a disjunktnich aredld. To mohlo mit
za nasledek rizné evolu¢ni jevy spojené s izolacemi rostlinnych populaci v refugiich, jako
naptiklad vznik adaptaci, speciace, ¢i hybridizace, nastavajici po opétovném kontaktu jedincti.

Adaptace vreakci na vnéj$i podminky je v nékterych ptipadech spojena se vznikem
polyploidie. U polyploidl se piedpoklada, Ze jejich lepsi ptizpisobeni k podminkdm povede
ke zvétSeni jejich aredlu rozsSifeni. Distribuce polyploidi ¢i diploidiit miize byt dalezitou
charakteristikou vysvétlujici pribeh evoluce u n€kterych druhti rostlin. Na rostliny ptisobi rizné
evolu¢ni efekty, jako je efekt hrdla ldhve, geneticky drift, genovy tok, ¢i selekce, které
zpusobuji zmény ve frekvencich alel v populacich.

Cilem ptfedkladané prace je prostfednictvim literarni reSerSe shrnout poznatky o vyvoji
patagonské flory, biogeografii polyploidii a vnéjSich faktorech, jenz na né€ maji vliv. V prvni
casti prace je predstavena Patagonie, jeji klimatické podminky, mistni flora a fauna. Dale
se prace zabyva pusobenim vnéjSich faktorti na slozeni patagonské fléry. Popisuje vliv faktort
biotickych (herbivorie), ale hlavné abiotickych (orogeneze And, vulkanickd Ccinnost
a zalednéni). Nasledujici ¢ast se vénuje polyploidii a jejim vlastnostem, nejdiive obecné a poté
se zaméfenim na patagonské polyploidy a jejich biogeografii. V zavéru prace je charakterizovan
modelovy druh Azorella prolifera (dfive Mulinum spinosum) tvotici populace rtznych

ploidnich urovni.



2. Uzemni vymezeni Patagonie

Patagonie je oblast zahrnujici jizni cip Jizni Ameriky, pfiblizné pod 39. rovnobézkou j. S.
(Hopkins, 1997). Uzemi Patagonie z politického hlediska ndlezi Argentiné a Chile. Tato
rozsahld oblast nema stanovenou pevnou hranici (viz Obr. 1). Severni hranici v Argenting,
na vychodni stran¢ And, podle n&kterych autort tvoii feka Colorado dlouhd téméf 2 500 km
(Rabassa, 2008; Schilling et al., 2017), podle jinych autort ji tvoii feka Negro (Mousy, 1864).
Argentinska Patagonie se rozprostira na uzemi Ctyt provincii, kterymi jsou Neuquén, Rio
Negro, Chubut a Santa Cruz (Sheader, 2013). Severni hranice Patagonie v Chile, na zapadni
stran¢ And, je nejcastéji definovana geologickym zlomem Huincul vedoucim mezi fekami
Limay a Neuquén (Ramos et al., 2004). Chilskou oblast tvoti pét regionti: Araukanie, Los Rios,
Los Lagos, Aysén a Magallanes (Sheader, 2013). Nekteti autofi dale vymezuji také jizni hranici
Patagonie, kterou je Magellantiv (také jako Magalhaestv) praliv (Mousy, 1864), zatimco jini
autofi za soucast Patagonie povazuji i souostrovi Ohnové zemé (Tierra del Fuego), ¢i alespoil
Isla Grande de Tierra del Fuego (Rabassa, 2008). V posledni fadé¢ do Patagonie né¢kdy neni
chilska oblast zahrnuta a zépadni hranici tvofi Andské pohoti (Mousy, 1864; Rabassa, 2008).
Rozd¢lovani argentinské a chilské Patagonie miize byt diisledkem ziskédvani dat na izemi pouze
jednoho ze stath a nepiiméfenym zduraznovanim politické hranice, ackoliv biomy obou statii

jsou si velice podobné (Monjeau et al., 1998).
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Obr. 1: Mapa Patagonie podle Redgeographics (2017). Vymezeni Uzemi Patagonie je problematické.
Geografové a historici nemaji jednotny nazor na urceni hranic.



Patagonii charakterizuji dvé hlavni ¢asti, horské pdsmo And a rozsahlé nahorni ploSiny.
Andy (Spanélsky Cordillera de los Andes) se tdhnou pod¢l zapadniho pobiezi Jizni Ameriky
od Ohnové zemée az po Panamu. Pohoti je dlouh¢ 7 240 km, obsahuje sopky, ledovce a prameny
nejvétsich jithoamerickych fek (Hopkins, 1997). Andy vytvareji srazkovy stin, a proto se zde
srazky pfinaSené zapadnimi vétry koncentruji, zatimco vychodni ndhorni ploSiny a plané jsou
suché a prevazuji zde stepi ¢i polopousté (Auer, 1960). V blizkosti And v mistech
s dostate¢nymi srazkami je terén zalesnény. Opadavym temperatnim lesim dominuje zejména
pabuk (Nothofagus; Wille & Schdbitz, 2009). Vysokohorské oblasti pokryvaji ostrovy
tundro-alpinské vegetace (Moore, 1983). Vyskytuji se nad horni hranici lesa, ktera se pohybuje
v Sirokém rozmezi. Na severu Argentiny presahuje 2 000 m n. m. (Vuilleumier, 1971), smérem
na jih se horni hranice snizuje z 2 000 m n. m. v severni Patagonii k 500 m n. m. v Ohnové zemi
(Ferreyra et al., 2006). Vychodné¢ od And se rozprostiraji patagonské plan¢ charakteristické
aridnim podnebim. Srazkové rozdily mezi vychodni a zapadni Patagonii generuji extrémni
klimaticky gradient (Garreaud et al., 2013), ktery ma vliv na sloZeni vegetace (Ferreyra et al.,

1998; Jobbagy et al., 1996).

3. Klimatické podminky
Na zékladé¢ Koppenovy-Geigerovy klimatické klasifikace rozeznavame v Patagonii Ctyfi
klimatické skupiny: suché stepi ¢i polopousté ptfechazejici az v pouste, temperatni oblasti,
kontinentalni klimatické oblasti a polarni tundro-alpinské oblasti (Beck et al., 2018). Patagonii
muzeme také rozclenit do nékolika fytografickych regiond, subregiont, ekoregiont, provincii
¢i jinych biogeografickych tizemnich jednotek, nicméné ani v tomto vymezeni se autofi
neshoduji (Morrone, 1999). Cast autori vyuzivd k determinaci téchto jednotek prevazné
floristické zdznamy, viz naptiiklad Cabrera (1976), zatimco jini vyuzivaji holisticky pfistup
(Monjeau et al., 1998). Napftiklad del Valle et al. (1995) definuji tzv. megabiozony s vétSim
ohledem na kompozici krajiny, nadmoiskou vysku a typy pud. Nejcastéjsimi ptidnimi typy jsou
suché aridosoly, jenz tvoii az 50 % Patagonie, a entisoly, typické Spatné vyvinutym padnim
horizontem, tvofici pfiblizné 22 % regionu (del Valle, 1998). Cabrera (1976) rozd¢luje
tzv. Andsko-patagonskou oblast na vysokohorsk¢ Andy, punu (suché horské savany)
a patagonskeé stepi. Dale vyc€leiiuje subantarktickou a antarktickou oblast a Ohiiovou zemi.
Srazky v Patagonii jsou vysoce variabilni. Jak bylo jiz vySe zminéno, Siroké pasmo And
(kolem 200 km) naruSuje atmosféricky ob&h, a tim padem 1 distribuci srazek (viz Obr. 2;
Garreaud, 2009). V prub¢hu historie se mnozstvi sraZzek ménilo vlivem posunu zapadnich vétra

smérem na jih. Na konci pleistocénu zde panovaly nepfiznivé suché podminky, kolem
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200 mm/rok. Od pocatku holocénu se srazky zvySovaly. Pred 10 500-8 000 lety dosahovaly
hodnot 300-350 mm/rok, pted 8 000-1 000 lety narostly na 400-500 mm/rok, pficemz
maximalnich hodnot dosahly v obdobi mezi 4 000-3 500 lety (Tonello et al., 2009). V severnich
od 45. rovnobézky jsou srazky vice stdlé a smérem na jih se jejich mnoZstvi sniZuje
(Clapperton, 1994). Konstantni srazky, které v okoli Severopatagonského ledovcového pole
dosahuji az 6 000 mm ro¢né (Escobar et al., 1992), jsou zdrojem vody pro temperatni lesy,
hlavni patagonské tfeky, ledovce a patagonska ledovcova pole (Garreaud, 2009). Celkové
mnozstvi roénich srazek ubyva smérem k Atlantiku exponencialné, coz pro vétSinu centralni
Patagonie predstavuje méné nez 200 mm srazek za rok (Paruelo et al., 1998). Vzdalenost
od And vysvétluje ptes 90 % prostorové variability primérnych ro¢nich srazek (Jobbagy et al.,
1995). Teploty v Patagonii maji viceméné opacny gradient nez srdzky. Smérem
ze severovychodu na jihozapad primérné ro¢ni teploty klesaji z 12 °C na 3 °C (Manzo et al.,
2022). Vysokohorské oblasti jsou typické chladnéj$imi zimami s ¢astym snéZenim (Hoffmann

Jacoby, 2005).
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Obr. 2: Simulace prlmérnych rocnich srazek v Patagonii s pouZitim modelu RACMO2 (Regional
Atmospheric Climate Model, version 2.3). Model dobfe zobrazuje extrémni gradient rozloZeni srazek
(pfevzato od Lenaerts et al., 2014).



V literatute se hodné spekuluje o vlivu El Nifio — Jizni Oscilace (ENSO — EI Nifio Southern
Oscillation) na klima nejen Jizni Ameriky (Diaz & Markgraf, 1992). Garreaud (2009) popisuje
snizeni pramérného thrnu srazek v tropickych Andach a nadprimérné srazky v subtropech,
nicméné v patagonskych Andach jizn€ od 40. rovnobézky j. §. Zadny vliv ENSO na mnoZstvi
srazek nepozoruje. Naopak Carilla et al. (2018) ptfedpoklada vliv ENSO na mnozstvi srazek
1 v severni Patagonii a jeho nasledny dopad na rostlinnd spolecenstva, ktery je ale zpozdény.
Dostupnost vody spojend s longitudindlnim gradientem srdzek se zda byt fidicim
environmentdlnim determinantem vysokohorské vegetace v Andach severni Patagonie

(Ferreyra et al., 1998).

4. Flora Patagonie
Celkov¢ je nejvice zastoupenou rostlinnou skupinou v Patagonii ¢eled” Asteraceae, ktera tvoti
27 % vsech druhti (napt. Baccharis magellanica, Hypochaeris arenaria, Nassauvia pygmaea,
Perezia bellidifolia; Ferreyra et al., 1998; Lencinas et al., 2021). Z této ¢eledi je nejpocetné;si
rod Senecio s 417 druhy vyskytujicimi se v Patagonii, znichz 358 je pro tuto oblast
endemickych (Elias & Aagesen, 2019). Druhou nejcetnéjsi skupinou jsou travy (Poaceae, rody
Agrostis, Festuca, Luzula, Poa; Lencinas et al., 2021). K diverzifikaci obou ¢eledi v Patagonii
doslo v pozdnim oligocénu az stfednim miocénu (Palazzesi & Barreda, 2007). DalSimi
frekventovanymi skupinami jsou naptiklad Apiaceae a Scrophulariaceae (Ferreyra et al., 1998).
Pro vysokohorskou temperatni a subpolarni floru jsou charakteristické vytrvalé byliny, ¢asto
s pfizemni razici, nizké a vyssi dfevnaté kete (Ferreyra et al., 2006) ¢i polStarové rostliny, které
v téchto spolecenstvech Casto tvoii dominantni Zivotni formu (Arroyo et al., 2003), protoze
jejich vzrist je optimalni v mistnim su$$im vétrném prostiedi (Damascos et al., 2008). Mezi
tyto rostliny se fadi Siroce rozsifeni zastupci z Celedi Apiaceae, naptiklad Azorella montana
(Arroyo et al., 2003), 4. prolifera (Damascos et al., 2008), Bolax gummifera (Cavieres et al.,
2002), dale naptiklad rody Baccharis (Asteraceae; Fernandes et al., 2022), Junellia
(Verbenaceae; Peralta et al., 2009) ¢i Oreopolus (Rubiaceae; Nufiez et al., 1999). Tyto rostliny
casto funguji jako tzv. oSetfovatelské rostliny (v anglické literatufe oznacované jako ,,nurse
plants®), které usnadnuji ostatnim rostlinam piezivani (Arroyo et al., 2003). Vytvafeji
mikrohabitat vhodny pro kli¢eni a umoziuji rist jinym druhtim z niz§ich nadmotskych vysek
(Choler et al., 2001) a tim zvysuji fylogenetickou diverzitu spolecenstva (Butterfield et al.,
2013). Vysokohorsky terén s mirnymi ¢i prudkymi svahy dohromady se sutinami a nestabilnimi

kamenitymi ¢i pis€itymi pidami ovliviiuje slozeni vegetace (Ferreyra et al., 2006). Vysoko



nad horni hranici pabukového lesa se vyskytuji malé ostriivky tvofené zakrslymi stromy druhu
Nothofagus pumilio (Veblen et al., 1996).

Flora patagonskych stepi se od vysokohorskych oblasti vyrazné nelisi, nachazi se zde také
nékteré polstarovité rostliny a kete, které v minulosti zvétsily svij aredl rozsifeni praveé migraci
ze stepi do hor (Carilla et al., 2018; Moore, 1983). Kromé nich se zde vyskytuji zejména travy,
celed’ Poaceae: Bromus pictus (Leva et al., 2013), Festuca gracillima (Oliva et al., 2005), Poa
ligularis (Leva et al., 2013), Stipa speciosa, S. humilis (Soriano et al., 1987), dale naptiklad
Adesmia (Leguminosae; Fortuna-Perez et al., 2021), Baccharis magellanica (Asteraceae;
Fernandes et al., 2022), Berberis (Berberidaceae; Bottini et al., 1999). Rostlinné spolecenstva
patagonskych stepi jsou charakteristickd nizkou pokryvnosti, kterd se pohybuje mezi 10-60 %
(Bertiller & Bisigato, 1998), coz muze byt snizenou dostupnosti vody (Gaitan et al., 2014).
Rostliny vykazuji v aridnich stepich dv¢ strategie hospodateni s vodou. Traviny patfici do prvni
skupiny oportunistickych druhi jsou aktivovany srazkami bezprostiedné po kontaktu
s dostupnou vodou. Mezi né€ patii Bromus setifolius, Festuca argentina, Poa ligularis ¢i Stipa
speciosa. Druhd strategie dfevnatych kefli je zalozena na vyuziti vodnich zasob. Druhy
vyuzivajici zasoby vody jsou Acantholippia seriphioides, Adesmia campestris, Azorella
prolifera a Lycium chilense (Soriano & Sala, 1984).

V mistech s dostate¢nymi srdzkami, prevazné v blizkosti And, je pfevladajicim biotopem
opadavy les (Hoffmann Jacoby, 2005). V Patagonii miizeme rozlisit ¢tyfi hlavni lesni formace:
Valdivijsky les, severni patagonsky les, Magellansky les a temperatni pabukovy les (Veblen
etal., 1996). Temperatnim lesim dominuji stromy ndlezici do celedi Nothofagaceae,
Podocarpaceae a Araucariaceae (Palazzesi & Barreda, 2007; Quattrocchio et al., 2011). K jejich
radiaci doSlo v raném oligocénu (Palazzesi & Barreda, 2007). Také je zde vyznamna celed’
Cupressaceae (s druhy Austrocedrus chillensis, Fitzroya cupressoides a Pilgerodendron
uviferum; Veblen et al., 1996).

V Ohiové zemi se nachazeji vSechny zminéné biomy: stepi s ostritvky lesa Nothofagus spp.
(Bertiller & Bisigato, 1998), ale také tundra, raSeliniSté (Auer, 1960) a viesovisté (Collantes
etal., 1999). Acidofilni viesovisté jsou pokryta rody Azorella, Berberis, Empetrum,
Chilitrichum, Perezia a Senecio. Viesovisté prechazi ve stepi, kde nalezneme roztrousené trsy
nekterych trav ¢i osttic (Carex, Deschampsia, Festuca, Hordeum, Poa, Trisetum a dalSich).
Pro podrost lesa jsou typické druhy Galium aparine, G. fuegianum a Osmorhiza chilensis
(Collantes et al., 1999). Horni hranice lesa je zde oproti zbytku And mnohem nizsi, kolem
550 m, kde je bézné vytvoien pas zakrslych pabukl pievazné druhu Nothofagus antarctica,

tzv. ,,Krumholz*“ (Moore, 1983).



5. Fauna Patagonie

Mimo vyjimecnou floru je pro Patagonii typicka i jedinecna fauna s malym mnozstvim velkych
herbivort (viz Tab. 1). Sviij vrchol zazila jihoamerickd fauna v pozdnim miocénu (v obdobi
pred 11,6-5,3 milionu let), kdy se zde vyskytovalo mnoho velkych savci: vacice, pasovci (rod
Glyptodon), kopytnici (rod Litopterna a skupina Notoungulata; G. G. Simpson, 1950). Avsak
zéhy v nasledujicim pliocénu (pied 5,3-2,6 milionu let) doslo k masivni extinkci a poklesu
diverzity na pfiblizné 50 % (Carilla et al., 2018). Toto vymirdni bylo spojené s migraci
organismi ze Severni Ameriky pies Panamskou §iji. Béhem tzv. velké americké vymény, ktera
zacCala od pozdniho miocénu a vyvrcholila béhem pleistocénu (pred 2,5-0,01 milionu let),
piimigrovalo do Jizni Ameriky n¢kolik zastupct z fada sudokopytnikli (Artiodactyla) a Selem
(Carnivora), ktefi nahradili mistni ptivodni zastupce (Carilla et al., 2018).

Mezi soucasné sudokopytniky Patagonie patii pudu jizni (Pudu puda), huemul jizni
(Hippocamelus bisulcus) a lama guanako (Lama guanicoe). Jejich mnozstvi v dnesni dobé¢ klesa
zejména kvili lovu a naruSeni jejich pfirozenych habitati (Relva & Veblen, 1998). Zavleceni
nepavodnich druhii z Evropy, napiiklad jelena evropského (Cervus elaphus) ¢i prasete
divokého (Sus scrofa), mize mit vliv na rozsifeni ptivodnich druhti (Meier & Merino, 2007).

Vétsi vliv kompetice je nicméné pripisovan hospodarskému dobytku (Flueck, 2010).

Tab. 1: Cetnost ptvodnich patagonskych savc(l. Kolem 50 % patagonské savéi fauny tvori hlodavci.
Zastoupeni velkych herbivord je omezeno pouze na tfi druhy sudokopytnikl (lama guanako, Lama
guanicoe; pudu jizni, Pudu puda a huemul jizni, Hippocamelus bisulcus). Vytvoreno na zakladé Pardinas
et al. (2011) Supporting Information: TableS1.

Rad Vac¢ice Chudozubi Letouni Selmy Sudokopytnici Hlodavci Celkem
Pocet rod 5 3 5 7 3 25 48
Pocet druhd 5 3 10 14 3 44 79

Kromé vzéicnych velkych herbivori jsou v Patagonii rozsifeni také mensi herbivofi,
ptevazné hlodavci, tvofici pfes 50 % vSech savcl (Pardifias et al., 2011). Neméné zajimava
je 1 patagonskd avifauna. V patagonské stepi se vyskytuje jeden z nejvétSich ptakt Jizni
Ameriky nandu Darwinliv (Rhea pennata; Bellis et al., 2004), také jsou zde hojné rozsifeni
zastupci fadu vrubozobi (Hoffmann Jacoby, 2005).

Vyskyt nékterych rostlin se odviji v zavislosti na mife spasani bylozravci. Fylogeneze rodu
Chuquiraga koreluje s vyskytem lamy guanako. Druhy, na které plsobi selekce ze strany
herbivora, ziskaly adaptace ve formé morfologickych a anatomickych zmén listd, coz snizuje

jejich stravitelnost (Ezcurra, 2002). Trava kostfava siva (Festuca pallescens) exponencialné



mizi, zatimco nepreferovany ket Azorella prolifera (detailni informace k vlivu pastvy
viz kapitolu 9. Modelovy organismus Azorella prolifera) zvysuje svoji pocetnost (Aguiar et al.,
1996). Dale je kosttava také nahrazovana Siroce rozsitenym rodem Senecio ¢i Acaena (Bertiller
& Bisigato, 1998). Aguiar (1996) potvrdil zvySeni mnozstvi A. prolifera pod tlakem herbivora,
coz nepotvrzuje studie R. J. Fernandez et al. (1992), podle kterych se naopak snizuje. Diivodem
muze byt snizeni semenné banky kvuli preferenci plodi 4. prolifera (R. J. Fernandez et al.,
1992) zpisobené zvySenym obsahem mineralnich latek (Cavagnaro & Golluscio, 2017).
Spésani ovcemi odkryva pidu nechranénou pted erozi, ktera ma za nasledek mimo jiné i snizeni
semenné banky (Bertiller & Bisigato, 1998). V aridnich oblastech s vysokym tlakem paseni
je ztrata pokryvu vegetaci ptes 50 %, coZz vede ke sniZzeni mnozZstvi ket a desertifikaci
(Yahdjian et al., 2022). Vlivu pastvy na patagonskeé stepi se vénuje vicero védeckych clanki
a jejich vliv a pisobeni jsou shrnuté v Beeskow et al. (1995), Cesa & Paurelo (2011) a Yahdjian
et al. (2022).

6. Vliv geologickych procesii a zalednéni

Herbivorie je jednim ze zésadnich faktorti ovliviujicich slozeni patagonské flory, nicméné
obrovsky vliv mélo také zalednéni (McCulloch et al., 2000) a horotvorné procesy v minulosti
(shrnuto v Luebert & Weigend, 2014). Dulezitym geologickym Ccinitelem utvéiejicim
patagonskou vegetaci byla orogeneze And. Jejich vzestup zacal v pozdni kiidé (pfed 90 miliony
lety; Fildani, 2008), ale nejvyznamnéj$i vyzdvizeni nastalo az v obdobi miocénu (Ramos
& Ghiglione, 2008). Andy hraly klicovou roli v diverzifikaci vysokohorské patagonské flory.
Fungovaly jako koridor umoziujici migraci taxoni mezi severnimi a jiznimi oblastmi Jizni
Ameriky, dale plisobily jako vikariza¢ni bariéra a vytvofily specifické prosttedi, kde mohlo
dochazet ke speciaci (Luebert et al., 2009).

Se vzestupem And byl spojeny i vznik mnoha sopek, jenz byl disledkem subdukce
litosférické desky Nazca a Antarktické desky pod Jihoamerickou desku (Suarez & Marquez,
2007). Vulkanicka a tektonicka aktivita bchem kvartéru méla vliv na fylogeografii
jihoamerickych rostlinnych spolecenstev (Baranzelli et al., 2020). Erupce sopek vedla
k rozd€leni populaci, naptiklad u druhu Nothofagus nervosa omezila genovy tok mezi
populacemi (Millerén et al., 2008). U druhu Calceolaria polyrhiza se piedpoklada vliv
vulkanické aktivity na jeho diverzifikaci (Cosacov et al., 2010).

Orogeneze And v pozdnim miocénu je povaZzovana za pocatek prvniho zalednéni v Andach
a za jedno z nejstarSich zalednéni na jizni polokouli. Pravdépodobné méla za nasledek vznik

Severopatagonského a Jihopatagonského ledovcového pole (Ramos & Ghiglione, 2008).

8



Expandujici ledovce vytlaovaly rostliny do refugii, kterymi se stavaly idoli a niZiny (Sérsic
et al., 2011), nebo migrovaly na sever dal od ledovce $ificiho se z jizniho p6lu (Benitez-Benitez
et al., 2021). Stfidani dob ledovych (glacialti) a dob meziledovych (interglacialti) probihalo
hlavné v pleistocénu (pfed 2,6 milionu az 10,5 tisice let) a vedlo k migracim do refugii
i pfizpisobenim k témto podminkdm (Vuilleumier, 1971). V¢tSina Patagonie byla
v pleistocénu nejspise pokryta raselinisti, které vznikly nahromadénim vody z tajicich ledovct
(Auer, 1960).

Nejlépe prostudované fylogeografické zmény jsou spojené s recentnimi zalednénimi,
zejména s poslednim ledovcovym maximem (tzv. Last Glacial Maximum — LGM), které
se datuje do obdobi pted 26 500-19 000 lety (Clark et al., 2009). Snizeni moi'ské hladiny béhem
LGM az o 100 metrt odkrylo argentinské pobtezi a vytvorilo tak prostor ke kolonizaci
rostlinami (Coronato et al., 1999). V tomto studenéjSim a sus$sim obdobi expandovaly stepi
a dochéazelo kjejich vétsSimu propojeni (Barros et al., 2020). Naopak v interglacialech
se populace stepnich travin izolovaly a mohlo dochézet k jejich odliSeni (Vuilleumier, 1971).
Pisobenim geografickych ¢i klimatickych bariér béhem kvartéru vznikaly disjunktni aredly,
jejichz ptitomnost byla doloZena odlisnostmi mezi haplotypy chloroplastové DNA rGznych
populaci pro rody: Calceolaria (Cosacov et al., 2010), Calibrachoa (Mider et al., 2013),
Hordeum (Jakob et al., 2009), Hypochaeris (Tremetsberger et al., 2009), Mulinum (v dneSnim
pojeti Azorella; Sede et al., 2012), Nassauvia (Nicola et al., 2014), Nothofagus (Azpilicueta
et al., 2009) a Podocarpus (Premoli, Quiroga, et al., 2012).

V ptipad¢ jiznich populaci rodu Hordeum nedoSlo v obdobi LGM k migraci smérem
na sever, ale naopak k pfetrvani v jizni Patagonii a Ohniové zemi (Jakob et al., 2009). Alesponi
dvé refugia byla popséna pro druh Nothofagus pumilio v nezalednénych oblastech
na severozapad¢ a jihovychodé ostrova Isla Grande de Tierra del Fuego. Genetické podobnosti
mezi témito populacemi naznacuji genovy tok (Premoli et al., 2010). Dalsi glacialni refugia
byla dolozena pro druh Colobanthus quitensis na antarktickych ostrovech jizné od Drakeova
prilivu (Koc et al., 2018). Geneticka diverzita populaci Calceolaria polyrhiza spole¢né s jejich
fytogeografii poukazuji na existenci tii refugii na jihozapadé¢ Neuquénu, zdpadé¢ Chubutu
a jthozapad¢ Santa Cruz (Cosacov et al., 2010).

Klimatické zmény béhem pleistocénu byly pravdépodobné hnacim motorem speciace,
ke které dochéazelo opakovanymi geografickymi izolacemi (Ikeda et al., 2012), zatimco
sekundarni kontakty mezi druhy z rtznych refugii vedly k hybridizaci (Stebbins, 1984).
Pro vznik novych druhii v ménicim se prostiedi bylo nutné prekonani specifickych problémii,

pfi ¢emz mohla byt vyhodna polyploidie (Novikova et al., 2018).
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7. Polyploidie

Polyploidie, pfitomnost tfi ¢i vice kompletnich sad chromozomi, je kliCovym faktorem
rostlinné evoluce (Levin, 2002). Neopolyploidizace, tj. recentni zvySeni poctu
chromozomovych sad, se objevuje u 30 az 80 % krytosemennych rostlin (P. S. Soltis & Soltis,
2012). Nicméné& pokud budeme pocitat paleopolyploidii (tj. ddvnou polyploidizaci), kterd muize
byt nasledovana zpétnou diploidizaci, jedné se o 100 % krytosemennych rostlin, nebot k této
udalosti doslo u jejich spolecného predka (Jiao et al., 2011).

Vznik polyploidnich jedinct, tzv. polyploidizace, mize probihat v rdmci jednoho druhu,
¢imz vznika tzv. autopolyploid, napiiklad u druhit To/miea menziesii (D. E. Soltis & Rieseberg,
1986) ¢i Arabidopsis thaliana (Liu et al., 2017). Nebo pii ni mize dochdzet k mezidruhové
hybridizaci. Potom se dcefiny jedinec oznacuje jako allopolyploid (Otto, 2007), napiiklad
vramci rodu Gossypium (P. S. Soltis & Soltis, 2012). Autopolyploidi a allopolyploidi
pravdépodobné prodelavaji odlisSnou evoluci, nebot’ u autopolyploidii je Castéjsi formace
multivalentl pii meidze, zatimco u allopolyploidi je vyssi rozdilnost paralognich gent (tj. téch,
kter¢ jsou vysledkem duplikace; P.S. Soltis & Soltis, 2012). Pro autopolyploidy
je charakteristickd multisomicka dédi¢nost, coz znamena, ze se jejich homologni chromozomy
béhem meiotické profaze I paruji a nasledn¢ béhem metafaze tvoii dvojice (bivalenty), trojice
(trivalenty), ctvefice (kvadrivalenty) ¢i vétsi komplexy (Ramsey & Schemske, 2002).
Allopolyploidni chromozomy jsou na rozdil od autopolyploidi homeologni, tudiz u nich
dochazi pouze k tvorb¢ bivalentt, které béhem metafaze segreguji podobné jako u diploidu.
Jedna se o tzv. disomickou dédi¢nost (Ramsey & Schemske, 2002). Mezi t€émito dvéma
extrémy se rozliSuji segmentalni allopolyploidi, u nichz vlivem homeolognich vymén doslo
k tvorbé genomové mozaiky, a proto se ¢astecné jevi jako autopolyploidi (Mason & Wendel,
2020).

Pohledy na relativni Cetnosti autopolyploidu a allopolyploida se rizni. Ve starsi literatute
se ¢asto uvadi nizsi frekvence autopolyploidie ve srovnani s allopolyploidii (Miintzing, 1936).
Jednoznacné ur€eni relativnich frekvenci je obtizné z diivodu omezené taxonomické
klasifikace polyploidt. Autopolyploidi tradicné nebyvaji uznavani jako samostatny taxon, ale
popsani jako odlisny cytotyp (D. E. Soltis et al., 2007). Barker et al. (2016) porovnavaji vyskyt
diploidie a polyploidie ve 47 rostlinnych rodech (4 003 druzich). Ve zkoumaném vzorku nasli
24 % polyploidd, pti¢emZ pomér autopolyploidl a allopolyploidii byl stejny. Je diileZité zminit,
ze tato prace neuvadi pocet polyploidizacnich udalosti, ale pocet taxonl, u kterych

je polyploidie pozorovana. Barker et al. (2016) ve své studii nepocitaji s moznymi nezavislymi
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opakovanymi polyploidizacemi v rdmci jednoho taxonu, kterd byla doloZena napftiklad u rodu
Nicotiana (Leitch et al., 2008), viz niZe.

K polyploidizaci neboli vzniku polyploidnich jedinci dochézi uvniti mateiské diploidni
populace. MenSinovad nevyhoda autotetraploidii a konkurence mezi cytotypy zplsobuje,
ze polyploidi maji ¢asto problémy piezit a rozsifit se (Levin, 1975). Faktory, které mohou
prispét k formaci polyploidni populace, jsou naptiklad rozriznéni ekologickych pozadavka
cytotypt, stochastické procesy malych populaci a vybérové parovani (Levin, 2002). Polyploidi
(Stebbins, 1980), protoze duplikace genomu generuje genetickou diverzitu, ktera je asociovana
s fenotypovymi novinkami (napf. zvySenou fenotypovou plasticitou), adaptacemi a vyssi
fitness (Alix et al., 2017; Heslop-Harrison et al., 2023). Uspé&$nost allopolyploidii je dobie
dokumentovana pro arktické oblasti, jez jsou na polyploidy bohaté (Stebbins, 1984). Jejich
evoluéni uspéch muize byt vysvétlen fixaci heterozygotnich genomii proti inbreedingu
a genetickému driftu béhem period dramatickych klimatickych zmén (Brochmann et al., 2004).
To souhlasi se Stebbinsovou hypotézou sekundarniho kontaktu: ,,Polyploidie doprovazena
hybridizaci slouzi zejména k rychlé adaptaci na nové ekologické podminky, které ptichazeji
relativné nahle.” (Stebbins, 1984, s. 3).

Prvni zminky o polyploidii pochézeji z pocatku 20. stoleti, nicméné vétsi pozornosti se ji
dostalo az srozvinutim pratokové cytometrie, genomového sekvenovani a dalSich
molekularnich a fylogenetickych metod (Husband et al., 2013). Centrem studia rostlinné
polyploidie je Evropa, potazmo Severni Amerika, coz dokazuji mnohé publikace (shrnuto
napi. v Beheregaray, 2008). Ve studiu polyploidie jsou stale opomijené tropické a temperatni
oblasti jizni polokoule. Ty posledné¢ jmenované vSak mohou byt analogii severni polokoule
a polyploidie zde mutze probihat na stejné nebo minimalné podobné trovni jako v Evropé
¢i Severni Americe. V poslednich nékolika letech se objevily studie (Bures et al., 2022; Rice
etal.,, 2019; Yu et al., 2018) popisujici globalni trend v distribuci polyploidi v riznych
zemeépisnych Sitkach. Nejvice zastoupeni jsou polyploidi v temperatnich oblastech a smérem
k rovniku a k polim jejich frekvence klesa (Bures et al., 2022). Veliky vliv na frekvenci
polyploidii ma zejména klima, druhové slozeni spolecenstev a jejich zivotni forma, pfi¢emz
castéjsi je vyskyt polyploidnich trvalek, nez jednoletych bylin ¢i dfevin (Rice et al., 2019). Rice
et al. (2019) popisuji, Ze temperatni lesy jizni Patagonie, pfesn¢ji Ohiové zemé, obsahuji
dokonce 68 % polyploidnich rostlin, coZ je nejvyssi hodnota z mistnich ekoregionti. Zastoupeni
polyploidnich druhti patagonské stepi dosahuje 52 %, coz je nadprimérna hodnota v porovnani

s ostatnimi stepmi Jizni Ameriky. Polyploidie v Patagonii se zda byt relativné Castym stavem,
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nicméné clankd, které by se ji zabyvaly, zacalo pfibyvat aZ neddvno (ptehled patagonskych

polyploidl viz Tab. 2).

Tab. 2: Po¢ty druhli a prevalence polyploidie v ekoregionech Patagonie a ptilehlych oblasti jizni ¢asti
Jizni Ameriky (definovanych podle WWF — World Wildlife Fund). Tabulka porovnava procentualni
zastoupeni polyploidd v lesich, stepich a horskych oblastech. Data pochazi ze Supplementary
Table 3 ¢lanku ,The global biogeography of polyploid plants“ (Rice et al., 2019).
Biom Ekoregion Pocet druhi  Polyploidie (%)
Valdivijsky temperatni les

(Valdivian temperate forests) 740 48,91

Pabukové lesy Magellansky subpolarni les 169 67 82
(Magellanic subpolar forests) ’

Celkem lesy 909 52,42

Espinal (kfovinna step) 520 47,56

VIhké pampy (Humid Pampas) 448 50,85

Nizké Monte (Low Monte) 169 44,00

Stepi Patagonska step (Patagonian steppe) 536 51,83

Chilsky matorral (kfovinna step; 287 3261

Chilean matorral)
Celkem stepi 1960 46,98
Sucha puna stfednich And
(Central Andean dry puna)
Puna stfednich And
(Central Andean puna)
Vysoké Monte (High Monte) 369 39,26
Jizni andska step
(Southern Andean steppe)
Celkem hory 1397 46,06

154 41,46

616 49,18

Horské oblasti

258 51,06

Johnson et al. (2012) na zédklad¢ sekvenace DNA objevili allotetraploidii u rodt Collomia
a Navarretia v Patagonii. Tyto rody se vyskytuji 1 v Severni Americe, kde vytvaii pouze
diploidni populace. Autofi navrhuji dvé teorie disperze. Bud’ doSlo k allopolyploidizaci,
rozsifeni tetraploidii do Patagonie a jejich zaniku v Severni Americe, nebo disperze diploida
do Patagonie allopolyploidizaci ptedchazela (viz Obr. 3). Kolisajici klimatické podminky
a opakujici se zalednéni béhem pleistocénu mohly upiednostiovat pretrvavani allotetraploidi
pted jejich diploidnimi protéjsky, na které po disperzi do Patagonie piisobil efekt zakladatele
(efekt hrdla 1ahve).

Tyto rody se podobné jako mnoho dalSich jihoamerickych rostlin vyznacuji
tzv. disjunktivnim amfitropickym rozsifenim (rozSifenim severn¢ a jizné od tropt, ale nikoliv
v tropickém pasmu). Simpson et al. (2017) popisuji 158 ptikladi amfitropické disjunkce
v temperatnich oblastech Severni a Jizni Ameriky (napt. Anemone multifida nebo Carex

canescens). Ptes 90 % z nich se rozsifilo ze severu na jih. K migraci mezi severnimi a jiznimi
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populacemi doslo pfes Kordillery a Andy, nebo pomoci disperze na dlouhou vzdéalenost
(long-distance dispersal). VétSina téchto druhi s disjunktnim rozsifenim je self-kompatibilni

a predpoklada se u nich autogamie (Raven, 1963).

a3
2n 2n
40
4n
b3
2n 2n
20 2n
4n

Obr. 3: Alternativni zpUsoby disperze allotetraploidnich jedincd rodu Collomia do lJizni Ameriky
(pfevzato od Johnson et al., 2012); al-a3: allopolyploidizace, rozsiteni allotetraploida a zanik jeho
zakladatelské populace; b1-b3: rozsifeni diploidd, allopolyploidizace a zanik matefskych diploid( v Jizni
Americe.

Vyssi urovenn ploidie byva spojovana se vznikem adaptaci k odliSnym teplotnim
¢1 srazkovym rezimiim (Levin, 2002). U polyploidi byla pozorovana napiiklad adaptace
na sussi klima. Bottini et al. (1999) pozorovali populace 13 druhti rodu Berberis v argentinské
Patagonii. Tetraploidni populace druhli B. buxifolia a B. heterophylla rostou v oblastech s nizsi
mirou srazek nez u ostatnich 11 druht. Podobny jev byl pozorovan v ¢eledi Zygophyllaceae
urodt Bulnesia, Larrea a Pintoa. Druhy vyskytujici se v aridnich oblastech (B. retama,
B. chilensis, L. tridentata a P. chilensis) obsahuji nejvice DNA (Poggio et al., 1989). V ptipade
rodu Larrea se Ctyti druhy vyskytuji v Jizni Americe a jeden (L. tridentata) v Severni Americe.
Lia et al. (2001) ptedpokladaji, ze k rozsiteni do Severni Ameriky dosSlo formou disperze
na dlouh¢é vzdalenosti (Raven, 1963) ptes Peru ¢i Bolivii, coz bylo umoznéno pravdépodobné
rozS8ifovanim aridniho klima béhem zacatku kvartéru (pted 10-1,8 milionu let; Axelrod, 1970).
Rozsiteni druhu L. tridentata do Severni Ameriky bylo nasledovano polyploidizaci. Tento druh
tvoti diploidni populace v Civavské pousti, tetraploidni populace v Sonorské pousti
a hexaploidni populace v Mohavské pousti (Yang, 1970). Tti ze Ctyt jihoamerickych druhti jsou
diploidi, zatimco L. cuneifolia je tetrapolyploid. Mnozstvi DNA u téchto druhli pozitivné
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koreluje s teplotami a negativné koreluje s mnozstvim srazek. VEtsi variabilita DNA v ptfipadé
zatimco rozsifeni druhu L. nitida s mensi variabilitou mnozstvi DNA je limitovano na oblasti
s niz§i teplotou 1 slunecni radiaci a jedinci vyzaduji vice srazek (Vidal-Russell et al., 2022).

Zatimco nékteré prace popisuji adaptaci polyploidid na sussi klima s vys$Simi teplotami
(viz vyse), jiné poukazuji na opak. To popisuji naptiklad Hijman et al. (2007), ktefi zkoumaji
rozsifeni polyploidd rodu Solanum v Severni a Jizni Americe. Polyploidi v Jizni Americe
castéji osidluji chladnéjsi a vlhéi oblasti (Hijmans et al., 2007). Podobné tak chladnomilna trava
Deschampsia antarctica ma disjunktni roz§ifeni v Jizni Americe, od severni Patagonie
(cca 38°j. 8.) po Ohnovou zemi (cca 55° j. §.), a v Antarktidé. V severni Patagonii byla
pozorovana tetraploidni populace (2n = 52; Gonzalez et al., 2016). Jeji pfitomnost na okraji
arealu rozsifeni maze byt spojena se schopnosti polyploidii kolonizovat odlisna prostiedi, ktera
je disledkem vétsi genetické ¢i biochemické variability (Brochmann et al., 2004). Nizsi
geneticka diverzita D. antarctica v Antarktidé naznacuje prezivani v patagonskych refugiich
a nasledné rozsifeni do Antarktidy (Fassanella 2017). Takové refugium mohla predstavovat
napiiklad oblast v severni Patagonii vznikld moiskou transgresi, jez pravdépodobné fungovala
jako refugium pro starobylé linie rodu Nothofagus (Premoli, Mathiasen, et al., 2012). Rozsifeni
dalsiho vysokohorského polyploidniho rodu Fosterella opét vykazuje korelaci s klimatickym
rezimem, zejména s kolisajicimi sezonnimi teplotnimi rozdily. Areal vyskytu polyploidi
je omezen na oblasti jizn€ od 19°]. §., zatimco diploidi jsou rozsifeni i v severnéjSich oblastech
And (Paule et al., 2017). Rozsifeni ekologickych rozpéti polyploidi vede k jejich expanzi
do nehostinnych habitatli (Brochmann et al., 2004).

U jihoamerického rodu Nicotiana doSlo nejméné ke tfem nezavislym transkontinentdlnim
migracim a n¢kolika formacim autopolyplodie ¢i allopolyploidie, ktera se objevuje u 75 %
druhti tohoto rodu (Aoki & Ito, 2000). Ke tfem allopolyploidizacnim udalostem u druht
N. arentsii, N. rustica a N. tabacum doslo ptiblizné pted 200 000 lety, k dvéma polyploidizacim
v sekci Polydicliae doslo pfiblizn€ pted 1 milionem let a k jednomu pied 4,5 milionem lety
(Clarkson et al., 2005). U starobylejSich polyploidu (starych 4,5 milionu let) bylo pozorovano
vétSi mnoZzstvi zmén v DNA (14-29 %). Mladsi polyploidi (staii 200 000 let), vykazovali
pomérné malé ztraty DNA (2-5 %; Leitch et al., 2008).

Polyploidie je dobie popsand u jihoamerickych druhli rodu Hypochaeris. Z ptvodnich
jihoamerickych druhti jich je 25 diploidnich, sedm diploidnich i tetraploidnich a jeden pouze
tetraploidni. Autopolyploidie se pifedpokladd napt. u druhti H. tenuifolia a H. taraxacoides,

kdezto allopolyploidie u druhu A. incana (Weiss-Schneeweiss et al., 2007). Na zaklad¢ analyzy
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DNA metodou AFLP (amplified fragment length polymorphism) a analyz sekvenci
chloroplastové DNA druhu H. inacana byla zkoumana fylogenetickd piibuznost populaci.
Velikd odliSnost napfi¢ populacemi v severni a stfedni Patagonii muze byt zplsobena
nedostate¢nym genovym tokem (Tremetsberger et al., 2009), coz by naznacovalo pfitomnost
genetické ¢i geologické bariéry (Sérsic et al., 2011). Vyskyt geneticky diverznich skupin byva
také pfipisovan oddé€leni linii do odlisnych refugii (Avise, 2000). Ochranu nékterym stepnim
rostlindm mohly poskytnout naptiklad oblasti na vychodnim pobtezi, které byly odkryty
snizenim hladiny motfe b&hem posledniho ledovcového maxima (viz kapitolu 6. Vliv
geologickych procesit a zalednéni; Coronato et al.,, 1999). Nizky stupefl migrace jedinct
H.incana vedl k fixaci alel genovym driftem, ¢imz se snizila geneticka variabilita populace
(Tremetsberger et al., 2009).

Silene (Caryophyllaceae) je kosmopolitni rod s rozsifenim ptrevazné v Evropé, Severni
Americe, Asii a severni Africe (Ghazanfar, 1983). U celé fady druhii rostoucich na severni
polokouli byly pozorovany tetraploidni a oktoploidni cytotypy (Ghazanfar, 1983; Sheidai,
Eftekharian, et al., 2011; Sheidai, Koohdar, et al., 2011). Rostliny ze sekce Physolychnis
se rozsifily 1 do Jizni Ameriky, kde rostou od venezuelskych And az po patagonské stepi.
Fylogeneze odvozena na zdklad¢ analyzy ITS a plastidové DNA naznacuje jedinou migraci
druhu S. verecunda do Jizni Ameriky, nasledovanou allopolyploidizaci s druhem S. uralensis
a vznikem linie S. chilensis (Frajman et al., 2018). Polyploidi z této linie rostouci v suché stepi
maji snizenou listovou plochu, coz je adaptaci na aridni klima (Guerin et al., 2012).

O rozsifeni cytotypt (tj. cytogeografii) v Patagonii se vi malo, ale Cetnost praci zabyvajicich
se touto problematikou stoupa. Vice autorii se v ramci Jizni Ameriky zamétuje spise na tropické
horské oblasti And (tzv. paramos), které¢ jsou povazovany za ,horkd mista biodiverzity*
(biodiversity hotspots; Madrifian et al., 2013; Pennington et al., 2010). Polyploidie byla popsana
napiiklad u téchto jihoamerickych rodt: Mecardonia (Sosa et al., 2016), Paullinia
(Urdampilleta et al., 2020), Hippeastrum (Poggio et al., 2014), Eryngium (Calvifio et al., 2008),
Mimosa (Morales et al., 2014), Guindilia (Gonzélez et al., 2016) a Lasiocephalus (Duskova
et al., 2010).

8. Modelovy rod Azorella (Mulinum sensu stricto)

vvvvvv

(Apiaceae), podceledi Azorelloideae. Podceled’ Azorelloideae je starobyla linie s rozsifenim
v mirném pasmu a vysokohorskych oblastech JiZzni Ameriky a Australie. Pfedstavuje skupinu

vhodnou ke studiu trendl rostlinné radiace v Andach (Nicolas & Plunkett, 2012), nebot’
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obsahuje 16 morfologicky riiznorodych rodi, vcetné diive vycleiovaného rodu Mulinum
(Nicolas & Plunkett, 2009). Druhy byvalého rodu Mulinum se vyskytuji v zemépisnych §ifkach
priblizn¢ od 17° j. 8. do 52° j. 8. Dominuji v suchych a polosuchych patagonskych stepich
Argentiny a v chilskych Andach. Jeden druh, M. triacanthum, svym rozSifenim zasahuje
1dojizni Bolivie (M. Fernandez et al., 2017b, 2017c). Mulinum spinosum (Cav.) Pers.
(vdnesnim pojeti Azorella prolifera — (Cav.) G. M. Plunkett & A. N. Nicolas)
je nejrozsitengjSim druhem tohoto rodu. Neéktefi autofi pouZzivaji jeho argentinské jméno
,heneo* (viz Golluscio et al., 2009).

O rodu Mulinum se prvné zminuje Persoon ve svém dile ,,Synopsis Plantarum
seu Enchiridium botanicum® (1805). Definuje Ctyii druhy, které piejima od Cavanilles (1799)
Ten tyto Ctyfi druhy fadil pod rodové jméno Selinum L. (1762), nejspise kviili podobnosti
s timto evropskym rodem. Systematika rodu Mulinum je velice slozita. M. Fernandez et al.
(2017b) ve své praci ,,Revision taxondmica del género sudamericano Mulinum (Azorelloideae,
Apiaceae)” popsaly slozitou taxonomii rodu Mulinum. Autorky popisuji 10 druhi:
M. albovaginatum, M. crassifolium, M. echegarayi, M. hallei, M. leptacanthum,
viz Tab. 3). K determinaci druhti pouzily morfologické znaky, geografické umisténi druht
(nadmoftskou vysku) a bioklimatické promé&nné, jako jsou teplota ¢i ihrn srazek. Jako dilezité
morfometrické znaky autorky zminuji velikost listd a listencl, pocet kvéti v kvétenstvi
a velikost plodu. Obtize s determinaci nastavaji nejen pii zafazeni do druhu, ale i do rodu, kviili
podobné morfologii a rozsifeni. Casto se proto v literatuie setkdme s riiznymi synonymy,

vymezovanim variet, ¢i naopak shlukovanim do spole¢nych vyvojovych vétvi.
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Tab. 3: Druhy rodu Mulinum podle M. Fernandez et al. (2017b; upraveno podle Constance et al., 1971,
1976). Z uvedeného prehledu nalezneme vSech deset druh( v Argentiné. Z nich Sest druh( se vyskytuje
v Argentiné a v Chile, jeden druh zasahuje svym rozsifenim do Argentiny a Bolivie a pouze na Uzemi

Argentiny rostou tfi druhy.

Druh 2n Vzrast Listy Plod Umisténi Nadmorska RozSifeni
[cm] [mm] [mm] okoliku vyska
[mn.m.]
A. albovaginata ? Nizky 6-8 5-6 x  Tésné nad 2000-3800 Argentina (provincie
(M. albovaginatum) (2-10) 3-4 urovni listQ Mendoza a Neuquén),
Chile (regiony Maule
a Metropolitni region)
A. trisecta ? Stfedni 7-8 3-6x  Tésné nad 3700-4 600 Argentina (provincie
(M. crassifolium) (5-20) 3-5 urovni listQ Salta),
Chile (regiony Tarapaca,
Antofagasta a Atacama)
A. echegarayi ? Vysoky 8-10 5-6x  Tésné nad 2000-3800 Argentina (provincie San
(M. echegarayi) (10-50) 5 urovni listQ Juan a Mendoza)
A. hallei 2x=16  Nizky 7-10 5-6x  Vysokonad 50-1200 Argentina (provincie
(M. hallei) (2-10) 5-6 urovni listd Chubut a Santa Cruz)
A. nivalis 2x=16  Nizky 11-16 5-7x  Tésné nad 800-2 800 Argentina (provincie
(M. leptacanthum) (3-12) 5-7 urovni listQ Mendoza, Neuquén a
Rio Negro),
Chile (regiony Bio-Bio,
Araukanie a Los Rios)
A. microphylla 4x =32 Stfedni 11-14 3-6x  Vysokonad 800-1800 Argentina (provincie
(M. microphyllum) (5-20) 3-6 urovni listQ Chubut a Santa Cruz)
A. prolifera 2x=16 Vysoky 16-43 5-7x Tésnénad/ 0-4000 Argentina (provincie San
(M. spinosum) 4x =32 (20-100) 4-6,5 vysoko nad Juan, Mendoza,
6x =48 urovni listd Neuquén, Rio Negro,
Chubut, Santa Cruz,
Sand Luis a Buenos
Aires), Chile (regiony
Coquimbo, Valparaiso,
Bernardo O’Higgins,
Maule, Bio-Bio,
Araukanie, Aysén,
Magallanes a
Metropolitni region)
A. triacantha ? Stfredni 11-34 3-6x  Hluboko 2200-4 200  Argentina (provincie
(M. triacanthum) (5-40) 3-5 pod urovni Jujuy, Salta, Catamarca,
listd Tucuman a La Rioja),
Bolivie (department
Tarija)
A. ulicina ? Stredni 13-17 4-5x  Hluboko 2700-4900 Argentina (provincie
(M. ulicinum) (5-30) 3-4 pod urovni Jujuy, Salta, Catamarca,
listd Tucuman, La Rioja, San
Juan a Mendoza),
Chile (region
Antofagasta)
A. valentini ? Nizky 813 5x Tésné nad 500-1 600 Argentina (provincie
(M. valentini) (3-10) 5-6 urovni listQ Chubut a Santa Cruz),

Chile (region
Magallanes)
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Pokrok v pochopeni systematiky rodu Mulinum ptineslo vyuZiti molekularnich metod.
Plunkett & Nicolas (2012) analyzovali plastidovy intron rpl/l6 a genovy usek trnD-trnT.
Ze ziskanych dat vytvorili fylogenetické stromy na zakladé¢ metody maximdlni parsimonie,
metody maximalni vérohodnosti a Bayesovské inference. Vysledné kladogramy poukazuji
na blizkou ptibuznost rodt Azorella, Mulinum a Laretia, které autoii fadi do spole¢ného kladu
»Mulinum*. Dalsi ptibuzné rody (Schizeilema, Huanaca, Stilbocarpa a ¢ast rodu Azorella) jsou
zatazeny do kladu ,,Schizeilema® s rozSifenim v Patagonii, Australii, na subantarktickych
ostrovech a Novém Z¢landu (viz Obr. 4). M. Fernandez et al. (2017a) potvrzuji rozdéleni
do dvou skupin. Klad ,,Mulinum* popisuji jako andsko-patagonskou linii, zatimco klad
wchizeilema® popisuji jako jizni linii (viz Obr. 5). Plunkett & Nicolas (2017) navrhuji
sjednoceni ptibuznych rodt Mulinum, Azorella, Laretia, Huanaca, Schizeilema a Stilbocarpa
v jeden (Azorella), coz by mohlo 1épe objasnit geografické propojeni a evoluci této souhrnné
linie. Pro Mulinum spinosum navrhuji ndzev Azorella prolifera (Cav.) G. M. Plunkett & A. N.
Nicolas, coz je publikovano o dva roky pozdéji (M. Fernandez & Calvifio, 2019).
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Obr. 4: Fylogeneticky strom rodu Mulinum a pfibuznych rodd (prevzato z Nicolas & Plunkett, 2012).
Druhy jsou rozdéleny do dvou skupin, jimiz jsou klad Mulinum a klad Schizeilema.
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Obr. 5: Fylogeneticky strom rodu Mulinum a pfibuznych rod( (pfevzato z M. Fernandez et al., 2017a).
Druhy jsou rozdéleny do dvou linii, andsko-patagonské (ktera se dale ¢leni do tfi vétvi: Spinosum,
Trifurcata a Diversifolia) a jizni linie.

9. Azorella prolifera (Mulinum spinosum)

Azorella prolifera je polstatovity ket se vzriistem okolo 20 cm. Ma uzké, téméf jehlicovité
trojéetné listy s blanitou pochvou na bazi fapiku. Zluté kvéty tvoii okolik, plodem je kiidlata
dvounazka (Zuloaga a Belgrano, 2019; viz Obr. 6). Azorella prolifera roste na piscitych
a kamenitych ptdach, vestepich 1 horskych svazich v nadmoiskych vyskach

az do 4 000 m n. m. (M. Fernandez et al., 2017c). Diky své dostupnosti se pouziva v tradi¢ni
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medicing, naptiklad k 1éceni akutni horské nemoci, ¢i nemoci jater (José San, 1983; Muiioz
et al., 2001). Diterpenoidy obsazené v A. prolifera (Chiaramello et al., 2003; Nicoletti et al.,
1996) byly studovany pro jejich mozné vyuziti proti parazitu Trypanosoma cruzi (Siilsen et al.,
2006). Pritomnost diterpenoidii miZe ptsobit jako chemicka obrana proti bylozravcim, nebot

A. prolifera patii mezi rostliny spasané ovcemi a lamami guanako (Veldzquez & Burry, 2012).

Vs ovev

Obr. 6: Morfologie druhu Azorella prolifera (v dfivéjSim pojeti Mulinum spinosum); a —fragment

rostliny; b, ¢ — okoliky s plody; d — detail plodu; e — kvét s dvéma odstranénymi okvétnimi listky;
f-j — rlzné typy listd (M. Fernandez et al., 2017b).

Dominance A. prolifera v aridnich stepich mize byt zpiisobena adaptacemi na herbivorii,
ale i adaptacemi na suché prostfedi (Cavagnaro & Golluscio, 2017). Vlivem spasani doslo
k pfeméné polovlhkych travinnych pastvin na suché stepi s vétSim pokrytim keti (Vogel et al.,
2022). Polstarovité kefe maji schopnost udrzovat stdlou teplotu pudy, kterd v 1ét€¢ neklesa
pod bod mrazu, a naopak v zim¢ nepiekracuje 20 °C (Cavieres et al., 2007). Hlavni ochranou
pred herbivory predstavuji pichlavé jehlicovité listy, jejichz mnozstvi se zvySuje v oblastech
s vy$$i mirou paseni (Cavagnaro & Golluscio, 2017). Prezivani pfi spasani miize byt dané
disperzi semen, které jsou pro herbivory méné& chutné, a to kvili vy$§imu obsahu fenold

(Folgarait & Sala, 2002). Vysoka mira rozsiteni 4. prolifera mize byt zpisobena také jeho
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odolnosti proti pozarim a vysokou schopnosti regenerace (Damascos & Ghermandi, 2007,
de Torres Curth et al., 2020).

U A. prolifera se $picatost listi zvySuje s teplotou a snizuje se srazkami. Spicatéjsi listy
v suchych podminkach jsou adaptaci na ztraty vody, vedouci ke sniZeni transpirace a zamezujici
prehfivani listu. Velikost kvétenstvi se zvySuje se srazkami a velikost listli se zvySuje s teplotou,
coz nasveédCuje dobrému hospodateni s vodou (M. Fernandez et al., 2017c). SniZzena expozice
listové plochy zvySuje efektivitu fotosyntézy (Damascos et al., 2008). Morfologicka rozdilnost
vegetativnich 1 generativnich znakti druhu A. prolifera souvisi s klimatickymi faktory,
jako je teplota ¢i mnozstvi srazek. Jejich pisobeni mohlo vytvofit selekéni tlak pro tvorbu
ekotypti nebo mohlo dojit k zvySeni fenotypové plasticity. Klimatické podminky ovliviiuji spise
morfologii rodu Azorella nez jeho rozsiteni. Na distribuci ma vétsi vliv makroklima a s nim
spojené evoluéni mechanismy. Mezi takové faktory patfi napiiklad reprodukéni bariéry
zamezujici genovy tok, mutace ¢i geneticky drift (M. Fernandez et al., 2017¢).

Sede et al. (2012) pozorovali celkem 29 haplotypt chloroplastové DNA. Vice nez polovina
haplotypt tvotila samostatné populace. Vysoka riznorodost haplotypli mezi severnimi a jiznimi
populacemi piedpoklada brzkou kolonizaci téchto oblasti a ndsledné omezeni genového toku.
Omezeni genového toku pfipisuji izolaci populaci fekami Chubut a Deseado. DalSimi procesy,
jez zpusobily diverzifikaci, mohly byt napfiklad vulkanickd ¢i tektonicka ¢innost (Suérez
& Marquez, 2007). Podle Sede et al. (2012) se dnesSni rozSifeni populaci vyrazné nelisi
od modelového rozsifeni v dobé posledniho ledovcového maxima, coz by naznadovalo,
ze zalednéni nemélo na distribuci A. prolifera veliky vliv (viz Obr. 7). Nejvétsi diverzita
haplotypli byla pozorovdna ve dvou jiznich populacich, coz se shoduje s vyskytem refugii,
popsanych naptiklad pro rody Hordeum (Jakob et al., 2009) a Hypochaeris (Tremetsberger
et al., 2009).

21



(b)

=S5

_5]1:\ ¥ -18%

[Jo-o0.2

Ooz2-04
[ 04-06
W 06-08

Wos-1

0 200

-562

Obr. 7: Teoreticky model distribuce A. prolifera, a — v soucasnosti, b — béhem posledniho ledovcového
maxima (pfed 21 000 lety). Sedé oblasti oznaduji pravdépodobnost vyskytu druhu, ¢erné tecky
poukazuji na lokality, ze kterych byla ziskana data pro vypocet modelu (pfevzato od Sede et al., 2012).

Zakladni chromozomové ¢islo rodu Azorella je n = 8. V piirodé byly pozorovany diploidni
(2n = 16; 2C = 6.85 pg), tetraploidni (4n = 32; 2C = 13.2 pg) i hexaploidni populace (6n = 48;
2C=19.6 pg; Constance etal. 1971; Ptacek et al. 2022). Kromé¢ polyploidie byla urodu Azorella

(a nékterych jeho ptibuznych rodll) zaznamenana i vyssi iroven ploidie endospermu. V ptipadé

rodu Azorella se jedna o pentaploidni endosperm (Ptacek et al., 2022). Data z jaderného genomu

naznacuji autopolyploidii (Sede et al., 2012). Distribuce polyploidi A. prolifera zatim neni

ptili§ prozkoumana a nebyla pozorovana zadna spojitost mezi geografickym rozSifenim

a urovni ploidie (Constance et al., 1971).
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10. Zavér

Predkladand prace shrnuje poznatky o temperatni patagonské flore, kterda byla ovlivnéna
pusobenim geologickych procest, zalednéni ¢i klimatu. Patagonie predstavuje analogii
temperatnich oblasti severni polokoule, nebot’ zde probihaji podobné evolucni procesy.
Pomérné Castym jevem je polyploidie, ktera byla u mnohych rostlin dolozena ve spojitosti
s adaptacemi na ménici se prosttedi. Jednou z takovych rostlin je frekventovany druh Azorella
prolifera, jenz musel v minulych dobach ledovych ménit sviij areal rozsifeni, kdyz migroval
pred posouvajicimi se ledovci do refugii. Tento druh se ptizplisobil neptiznivym podminkdm
prostiedi, suchému klimatu a nizkym teplotam a jevi se jako vhodny modelovy organismus.
Mnoho védeckych praci se zabyva vlivem herbivort na jeho vzrist, ale chybi publikace, které
by se zamétovaly na rozsifeni jeho polyploidnich populaci. Analyza distribuce polyploidi
A. prolifera by mohla odhalit nové informace o polyploidni evoluci temperatnich rostlin jizni
polokoule. Ac¢koliv se Patagonie podoba temperatnim oblastem severni polokoule, neodpovida

tomu mnozstvi vyzkumu a studium patagonské flory by si zaslouzilo vétsi pozornost.
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