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Abstrakt

vvvvvv

prinaset riziko zaniku pro druhy s malymi populacemi nebo nové ustalené hybridy, ale soucasné
umoznuji n€kterym druhiim ziskat vetsi variabilitu, nez ktera by jim byla za normalnich okolnosti
dostupnd, a vedou mnohdy k evolu¢nim novinkdm a adaptaci na nové podminky zivota. Tato prace je
zamétena na rod Dactylorhiza, ktery je charakteristicky retikulatni alopolyploidni evoluci s vysokou
schopnosti mezidruhové hybridizace a s hybridni speciaci. Rod je rozsifen od tropickych oblasti az po
severni arktické oblasti. Vedle Siroce rozsitenych druhti se zde vyskytuji vzacné lokalnimi taxony.
Prace uvadi, vedle nékterych nevyhod mezidruhové hybridizace, pozitivni evolu¢ni vliv tohoto
procesu se vznikem novych druhil. Proto byla hlavni pozornost vénovana nejcastéj$im a nejvice
roz§itenym hybridogennim taxontim Dactylorhiza majalis a Dactylorhiza traunsteineri, které svou
ustalenosti a stafim predstavuji pIn¢€ odd€lené, samostatné a evoluc¢né€ uspésné nové druhy. Charakter
funk¢niho ptizpisobeni rostlin vnéj$im podminkam a rychlost takového pfizptisobeni ma vyznam

nejen pro rod Dactylorhiza, ale mize mit vyznam také obecny.

Kli¢ova slova: Dactylorhiza, mezidruhové hybridizace,introgrese, hybridni speciace.

Abstract

The processes of hybridization and introgression represent one of the most important tools of plant
evolution. While these processes carry the risk of extinction for species with small populations or
newly established hybrids, they also allow some species to acquire more variation than would
normally be available to them, often leading to evolutionary novelty and adaptation to new living
conditions. This work focuses on the allotetraploid genus Dactylorhiza, with a high capacity for
interspecific hybridization and hybrid speciation. The genus is distributed from tropical regions to
northern arctic regions. In addition to the widely distributed species, there are rare local taxa. The
paper argues, besides some disadvantages of interspecific hybridization, the positive evolutionary
impact of this process with the emergence of new resistant species. Therefore, the main attention was
paid to the most common and widespread hybrid taxa Dactylorhiza majalis and Dactylorhiza
traunsteiner b, which by their stability and age represent fully separated, independent and
evolutionarily successful new species. The nature of the functional adaptation of plants to external
conditions and the rate of such adaptation is not only of relevance to the genus Dactylorhiza, but may

also be of general relevance.

Keywords: Genus Dactylorhiza. Interspecific hybridization. Introgression. Hybrid speciation.
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Uvod

Hybridizace je jednim z nejdulezitéjsich evolu¢nich procesi, které umoziiuji druhiim ziskat veétsi
variabilitu, nez kterd by jim byla za normalnich okolnosti dostupna (Hedrén, 1996; Pillon et al. 2007;
Paun et al. 2011). V minulosti se predpokladalo, Ze k hybridizacnim udalostem mezi druhy dochazi
vzacné a ze vysledni potomci vzesli z hybridizace budou pievazné neplodni (Knobloch, 1972).
Pozdéjsi vyzkumy ale tuto predstavu vyznamné zmeénily a hybridizace byla piijata jako dalezity
nastroj evoluce, ktery umoziuje rychlejsi diverzifikaci druhti cestou mezidruhového kiizeni (Anderson
a Stebbins, 1954). Hybridizace je dulezitym fenoménem, ktery vede k evolu¢nim novinkam nejen u

rostlin, ale také u hub a zvitat (Gross a Rieseberg, 2005; Paun et al. 2009; Soltis a Soltis, 2009)

Prave celed’ Orchidaceae se vyznacuje vysokou schopnosti hybridizace, pfi které dochéazi nejen

k mezidruhové, ale také mnohdy k mezirodové hybridizaci (Hedrén, 1996a; Pillon et al. 2007).
Soucasti celed€ Orchidaceae je rod Dactylorhiza. U rodu Dactylorhiza, ktery je cilovym subjektem
této prace, doslo v priibéhu poslednich miliont1 let k dramatické diverzifikaci druhtt (Hawranek, 2021).
Tato diverzifikace byla zpiisobena mnoha faktory, a pravé na rozbor téchto faktori bych se rad zamétil
v této praci. Vznik hybridnich zon mél za nésledek plejadu hybridogennich druhti, které znesnadiiuji
taxonomické uspotradani uvnitt rodu. Je tedy Casto slozité urcit, jestli se jedna o variantu matetského
druhu, ¢i pln€ oddéleny samostatny novy druh. Tyto hybridogenni druhy se 1isi pivodem, ale také
celkovym statfim a ustalenosti (Brandrud et al. 2020).

Predkladana prace se zaméfi pievazné na nejcastéjsi a nejvice rozsifené hybridni taxony Dactylorhiza
majalis a Dactylorhiza traunsteineri, ale soucasn¢ také predstavi dalsi taxony, které jsou v ramci svého
roz§iteni vice lokalni. Prace dale odpovi na stanovené otazky:

1. Jaky vliv muze mit mezidruhova hybridizace na speciaci rodu Dactylorhiza?

2. Do jaké miry jsou alotetraploidni taxony v rodé Dactylorhiza nezavislé na rodi¢ovskych taxonech?

3. Muze hybridizace piedstavovat ohrozeni nékterych taxona v ramei rodu?




2 Hybridizace

Hybridizace je mechanismus, pfi kterém dochazi ke kiizeni mezi dvéma odliSnymi druhy a jedinci
vznikli z této interakce se pak nazyvaji hybridy (Rieseberg a Carney, 1998). Pivodné se
predpokladalo, Ze jedinci, vznikli kfizenim jsou sterilni. Druh byl povazovan za skupinu populaci,
které se plodné kiizi mezi sebou, ale jsou reprodukéné oddéleny od jinych (tfebaze pribuznych) druhi
(Harrison, 1993). Od druhé poloviny dvacétého stoleti se naopak na hybridizaci nahlizi jako na proces,
ktery stoji za evolu¢nimi inovacemi a vznikem novych druhii (Anderson a Stebbins, 1954; Arnold,

1997).

Odhaduje se, ze mezi druhy se ucastni hybridizace minimalné 25% rostlinnych a 10% Zivo¢isnych
taxonl (Mallet, 2005). Knobloch (1972) uvadi, ze celkove 23 675 druhti rostlin ma potencialné
hybridni piivod. Ellstrand et al. (1996), ktery se zabyval ve svém vyzkumu péti floristickymi oblastmi
v Severni Americe a v Evropé zaznamenal vyznamnou nevyrovnanost mezi jednotlivymi rody, kdy jen
6-16 % rodi ve zkoumanych oblastech podstupovalo hybridizaci. Naopak Whitney et al. (2010)
odhadli celkové zastoupeni hybridizace na 40 % u vSech rostlinnych ¢eledi a na 16 % u rostlinnych

rodu.

Pohled mnoha védcti na hybridizaci je rozdilny. Mnozi autofi se domnivaji, ze takto ¢asté hybridizace
maji jednozna¢n¢ pozitivni vliv na rostlinnou evoluci (Riesenberg a Wendel, 1993), naptiklad zvysena
geneticka vybava u hybridizujicich druhd, vznik novych adaptivnich vlastnosti v kratkém case nebo
preneseni adaptivnich vlastnosti z jednoho druhu na druhy (Arnold; 1997; Soltis a Soltis, 2009).
Hybridizace mnohdy také vede k izolaci hybridizujiciho druhu, tento jev nazyvame hybridni speciaci
(Mallet, 2007). Dalsi autoti vnimaji hybridizaci i jako negativni faktor, ktery predstavuje existencialni
hrozbu pro vzacné druhy (Allendorf et al. 2001; Levin et al. 1996; Rhymer a Simberloft, 1996;
Rieseberg, 1991; Todesco et al. 2016).

S rozvojem molekuldrnich metod a jejich snadnéjsi dostupnosti si postupné uvédomujeme, ze
hybridizace se vyskytuje Cast&ji, nez jsme diive predpokladali a mnoho druhi v priibéhu své evoluce
hybridizaci prodé€lalo (Naczk a Zigtara, 2019). V rostlinném svété hraje hybridizace vyznamnou ulohu
v evoluci a pti vzniku druhti diky vysoké frekvenci svého vyskytu (Soltis a Soltis, 2009). Hybridizace
byla studovéana u fady komerc¢nich plodin jako napiiklad ryze (Langevin et al. 1990) nebo u kukufice

(Troyer, 2006).

3 Introgrese

Hybridizace je definovana jako genovy tok mezi dobte diferenciovanymi druhy, ovSem mize dochazet
i ke zpétné hybridizaci, kdy genovy tok probihd mezi jiz existujicim hybridem a jeho matefskym

druhem. Tuto situaci nazyvame jako introgresi. Introgresi rozliit na jednosmérnou (dochazi mezi



hybridem a jednim rodi¢em) a obousmérnou (dochazi mezi hybridem a obéma rodici)(Rhymer and
Simberloff, 1996).0Opakovanym zpétnym kiizenim s rodi¢ovskym druhem se potomci stdvaji stale vice
podobni rodi¢im a maji homogennéjsi vlastnosti v rdmci generace. Po n€kolika zpétnych kiizenich

muze byt obtizné rozliSit hybridy od ptivodni populace rodicii (Anderson, 1949).

Pokud dochazi k opakovanému zpétnému kiizeni a hybridi se kiizi i mezi sebou, mize vzninout
hybridni roj (Rhymer a Simberloff 1996), coz je typické pro hybridni zony (Harrison 1993).
Hybridizace nemusi vzdy vést k introgresi, zejména pokud jsou hybridni jedinci sterilni (Rhymer a
Simberloff 1996). Ptesto je introgrese nejcastéjsim disledkem hybridizac¢ni udalosti (Ottenburghs,
2021 ). Introgrese nemusi probihat pouze mezi riznymi druhy, ale také mezi riznymi cytotypy
jednoho druhu. Nej¢astéji byl pfenos genti mezi riznymi ploidiemi pozorovan v systémech

obsahujicich diploidy a tetraploidy ((Neuffer et al. 1999).

4 Negativni a pozitivni vliv hybridizace a introgrese
Hybridizace je zcela bézny jev v rostlinné tisi, ktery nejen Ze stoji za vznikem novych adaptivnich
vlastnosti, ale také pravdépodobné i za vznikem novych druhd (Andreson a Stebbins, 1954; Soltis a
Soltis 2009). Organismy se brani hybridizaci reprodukénimi bariérami, které lze rozdélit do dvou
zékladnich skupin — postzygotické (po vzniku zygoty) a prezygotické (pfed vznikem zygoty). Po
uspésném opyleni a oplozeni hraji roli postzygotické izolace. Mezi n¢ se fadi zygoticka i embrionalni

mortalita, neZivotaschopnost ¢i sterilita hybrida (Riseberg a Carney, 1998).

Prezygotické izola¢ni mechanismy jsou riznorodé, zahrnuji prostorové, ¢asové (napt. posun
fenologie), etologické (napf. interakce s opylovaci) a genetické bariéry. Zde je vidét, Ze mnoho
ekologickych faktorti ma vliv na tvorbu ¢i na poruseni izola¢nich mechanismi (Rieseberg a Carney,
1998). Bohuzel prezygoticka izolace jsou dnes velmi Casto narusovany ¢innosti ¢loveka tieba stavbou

cest a ty pak nasledné slouzi jako migra¢ni koridory pro organismy (Grabenstein a Taylor, 2018).

4.1 Negativni vliv hybridizace a introgrese
Hybridizace nemusi byt jen pozitivnim mechanismem. Vzacné druhy mohou Celit mezidruhové
hybridizaci, ktera mize oslabit populaci a po urcité dob& vést druh k uplnému vymieni (Levin et al.

1996; Wolf et al. 2001, Todesco et al. 2016).

Hybridizace piispiva k ubytku vzacnéjsich druhti dvéma zpasoby (Leven et al. 1996; Ellstrand et al.
1999; Wolf et al. 2001). Za prvé: pokud hybridi maji sniZzenou fitness ku svym rodi¢im (Outbredni
deprese), miiZe rust populace klesnout pod inosnou urovei a populace se zhrouti — tento jev nazyvame
»demografickym zaplavenim® (demographic swamping). Za druhé: pokud hybridi jsou plodni a nejevi
znamky sniZzeného fitness, mohou hybridi vytlacit jednoho ¢i oba rodi¢ovské druhy, které se ucastni

hybridizace — tento jev nazyvame ,,genetickym zaplavenim® (genetic swamping). Mnohdy vsak oba



faktory operuji soucastné a je obtizné urcit, ktery z nich je dominantni (Wolf et al. 2001; Todesco et al.

2016).

Demografické zaplavovani ve vysledku vede k uplné asimilaci vzacnéjsiho druhu (Todesco et al.
2016). V Ceské republice tomuto problému &eli na§ endemicky hadcovy druh Cerastium alsinifolium.
Jeho populace je ovliviiovana hybridizaci s hojnou C. arvense pii které dochazi ke vzniku sterilnich
hybridt (Vit et al., 2014). Z ciziny je nam znam piipad z Australie, kde australsky pivodni druh
starceku Senecio pinnatifolius A.Rich. je ohrozen demografickym zaplavovanim prostfednictvim

ktizeni s invaznim druhem S. madagascariensis Poir (Prentis et al. 2007).

Genetické zaplavovani zahrnuje hybridni populace, kde hybridi maji aspoii ¢astecné zachovanou
plodnost. Tyto hybridi mohou byt Zivotaschopnéjsi a konkurence schopnéjsi nez jejich rodice a také
mohou degradovat genom jednoho ¢i obou rodi¢t introgresi. Vysledkem mutize byt substituce
rodicovskych druhii hybridnimi jedinci (Todesco et al. 2016; Wolf et al. 2001). Toto si mizeme
ilustrovat na Argyranthemum coronopifolium, ktery se vyskytoval v sedmi Cistych lokalitach na
ostroveé Tenerife. Populace druhu nebyly ovlivnény hybridizaci s ostatnimi pfibuznymi druhy, protoze
byly od sebe oddéleny lavovym polem, které znemoznovalo kontakt mezi témito druhy. Situace se
vSak zmenila s vystavbou silnice, kterd umoznila pfibuznym tohoto vzacného druhu prekrocit lavové
pole. Vysledkem je, ze 3 ze 7 ptivodnich populaci vzacného druhu jsou dnes tvoreni hybridy nebo

invadujicimi druhy (Levin et al. 1996).

Hybridni jedinci mohou ohroZovat vzacné druhy i diky interakcim se $kddci a patogeny. Pii
hybridizaci mize dochazet ke ztraté rezistentnich genti matetskych rostlin (Levin et al. 1996).
Interakce mezi hybridy a patogenem jsou riizné, ale zda se, Ze hybridi jsou spiSe nachylnéjsi, nez aby

byly odolnéjsi vici nim (Levin et al. 1996; Rieseberg a Carney, 1998).

Nebezpecim pro vzacné druhy piedstavuje i introgrese, kterd miize ohrozit genetickou integritu
vzacného druhu. Prikladem ndm muze byt Viola lutea subsp. sudetica, ktera je endemitem Krkonos.
Tento endemit tvoii hybridni roje s Viola tricolor, ktery se diive vyskytoval v nizinach a upiednostiiuje
zasadity substrat. Populace pfisly do kontakt diky lidské ¢innosti, a to vystavbou stezek, kde byl pti

vystavbeé pouzit zasadity vapencovy Stérk (Krahulcova et al. 1996).

4.2 Pozitivni efekt hybridizace a hybridni speciace
Vznik novych adaptibilnich vlastnosti, zvySeni genetické diverzity ¢i geneticka zachrana je jen ¢ast
pozitivnich vlastnosti hybridizace (Arnold, 1997; Whiteley et al. 2015). Hybridizace také nabizi unik
pred parazity. Whitham (1989) uvadi piiklad dvou druhi topold, a to Populus fremontii a Populus
augustifolia, kteti na fece Weber v Utahu vytvati hybridni zonu. Hybrid téchto dvou stromti ma nizsi
vitalitu v porovnani s rodi¢i, a to se naptiklad projevuje i nizsi rezistenci proti patogenim. Hybrid tedy

slouzi jako ,,sink pro parazity, kteti ho preferuji vice nez rodicovské druhy, které jsou proto méné



zatizeny. Béhem hybridizace dochazi k pfeorganizovani genomu v hybridnich populacich, coz vede
nejen k lepSim adaptibilnim vlastnostem na prostiedi, ale také k izolaci hybridi od rodicovskych
druhti (Wong et al. 2022). To znamen4, Ze hybridizace ma dvoji dopad na druh, a to v podob¢
adaptivni introgrese a hybridni speciace (Wong et al. 2022).

Adaptivni introgrese se vyskytuje, kdyz jsou rodi¢ovské populace méalo reprodukené izolované, coz
umoziuje rychlou ekologickou adaptaci (Anderson a Stebbins, 1954). Geneticka rozmanitost je
zvlasté dulezita pro adaptaci na rychle se ménici podminky prostiedi, jako je globalni zména klimatu.
Nové genetické varianty mohou byt do populace pfeneseny introgresi, coz mize zplsobit zmeény v
ekologickych vlastnostech (Burgarella et al. 2019). Adaptivni introgrese tak mtize prispét k lepsi
adaptaci na nové podminky a urychlit evoluci a diverzifikaci druhti (Soltis a Rieseberg, 1986;

Burgarella et al. 2019).

Introgrese naptiklad probih4 v hybridni zo6n€ mezi Fraxinus angustifolia a Fraxinus excelsior, kde
genetické varianty jsou prenaseny do Fraximus augustifolia. To umoziuje druhu se lepé adaptovat na

zimni podminky a expandovat na sever (Gerard et al. 2006).

Hybridni speciace je proces, ve kterém hraje hybridizace kli¢ovou roli pfi vytvareni reprodukénich
bariér mezi hybridnimi liniemi a rodi¢ovskymi liniemi (Mallet, 2007). Existuji dva hlavni
mechanismy, které vedou k hybridni speciaci. Prvnim z nich je speciace bez zmény poc¢tu
chromozomi, znama jako homoploidni hybridni speciace. Druhym mechanismem je zdvojnasobeni
poctu chromozomu v hybridu oproti jeho rodi¢tim, ozna¢ované jako allopolyploidni hybridni speciace
(Soltis a Soltis, 2009). Kombinace genetickych informaci z ptivodnich druht v alopolyploidnich
hybridnich jedincich pravdépodobné podporuje jejich adaptaci k novym prostfedim a evolu¢ni
diverzifikaci (Soltis a Soltis, 2009). Vyznamnou tlohu pfi vzniku druht hraje allopolyploidni hybridni
speciace u rodu Dactylorhiza, kde se miZzeme setkat s velkou diverzitou allotetraploidnich druhi

(Brandrud et al., 2020)

5 Metody zkoumani hybridizace

Zajem o hybridizaci provazi ¢lovéka uz od dob, kdy zapocal se Slechténim dobytka a hospodarskych
plodin (Zirkle, 1934). Vaznéjsi zajem o hybridizaci pfichazi v 18. stoleti, kdy Thomas Fairchild, ktery
jako prvni experimentalnim kfizenim mezi dvéma druhy hvozdikt ziskal hybrida (Zirke, 1934).
Zasadnim autorem na poli hybridizace byl Gregor Mendel, ktery ustanovil pravidla kiizeni mezi druhy
a polozil zaklady experimentalnimu kiiZeni. Tato metoda je dodnes vyuZzivana ke studiu hybridizace.
(napt. Liebst and Schneller, 2005; Moétlep et al., 2021). Experimentalni kiiZeni je metoda, kdy kiizime
vybrané jedince mezi sebou a sledujeme vlastnosti jejich potomki. Ptikladem experimentalniho
ktizeni nam muze byt studie od Matfield et al. (1970), ktery zkoumal hybridizaci u mochen
(Potentilla).



Nejbéznéjsi metodou ur€ovani hybridl je sledovani jejich morfologie. Nicméné vétSina hybrida
vykazuje spiSe smésici znakli obou rodict (Rieseberg, 1995; Hedrén 1996), coz €ini spolehlivé
rozliSeni mezi hybridy a rodi€ovskymi druhy narocnym. Proto je vyhodnéjsi vyuzit molekulérni

metody.

Pro detekci hybridnich procest se stale castéji vyuzivaji vysoce citlivé molekularni markery.
Naptiklad jaderné mikrosatelitni markery ndm umoziuji urcit piibuznost mezi jedinci az po
odvozovani demografickych parametrii (napi. Balao et al. 2016). Molekularni metody nam umoznily
odhalit jevy, které byly dfive piehlizeny, jako jsou tieba starobylé hybridizace (Grimm a Denk, 2008;
Fehrer et al. 2009) nebo kryptické druhy (Bickford et al. 2007; Fiser et al. 2018).

5.1 Pritokova cytometrie
Prutokova cytometrie, znama také jako FCM, je technika umoziujici badateliim zkoumat optické
vlastnosti jednotlivych bunék ve vzorku a umoznuje ndm pomern¢ snadno urcit velikost genomu u
rostlin (Suda and Travnicek, 2006b). Mezi hlavni vyhody této metody patii rychlost a pfesnost méfeni,
coz umoznuje efektivni analyzu velkého mnozstvi vzorki za kratky cas (Dolezel et al. 2007; Loureiro
et al. 2010). Jedna se o kvantitativni metodu, kterd umoziuje urcit mnozstvi DNA v jednotlivych
jadrech rostlinné bunky, a to za pomoci fluorescencniho barviva (nejcastéji DAPI a PI), které je
ozafovano laserem. Intenzita zableski nam nasledn¢ umozni vypocitat mnozstvi DNA v jadrech
(Dolezel et al. 2007). Podle mnozstvi DNA v jednotlivém jadfe se pak da za pomoci srovnani se
standardem urcit ploidie daného pletiva (dané rostliny) (Suda and Travnic¢ek, 2006b). Pro méteni
genetické informace se pouzivaji specifické fluorescencni barvy, jako jsou DAPI a P1. Vyhodou
barviva propidium jodid je, Ze neselektivné vstupuje do dvousroubovicové DNA a také se vklada mezi
né (je interkalarni). Na druhou stranu barvivo DAPI se vaze na oblasti DNA, které obsahuji vetsi
mnozstvi A-T bazi, coz vede k tomu, Ze relativni velikost genomu je z principu mensi nez absolutni

velikost genomu (Suda and Travnicek, 2006a).

6 Hybridizace u Celedi Orchidaceae
Celed orchidaceae je mimoiadné bohatou skupinou rostlin, ktera reprezentuje az 8 % celkové
diverzity krytosemennych rostlin (Chase et al. 2003, 2015; Givnish et al. 2015). Diky své variabilité se
orchideje dokazi ptizpiisobit riznym podminkam, a to nejen morfologicky, ale také ekologii
jednotlivych druht, ¢imz jsou schopné obyvat oblasti s nejriznéj$im klimatem — od arktickych oblasti

az po tropické lesy (Benzing, 1986).

6.1 Evolu¢ni historie Celedi Orchidaceae
Ptesné datovani divergence Orchidaceae od Asparagaceae zistava dodnes neobjasnéno. Nacasovani

diverzifikace vyrazné komplikuje podobnost listil orchideji k jinym zastupctim fadu asparagales, které



se nedaji vyuzit k identifikaci a absence pylovych zrn ve fossilnim zdznamu. Nepfitomnost
Orchidaceae ve fosilnich zdznamech, vedlo fadu starSich praci k zavéru, ze k divergenci Orchidaceae
muselo dojit pomérné nedavno (napi.Wolter and Schill, 1985). Globalni rozsifeni a fylogenetické
studie naopak nahrdvaji mnohem star§imu druhohornimu ptivodu této celedi (napt. Jansen a Bremer,
2004). Podle (Givnish, 2015), ktery ve své studii zkoumal pfibuznost na zaklad¢ plastidové DNA se
zda, ze k oddéleni spolecného piedka Orchidaceae od ostatnich ¢lenti fadu Asparagales doslo
pfiblizné pfed 112 miliony let a dnedni recentni linie se oddélily zhruba pfed 90 miliony let. Givnisch
také popsal ¢lenéni hlavnich vétvi ¢eledi: Vanilloideae identifikoval jako nejbazalnéjsi (od ostatnich se
oddélila uz pred 84 miliony let) a nasledovalo oddéleni Cypripedioideae (77 miliont let) a
Orchidoideae a Epidendroideae pted 64 miliony let v obdobi raného paleogenu (Givnish, 2015).
Vétveni korunni skupiny u rodu Dactylorhiza, pravdépodobné zacalo jiz v obdobi pozdniho miocénu
v obdobi Messinské krize, nicmén¢ se zda, Ze rozdéleni dvou hlavnich skupin D. fuchsii-macluta a D.
incarnata-euxina nastalo az na rozhrani miocénu a pliocénu. K nejvétsimu déleni v téchto skupinach

doslo zhruba na zacatku spodniho pleistocénu a pokracuje dal do soucasnosti (Brandrud, 2020).
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Obrazek 1. Fylogeneticky strom zalozeny na ML analyze v 75 genech z plastidového genomu 39

druhti orchideji znazoriujici hlavni vétve Celedi Orchidaceae, ptevzato: (Givnish, 2015).

6.2 Hybridizace v Celedi Orchidaceae
Podle studie Whitney et al. (2010), se v ¢eledi Orchidaceae nachazi 6 % druhti s rizikem hybridizace
na urovni rodu, coz z této Celedi ¢inni patou z hlediska hybridizace. Diivodem snadné hybridizace je
nedostatek endospermu v semenech a také casté odvétvovani novych druhi u kterych se jeste

nevyvinula dostatecna geneticka inkompatibilita (Scopece et al. 2008).
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Orchideje jsou znamy svymi Casto slabymi genetickymi bariérami proti hybridizaci, zato maji Casto
specifické opylovaci systémy a vyskytuji se na vysoce specifickych stanovistich, které mohou

fungovat, jako reprodukéni izolacni bariéry omezujici hybridizaci mezi druhy (Dressler, 1981).

Ptikladem nam mohou byt klamavé orchideje s Castym sdilenim opylovacu s jinymi druhy, coz je

dobra pftilezitosti pro mezidruhovou hybridizaci (Cozzolino a Widmer, 2005).

Vétsina orchideji jsou vzacné druhy jejichZ vyskyt je casto omezen na malé arealy s prostorove
izolovanymi populacemi. Z pohledu diverzity orchideji se jedna o pozitivni jev, protoze izolované
populace pravdépodobné podporuji vznik novych druhi a vliv genetického toku z jinych populaci je

minimalni ( Tremblay et al. 2005) a do popiedi vyznamu se dostava selekce a geneticky drift.

Ptikladem nam miZze byt rod Vanilla, kde sympatricka populace V. claviculata a V. barbellata
hybridizovala a dala vzniknout hybridnimu potomkovi, ktery ma intermedialni morfologické znaky

s rodi¢i (Nielsen a Siegismund, 1999).

Hybridizace miize v§ak znamenat pro rodi¢ovské druhy i hrozbu, a to nejen rozkladem genetické
celistvosti rodi¢ovskych druhd, ale také vynalozeni reprodukcni energie do téchto hybridd, coz
rodicovské druhy oslabuje (Arnold, 1997). Pokud hybridi nemaji niz$i zdatnost nez rodi¢ovské druhy,
tak existuje riziko vytlaceni jednoho ¢i obou matefskych druhti. Vyraznéji ovlivnény mohou byt timto
procesem vzacné druhy, které maji diky malé populaci vyssi frekvenci mezidruhového opyleni a

rekombinace s hybridy (Levin et al. 1996; Rhymer a Simberdoff, 1996).

Velmi zajimavym rodem s bohatym zastoupenim mikroevolu¢nich procest je rod Dactylorhiza

(Hedrén, 1996 a), kterym se budeme v této praci dale zabyvat.

7 Rod Dactylorhiza

vvvvvv

spolu s rody Ophrys a Epipactias s velmi ¢astym vyskytem allotetraploidnich druhti (Averyanov,
1990; Pedersen, 1998; Pillon et al., 2006). Jedna se o evolu¢né mladsi skupinu, ktera se pravé nachazi
na vrcholu svého rozvoje, coz dokazuji casté mikroevolucni mechanismy jako naptiklad casté
polyploidizace, hybridizace a genové¢ introgrese. Tyto mikroevolu¢ni mechanismy vedly k retikularni
evoluci a mnohonasobnému ptvodu nékterych jejich druhi (Prochazka 1983 a Velisek; Hedrén 1996;
Hedrén et al. 2001; Pillon et al. 2007; Nordstrom a Hedrén 2009; De hert 2012; Balao et al. 2016;
Brandrud et al. 2020). Rod Dactylorhiza je definovan bud’ jako diploidni (2n = 40) nebo tetraploidni
(2n = 80). Vysoka morfologicka variabilita, fenotypova plasticita a epigenetické zmény v rodu

komplikovaly fylogenetickou rekonstrukci a taxonomii v ramci této skupiny (Paun et al. 2010).

Vsechny druhy rodu Dactylorhiza maji vzhled vytrvalych bylin s nevétvenym vzpiimenym stonkem,

spiralovitym usporadanim listli a terminovanym klasnatym kvétenstvim (Averyanov, 1990). Podobaji
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se hlizotvornym geofytim. Evolu¢ni morfologie a vyvoj hlizy souvisi se sezonalitou prostiedi, kdy
rostlina k zajisténi preziti potfebuje dostatek energie pro rist a vyvoj v nasledujicim roce (Dressler,
1981). Centralni ¢ast stonku je u mladych rostlin vyplnéna parenchymem, ktery béhem dalsiho vyvoje
rostliny vymizi a je nahrazen dutinou. Vzhled a velikost této dutiny béhem ontogeneze je pro rod
dilezitym systematickym znakem (Borsos, 1980). Predci rodu Dactylorhiza méli velké mnozstvi
velkych Siroce ovalnych listd a tento nalez nadale trva také u vyvojove starSich zastupct tohoto rodu.
Mladsi druhy ptesly k tizce kopinatym a linearnim listim (Averyanov, 1990). Z pazdi listenti vyrustaji
dosti velké kvéty, které se skladaji do rizné hustych klasti. Bo¢ni okvétni listky vnéjsiho kruhu
odstavaji a prostiedni je spolu s parovymi vnitinimi sklonén v netplnou ptilbu. Ostruhaty pysk byva
nejcastéji trojlalocny, plochy nebo podélné€ ulozeny. Dozadu vybihéd v rovnou nebo ponekud doli
sklonénou, nejcastéji kuzelovitou ostruhu, jez je kratsi nez pysk a také kratsi nez prisedly, resupinaci
zkrouceny semenik. Ter¢iky stopkatych brylek jsou ulozeny v jedné, av§ak dvoudilné burzikule

(Prochazka a Velisek, 1983).

Rod Dactylorhiza je primarn€ boredlni a temperatni rod, ktery je ptevazné rozsiten v Euroasii, ale své
zastupce ma také v Severni Americe a v horach severni Afriky (Averyanov 1990; Delforge 1995;
Delforge a Harrap, 2006; Pillon et al. 2007). Druhy rodu Dactylorhiza obyvaji rizna stanoviste s
odlisnymi ptidnimi podminkami, v¢etné kyselych raselinist, vlhkych zasaditych travnikli, suchych luk
a lest ((Delforge a Harrap, 2006; Pillon et al., 2007). B€éhem obdobi glacialu se zastupci tohoto rodu
stahovali do refungii z kterych nasledn¢ znovu kolonizovali tizemi, z kterého ptivodné ustoupili

(Hedrén, 2009; Naczk a Kolanowska, 2015; Nordstrdom a Hedrén, 2009; Stahlberg a Hedrén, 2010).

Rod Dactylorhiza je znam klamavymi strategiemi, pti nichz je o§alen ¢melak a dochazi k opyleni.
Tento jev podporuje mezidruhové kiizové opyleni a velkou diverzitu hybridd, coz je posileno také skrz
velmi slabé prezygotické bariéry rodu Dactylorhiza (Aagaard et al. 2005; Cozzolino a Widmer, 2005;
Hedrén et al. 2018; Nordstrom a Hedrén, 2009). Allotetraploidni druhy, které prosli rekombinaci
genomu jsou schopné koexistovat na jedné lokalité i pies rozdilné ekologické naroky (Paun et al.

2011).

Hybridizace mezi druhy s riznymi tirovnémi ploidie je Castym tkazem v rod¢ Dactylorhiza (Aagaard
et al. 2005; Heslop-Harrison, 1957, 1953; Lord a Richards, 1977; Pillon et al. 2007; Shipunov et al.
2004; Stahlberg a Hedrén, 2009). Hybridizace a introgrese mezi diploidnimi druhy a allopolyploidy
pravdépodobné vedla ke genetické variabilité, kterou miZeme pozorovat u tetraploidnich druhi

(Hedrén, 2003).

Genomicka prace zabyvajici se analyzou RAD-seg, provedend napiic¢ orchideovym rodem
Dactylorhiza ukazala opakovanou, jednosmérnou a nezavislou allopolyploidizaci zahrnujici dva

rodi¢ovské druhy (Brandrud et al. 2020). Vysledné ktizeni rodi¢ovskych druhti vedlo ke vzniku



allotetraploidd, kteti se znacné lisi od svych rodicii ekologickymi naroky a k morfologickymi

zménami (Hedrén 1996; Pillon et al. 2007; Hedrén et al. 2011; Paun et al., 2011; Wolfe et al. 2023).

Pro tuto préci je dtlezité pochopeni vztahil mezi jednotlivymi skupinami. Podle pfelomové studie
Brandrud et al. (2020), jez pouzila metodu heatmap, byla ptibuznost 14 allotetraploidnich druht

rozdélena do 6 skupin:

(i) Prvni skupina je reprezentovana Dactylorhizou fuchsii a D. incarnata (nebo jejimi
predky), které spolu vytvareli allotetraploidni druhy, které maji stfed svého areédlu ve
sttedni a severozapadni Evrop€. Dactylorhiza fuchsii predstavuje pro tyto druhy rodice
z matetské strany. Skupina zahrnuje D. baltica (véetné D. ruthei), D. elatior, D. majalis,

D. praetermissa, D. purpurella a D. traunsteineri.

(ii) Druha skupina pochazi z hybridiza¢nich udalosti mezi Dactylorhiza maculata a D.
incarnata (nebo jeji rodiCovské druhy). Pii tvorbé allotetraploidnich druhti predstavuje
Dactylorhiza maculata vzdy matetsky druh. Jejich hybridizaci byl dan vznik dvéma
severozapadoevropskym allotetraploidnim druhtim — D. sphagnicola (véetn€ druhu D.
calcifugiens) a D. kerryensis a nejspis také sttedoevropskému a severozapadoevropskému

taxonu D. elata.

(iii) Tteti skupina je reprezentovana druhy Dactylorhiza saccifera a D. incarnata (nebo jejimi
predky), ptiCemz D. saccifera predstavuje v tomto vztahu rodice z mat¢iny strany. Tyto
dva rodi¢ovské druhy daly vzniknout jihovychodoevropskym druhiim D. cordigera a D.

kalopissii (véetn€ D. macedonica).

(iv) Ctvrta skupina je reprezentovana druhy Dactylorhiza saccifera, ktefi se G&astnila
hybridizac¢ni udalosti s D. umbrosa a dala vzniku D. pythagorae, ktery ma endemicky

vyskyt na ostrové Samos.

(v) Ctvrta skupina zahrnuje druh Dactylorhiza armeniaca, coz je horsky druh, ktery je
endemicky ve v malé oblasti vychodniho Turecka. Rodici druhu jsou Dactylorhiza euxina
a D. umbrosa (nebo jeji predci), pticemz D. umbrosa predstavuje pro D. armeniaca

matetsky druh.

(vi) Konec¢né D. urvilleana, s rozsitenim od severniho Turecka po severni Iran, je vysledkem

hybridizace D. euxina a D. saccifera, pticemz D. saccifera je matefskym rodi¢em.
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Obrazek 2. Velikost genomil zaznamenana jak u diploidnich druhti (D. fuchsii a D. incarnata) tak
alotetraploida (D. majalis, D. praetermissa, D. baltica a D. traunsteineri). Prace ukédzala vyrazné
rozdily ve velikosti genomt mezi jednotlivymi alotetraploidy. Osa X zndzornuje odhad relativniho
veku hybridii podle prace Brandrud et al. (2020), pticemz vék D. purpurella se odhaduje na piiblizné
530 generaci a D. majalis pfiblizn€ nal04 000 generaci — maximalni odhady pochdzeji z prace
(Hawranek 2021). Autor vyuzil ilustrace rostlin od Nelsona (1976). Pievzato: (Eriksson et al. 2022).

8 Hybridizace u rodu Dactylorhiza
Podle miry ptibuznosti kiizicich se jedinct rozeznavame né€kolik stupnti hybridizace. Prvnim stupném
je takzvana vnitrodruhova (intraspecifickd) hybridizace, kdy dochazi v ramci jednoho druhu ke kiizeni
jedincu s riznymi morfologickymi znaky (Hedén, 1996; De Hert et al. 2011). Ptkladem muze byt
kiiZzeni mezi Zluté a ¢ervené kvetoucimi rostlinami prstnatce bezového (Dactylorhiza sambucina).
Druhym stupném je takzvana mezidruhova (intrageneticka) hybridizace, kdy dochazi ke k¥izeni dvou
jedincu ruznych druht, avsak ze stejného rodu (Hedrén, 2001; De Hert et al. 2012). Piikladem nam
muze byt Dactylorhiza x archersoniana (hausskn.) Borsos a So6 (Margenburg, 2016) Tretim a
nejvzacnéjsim stupném kiizeni je mezirodova (intergenerickd) hybridizace, kdy dochazi ke kiizeni

jedinct pattici do jednoho rodu.

vvvvvv

hybridizaci, to znamena, ze na kiizeni se podileji vice nez dva rodiCovské taxony, dale jsou to ptipady,
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kdy dochazi ke zpétnému ktizeni s jednim z rodiCovskych taxonti (Hedrén, 1996a). V nekterych
pfipadech pak mtze dochézet az k vzniku hybridniho roje, kde se Ize setkat s tim, ze znaky obou
jednotlivych rostlin, jsou rozprostfeny v plynulé skale od téch, které se vice podobaji jednomu
rodicovskému taxonu, ptes rosliny jasn€ intermediarni, az po ty, jenz se vice podobaji druhému

z rodicd. Typ hybridizace, pti kterém vznikaji rozs4hlé hybridogenni populace, se nazyva introgrese

(Prtiga a Sedivy, 2022).

Kiizenci maji vétsSinou intermedialni charakter, a to jak po strance morfologické, tak fenologické.
Neplati to ale obecné a ve vsech pfipadech. Nékteré znaky mohou mit nékdy dominantni charakter a
mohou zcela prevladnout. Dilezitou vlastnosti kiiZzenci je jejich schopnost dalsiho rozmnozovani.
Nékteti z nich jsou sterilni a dal$iho rozmnozovani nejsou schopni. Nektefi v§ak tuto schopnost maji

mezi sebou navzajem, anebo se zpétné kfizit s nékterym z rodict (Prisa a Sedivy, 2022).

S kiizenci v rod€ Dactylorhiza se tedy lze setkat vSude tam, kde na jednom miste nebo alespoii v tésné
blizkosti roste vice druhii. Nékteti jsou dokonce velmi hojni (napt. Dactylorhiza x aschersoniana
(hausskn.) Borsos a So6 (D. incarnata x D. majalis), jini jsou vzacnéjsi (napt. Dactylorhiza x ruppertii
(Schulze) Borsos a So6 (D. majalis x D. sambucina) a nékteti z nich jsou zcela raritni a vyjimecné
nalezeni jednou za mnoho desitek let (Prisa a Sedivy, 2022). Pro¢ jsou n&kteii kifzenci vzacnéjii a jini
Cast&jsi, je dano mirou piibuznosti rodi¢ovskych druht, tim, zda jsou rodicovské taxony hojné, nebo
vzacné, blizkosti jejich vyskytu na lokalité, stejnou nebo riiznou dobu kveteni nebo vazbou na

stejného, nebo rtizného hmyziho opylovade (Prisa a Sedivy, 2022).

Za vhodnych okolnosti mtize nékdy dojit k tomu, Ze dva nebo vice taxond, které se spolu navzajem
ochotné kiizi, vytvoii bohaté, plodné a Zivotaschopné populace kiizencii, které se v priabéhu casu
mohou dale ustalit nebo u nich mtze dojit k dal$im genetickym zméndm a vznikne tak novy druh nebo

poddruh (Prisa a Sedivy, 2022).

9 Allopolyploidni evoluce u rodu Dactylorhiza
Polyploidizace je béznym jevem v rodé Dactylorhiza (Balao et al. 2016; Brandrud et al. 2020; Devos
et al. 2006; Hedrén, 2001, 1996; Jacquemyn et al. 2016; Paun et al. 2010; Pillon et al. 2007; Stahlberg
a Hedrén, 2010; Wolfe et al. 2023) a je casto dusledkem hybridizac¢ni udélosti, ktera vede k zdvojeni
genomu a vytvoreni nového druhu (Pillon et al. 2007). K allopolyploidiza¢nim udéalostem doslo
v pribéhu ¢asu nescetnékrat, a to nejen mezi diploidnimi rodici a allotetraploidnimi potomky, ale také
mezi allotetraploidy navzajem (Brandrud et al. 2020; Eriksson et al. 2022; Hawranek, 2021.; Hedrén,
2003; Hedrén et al. 2008; Wolfe et al. 2023). Podle Hedréna (2001), je hlavni hybnou evolu¢ni silou

v tomto rodu allotetraploidizace a dominuje dokonce nad introgresi.

VétSina studii zamefené na proces alopopyploidizace se zamétovala na mladé polyploidni komplexy

(napt. Soltis et al. 2014) ¢i na allopolyploidni komplexy, které prodélaly vyvoj i v fadu miliond let
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(napt. Chase et al. 2003). Dactylorhiza je naopak stfedné stary allopolyploidni komplex, a proto je
studie Brandrud et al. (2020) zajimava. Diky tomu, Ze vime Ze odd¢leni hlavnich diploidnich skupin
doslo ptiblizné€ pred 5,5 miliony let, tak s ur¢itosti mizeme fict, ze Zadny alotetraploidni druh rodu
Dactylorhiza nemuze byt star$i (Brandrud et al. 2020).

Vysoké genetickd diverzita a pritomnost alel, které se nevyskytuji u rodi¢ovskych druhi dokazuje, ze
mezi nezavisle odvozenymi allopolyploidy dochézelo opakované k hybridizacnim udalostem
(Brandrud et al. 2020). Ptikladem muze byt D. majalis, ktery ma plastidové genomy D. maculata i D.
fuchsii, ale také jiné geny, které nebyly dosud nalezeny u zadného jedince z rodi¢ovskych druhi
(Nordstrom a Hedrén 2009). Dactylorhiza majalis a traunsteineri sdileji podobné markery,
pravdépodobné souvisejici s genetickym tokem mezi t€mito druhy (Balao et al. 2016).

Genovy tok mezi jednotlivymi druhy miize také piedstavovat problém. De Hert et al. (2012) naptiklad
zaznamenal, Ze na lokalité, na niz se nachazely zprvu tii druhy Dactylorhiza véetné jejich hybridu,
doslo po uréité dob¢ k vymizeni jednoho z nich - D. praetermissa. Piestoze nebyl specifikovan divod
vymizeni tohoto druhu, vysledky naznacuji, Ze hybridizace piedstavuje ohrozeni pro rodi¢ovské
druhy, zvlaste pro ty, které jsou vzacné.

V rodé Dactylorhiza se také setkavame s hybridnimi zonami. Naptiklad na Britskych ostrovech se
nachdazi hybridni zoéna mezi D. praetermissa, ktera se vyskytuje primarné€ na jihu a D. purpurella,
ktera je soustfedéna na severni Cast souostrovi. V oblasti Walsu ve stfedni Britanii se arealy téchto
druhti prolinaji a na mistech styku vzniké vzacny hybrid Dactylorhiza x salteri (Lewis, 2021). Diky
postupu D. praetermissa na sever mizeme v budoucnu predpokladat ¢astéjsi vyskyt téchto hybridnich

rostlin (Bateman et al. 2023).

{a} (&)
4 D. fuchsii

‘?‘ i
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5 t| ! D. incarnata .L &;h;:: .

| D, majalis o D. traunstelner =R
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Obrazek 3. Allotetraploidni druhy Dactylorhiza majalis a Dactylorhiza traunsteineri a jejich rozsireni
v Evropé — Cervené teCky reprezentuji lokality D. majalis a modré te¢ky zas lokality D. traunsteiner.
Bubliny nam ukazuji chromozomovou sadu kazdého druhu uvedeného na obrazku. Prevzato (Wolfe et

al. 2023).
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10 Komplex Dactylorhiza majalis

10.1 Dactylorhiza majalis sensu stricto
Druh se vyskytuje na vét$ing izemi Evropy. Jizni hranice probiha severnim Spanélskem, Severni Italii,
Dalmacii a Rumunskem. Severni hranice arealu je vymezena jiznim Norskem a Svédskem (Baumann
et al. 2009). Vychodni hranice druhu se nachdzi ve sttedni Evrop€ a absentuje v severovychodni a

vychodni Evropé, kde je nahrazen Dactylorhizou baltica (Prochazka a Velisek, 1983).

Druh Dactylorhiza majalis je nejcastéji se vyskytujicim se zastupcem rodu Dactylorhiza na naSem
uzemi. Dlvodem, proc€ je tento druh tak Gspésny, souvisi s jeho adaptabilitou na riizné typy prostiedi.
Jedna se o velmi flexibilni druh (Wotavova et al. 2004). Vyskytuje se jak na obhospodafovanych
vlh¢ich loukach, tak i na slatinach, mokrych pastvinach, viesovistich a na horskych vrchovistich
(Prochazka a Velisek, 1983,Wotavova et al. 2004). Druh Dactylorhiza majalis na rozdil od
Dactylorhiza traunsteineri zvlada 1épe kompetici, a proto ho najdeme i v bohatych luénich
spoleCenstvech (Paun et al. 2010). Populace druhu se nachazeji na piidach s riznym mineralnim
zastoupenim a snasi vyssi zastoupeni dusiku v ptidé€ nez jiné druhy, coz by mohlo vysvétlovat Siroké
roz§iteni tohoto druhu v Evropé (Wolfe et al. 2023). Dalsi vyhodou, kterou méa D. majalis nad svymi
pfibuznymi je vyssi tolerance k sussim stanovistim, a tak se dokaze vyskytovat ve vice biotopech nez

ostatni druhy (Wolfe et al. 2023).

Jedna se o robustni, 20-40 centimetrii vysokou rostlinu s dutym stonkem a prstovité tvarovanymi
hlizami. Rostliny maji obvykle 4-10 tmavozelenych listl, které jsou posety hnédopurpurovymi
skvrnami. Listy v dolni ¢asti lodyhy jsou podlouhlé, vejcité az kopinaté na koncich listli zaSpicatélé.
Vs na lodyze jsou jen malé a listenovité. Kvétenstvi je husté na hote tupé a miize obsahovat az 50
kvett. Sklada se z vétsich kvétd, které maji rizovou az nachovou barvu a vyristaji z pazdi bylinnych,
vejcité kopinatych, zelenych nebo fialové nab&hlych listent. Obvykle skvrnité vejCité kopinaté okvétni
listky skladaji neaplnou prilbu. Pysk ma temné nachovou kresbu, je na bazi svétlejsi, trojlaloény a
¢asto dolu slozeny s tupym prostiednim lalokem. Ostruha je valcovitého az kuzelovitého tvaru a je

skoro stejn¢ dlouha jako semenik (Prochazka a Velisek, 1983; Delforge a Harrap, 2006).

V Ceské republice je vyvoj vyskytu tohoto druhu nepiiznivy a ustupuje z mnoha lokalit z divodi
meliorace a zmény pece o krajinu, zartstani krajiny, prehnojovani krajiny a opousténi pastvy

v podhorské krajiné (Janeckova et al. 20006).

Dactylorhiza majalis ma velmi komplikovany evolu¢ni vyvoj, béhem n¢hoz se druh vyvinul
mnohacetnymi a nezavislymi hybridizaénimi udalostmi mezi dvéma Siroce definovanymi matetskymi
liniemi: D. incarnata, ktera je povazovana za otcovskou linii a Dactylorhiza maculata, ktera je

povazovana za linii matefskou (Hedrén, 1996 a, Pillon et al. 2007). Slozity vyvoj tohoto druhu je

Mrwe
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v prubehu vyvoje doslo k fadé polyploidizacnich udalosti, které¢ druh dale modelovaly (Hedrén, 1996,
Hedrén, 2003; Pillon et al. 2007; Nordstrém a Hedrén, 2008). Tento fakt je podpoten i praci Balao et
al. (2016), kde nejvyssi vnitrodruhova diverzita D. majalis byla zaznamenana v oblastech Pyreneji a
Alp, coz nasvédcCuje, Ze evropska pohoti hrala dilezitou tlohu ve vyvoji druhu (Nordstrom a Hedrén,
2008). Naopak nejnizsi diverzita byla zaznamenana u skandinavskych populaci, coz je nasledek
recentni rekolonizace této oblasti (Hewitt, 1999; Nordstrém a Hedrén, 2008).Na zaklad¢ alel,
typickych pro jednotlivé allopolyploidni druhy, odvodil Bradrud et al. (2020) jejich relativni stafi. O
rok pozdéji Hawranek (2021) tyto odhady potvrdil na zakladé koalescentnich metod. Vék uréeny pro

D. majalis Hawranek (2021) stanovila na cca. 104 000 generaci, coz odpovida nazoru, ze D.majalis je

© Barbora Obstova

o —

Obrazek 5 Dactylorhiza majalis, prevzato:
Barbora Werchan

© Jos=f Donrzl

Obrazek 4 Dactylorhiza majalis, ptevzato: Jozef
Dohnal
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10.2Mezirodova hybridizace s U€asti Dactylorhiza majalis

10.2.1Dactylorhiza % aschersoniana

Jedna se hybdridni druh vznikly hybridizaci mezi Dactylorhiza majalis a Dactylorhiza incarnata.
Jedinci, kteti jsou geneticky blize D. majalis se vyznacuji vetsi skvrnitosti svych list, pyskem slabé
vykrojenym a kvéty jsou intenzivnéji barevnéjsi s vyrazné€jsi kresbou nez u jedinca, ktefi jsou
geneticky blize D. incarnata. Naproti tomu rostliny, které jsou geneticky blize D. incarnata se
vyznacuji uz§imi, del§imi a vzpiimengjs$imi listy, které jsou zakonceny zahnutou ,,Cepicovitou*

Spickou. Kvéty jsou mensi s méné€ vyraznou kresbou (VIcko et al. 2000).

Druh se vyskytuje v hybridnich rojich. Pfikladem takovéhoto hybridniho roje je lokalita v okrese Unna
v Badensku-Wiirttembersku, kde je lokalita sledovana od roku 1996 (Margenburg, 2016). V této
populaci se nachazeji jedinci s intermedialnimi znaky obou rodi¢t, ale matefské rostliny jiz zde nebyly
zaznamenany. Dlivodem je silna vitalita hybridu, kteti se vyznacuji vysokou nasadou plodu (sledovana
zvysena nasada plodi mezi roky 2004 a 2006 ze 76% na 94%) a vysokou plodnosti, coz ukazuje, ze

hybridi dokézi rychle kolonizovat nové stanovisté (Margenburg, 2016).

V poslednich letech byly v této populaci zaznamenany rostliny se skvrnitymi listy, coz nasvédcuje
introgresi D. majalis do populace, a to i ptes to, ze v okoli lokality zadni jedinci druhu D. majalis

nebyli zaznamenani (Margenburg, 2016).

10.2.2 Dactylorhiza x braunii

Jedna se o hybridni druh mezi Dactylorhiza fuchsii a Dactylorhiza majalis, ktery je velmi Casto
variabilni ve své morfologii (Prochazka, 1980). Patii mezi béZzné hybridogenni druhy. Vyskytuje se na
lokalitach, kde se nachézeji oba jeho rodice. Kvete v obdobi, kdy D. majalis dokvétd a D. fuchsii
zacina kvést (Bernacki, 2016, Prochazka, 1980).

Vzhledové se jedna se o rostlinu mohutngjsi stavby. Vyska hybridnich rostlin je vyssi nez D. majalis a
lodyha a listeny jsou §irsi nez u D. fuchsii. Hybrid ma husté a bohaté kvétenstvi s purpurovymi ¢i

rizovymi kvéty. Pysk je velky a malo ¢lenity. Ostruha je dlouha, Siroka az pytlovita (Bernacki, 2016).

10.2.3 Dactylorhiza * dinglensis

Jedna se o hybrida mezi Dactylorhiza maculata a Dactylorhiza majalis. Podle Horsmana (1991) se

v Anglii vyskytuji dva poddruhy tohoto druhu. Jedna se o D x dinglensis nothosubsp. dinglensis jehoz
rodice jsou D. majalis subsp. occidentalis a D. maculata subsp. ericetorum. Druhym poddruhem je D
x dinglensis nothosubsp. robertsii jehoz rodice jsou D. majalis subsp. cambrensis a D. maculata
subsp. ericetorum. Jednotlivé poddruhy se lisi v délce a Sitce listd a ostruha je u hybrida napadné Sirsi

nez u jeho rodici.
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Podle poslednich poznatkii se D. majalis na Britskych ostrovech nevyskytuje a ve skutecnosti tedy
dochazi k hybridizaci D. maculata s D. kerryensis. Proto by méli byt populace hybridii rodu

Dactylorhiza na Britskych ostrovech fazena pod druh D x vermeuleniana (Verloove, 2023).

10.2.4Dactylorhiza % dufftiana

Hybridni druh vznikly hybridizaci mezi allotetraploidnimi druhy Dactylorhiza majalis a Dactylorhiza
traunsteineri. V mist¢ vyskytu obou matefskych taxonti velmi ¢asto dochazi k introgresi, coz zté¢zuje
taxonomické zarazeni téchto populaci. Rostliny, které se daji fadit k témto hybridogenimu druhu se
vyskytuji v rezervaci U Zviile na jihu Cech, ale o zafazeni této populace k D x dufftiana panuji

pochyby (Prochazka, 1980, Priisa a Sedivy, 2022).

10.2.5 Dactylorhiza x ruppertii

Jedna se o hybridni druh mezi Dactylorhiza majalis a Dactylorhiza sambucina. Skvrnitost listl je u
tohoto hybrida silné€ potlacena. Tvar okvétnich listkli a pysku jsou lalokovité. Ptibuznost k D.
sambucina naznacuji nékteré morfologické znaky jako velka vakovitd ostruha s délkou rovnajici se
délce vajecniku, velké Siroké hypofyzy nafialovélé barvy, stejné jako kvétenstvi a horni ¢ast stonku.
Avsak vajecnik je jen o 20% krats$i nez u D. sambucina a ptiblizné o 40% delsi nez u D. majalis
(Anghelescu et al. 2023; Bernacki, 2016). I ptes tyto znaky jsou znaky hybridogenniho druhu podobné

svym rodi¢tim, coz ztézuje jeho spravné uréeni (Prochazka, 1980).

Z tohoto duvodu je podstatné, Ze obdobi kvétu hybrida se nachazi po odkvétu D. sambucina a D.

majalis teprve v t€ dobé nakvéta (Bernacki, 2016).

11 Komplex Dactylorhiza traunsteineri
11.1Dactylorhiza traunsteineri sensu stricto

Dactylorhiza traunsteineri je velmi vzacny druh orchideje. Rozsifeni tohoto druhu je velmi
fragmentované. Vyskytuje se v Alpach, odkud tento druh byl popsan a dale v nékolika dalSich
sttedoevropskych pohofti. Pak se jiz vyskytuje v Sirokém arealu v severni Evrop¢ a stifedovychodni
Evropé¢, od Britskych ostrovil ptes Fenoskandinavsky — Balticky region az po zapadni stranu pohofi
Ural s izolovanymi lokalitami na jizni Sibifi (Prochazka, 1983; Delforge a Harrap, 2006; Nordstrém a

Hedrén, 2009; Kirillova et al. 2023).

Z hlediska lokality vyskytu se tento druh typicky vyskytuje na pfechodovych raselinistich

v pahorkatinach a nizsich polohach horského stupné na severnéji polozenych lokalitach se druh
vyskytuje na slatiniStich s nepfetrzitym piitokem podzemni vody, coz naznacuje, Ze se jedna o velmi
vlhkomilny druh ( Prochazka a Velisek, 1983; Delforge a Harrap, 2006; ; Nordstrom a Hedrén, 2009).

Na rozdil od D. majalis je D. traunsteineri schopna rist v bazi¢téjsim prostiedi (Wolfe et al. 2023).
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Dactylorhiza traunsteineri ma silnou preferenci na stanoviste, ktera jsou ochuzena o makro-

mikronutrienty, a to hlavné Grovni dostupnosti dusi¢nant (NO3), ale také fosforu (P) a drasliku (K).
Jinymi slovy, D. traunsteineri uptednostituje extrémni prostfedi, s nizkou urovni konkurence, neb se
jedné o nekonkurenceschopny druh, ktery prospiva v fidsi vegetaci jako naptiklad rosnatky (Paun et

al. 2010a; Wolfe et al. 2023).

Nizky obsah zivin v ptdé, hlavn¢ dusi¢nand, dale vysvétluje u D. traunsteuneri i pozorované nizké
hodnoty chlorofylu v listech, protoze dusik je zakladni pro tvorbu chlorofylu (Wu et al. 2006).Wolf et
al. (2023) uvedl, Ze D. traunsteineri kompenzuje nizsi hladinu chlorofylu v listech vysi expresi
svétlosbérnych proteintl, coz vede k vyssimu linearnimu toku elektronti a nefotochemickému zhaseni
excitovanych elektrond. To znamena, ze D. traunsteineri vyzaduje robustné;jsi fotoprotektivni strategii
k regulaci své fotosyntetické aktivity. Tuto strategii voli pravdépodobn¢ kviili omezenému mnozstvi
chlorofylu, coz samo o sobé svéd¢i o nedostatku dusicnanti a dalSich Zivin na téchto mistech vyskytu

(Demmig-Adams a Adams 111, 2006).

Jedna se o0 20-40 centimetri vysokou rostlinu se Stihlou chabou lodyhou a s dvéma hluboce délenymi
hlizami. VétSinou jedinci maji 2, vzacnéji 3, uzké listy se slabou pigmentaci. Skvrny na listech se
mohou vyskytovat na celych listech, pfi¢emz skvrny spolu nesplyvaji. Kvétenstvi je fidké a je slozené
z velkych nachovych kvétl kvetoucich od ¢ervence do srpna. Bo¢ni kalistni listky jsou

kopinaté, skvrnité a sto¢ené nahoru, kdezto horni kalisni listky jsou sto¢ené dolti a spolu s velkymi
okvétnimi listky tvofi tésnou kapuci. Pysk je vejcity se 3 laloky. Baze a stfed pysku jsou svétlé,
pri¢emz pysk je pokryt vyraznymi cerveno-fialovymi az purpurovymi pruhy a skvrnami (Prochazka a

Velisek, 1983; Delforge a Harrap, 2006; Baumann et al. 2009,Blinova a Uotila, 2012).

Druh Dactylorhiza traunsteineri vznikl nezavislou, ale jednosmérnou allopolyploidizaci mezi D.
fuchsii a D. incarnata, kdy D. incarnata reprezentuje ,,otce a D. fuchsii je matetsky druh, ktery
poskytl semeno (Balao et al. 2016; Brandrud et al. 2020; Hedrén et al. 2008; Pillon et al. 2007; Wolfe
et al. 2023). Hybridizace mezi dal§imi allotetraploidnimi druhy s D. traunsteineri byla zaznamenana.
Geneticky tok byl zaznamenan naptiklad s D. majalis v Alpach (Balao et al. 2016; Bradrud et al.
2020). Hawranek (2021) ur¢il stati druhu na 74000 generaci, coz z D. traunsteineri coz z n¢j €ini
mladsi druh nez D. majalis, ale genom druhu je heterogennéjsi (Balao et al. 2016, Bradrud et al.

2020).
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Obrazek 7 chudé kvétenstvi typické pro
Dactylorhiza traunsteineri, prevzato: Jifi
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Obrazek 6 Dactylorhiza traunsteineri,
prevzato: Kondrad Lauber
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11.2Mezirodova hybridizace s G€asti Dactylorhiza traunsteineri

11.2.1Dactylorhiza x silvae — gabretae
Jedna se o hybridni druh mezi Dactylorhiza traunsteineri a Dactylorhiza Fuchsii, ktery je znamy ze
Sumavy, kde byl poprvé popsan. Nasledné byl nalezen i v Bavorském lese. Druh je reprezentovan 2

znamymi lokalitami (Prochézka a Curn, 1999). Druh ma intermedialni znaky obou rodiét.

Druh ¢eli silnému introgresivnimu tlaku od D. majalis subs. comosa, kvuli ¢emuz jsou Cisti hybridi

vzacni (Prochazka a Curn, 1999).

11.2.2 Dactylorhiza % thellungiana

Jedna se o hybrid mezi Dactylorhiza traunsteineri a Dactylorhiza incarnata. Druh roste na
podmacenych lokalitach, ¢asto v raselinistich. Jedna se o drobnou rostlinu s vyskou okolo 15-20
centimetrd. Stonek je masivni s 3 az 4 skvrnitymi listy, které jsou siln¢ kylovité a mirn¢€ prohnuté ven.
Kvéty jsou pomérné velké, vyrazn€ purpurove cervené s cylindrickymi ostruhami, které je stejné

dlouhé jako jejich semeniky (Claessens a kleynen, 1990).

Druh sdili n¢které charakteristiky svych rodi¢i, jako napiiklad ¢epcovité $picky listti, duty stonek
a malé kvéty, které jsou znaky D. traunsteineri. Naopak oslabena skvrnitost listd, kloubovité stazeni
Spicek listl a kvéty se svétlejSimi pysky ukazuji na ptibuznost k D. incarnata (Claessens a Kleynen,

1990).

11.2.3 Dactylorhiza x jenensis

Jedna se o hybridni druh mezi Dactylorhiza traunsteineri a Dactylorhiza maculata. Druh ma
intermedidlni znaky obou rodicl. Rostlina je velka a stihla s fialové zbarvenou lodyhou, coz je znak
typicky pro D. traunsteineri. Dale se rostlina vyznacuje vzpiimenymi listy, které jsou pfimknuté ke
stonku, kvéty jsou svétleji zbarvené a rostliny se vyznacuji hustSim kvétenstvim, coz je typicky znak
pro D. maculata. Hybrid se vyskytuje na stanovistich, ktera jsou na hranicich ekologickych naroki

obou rodi¢u (Claessens a Kleynen, 1990).

12 Dactylorhiza praetermissa

Tento druh se vyskytuje v Sirokém aredlu zapadni Evropy. Byla zaznamenana ve Spojeném kralovstvi,
severozapadni Francii, Belgii, Nizozemi v severnim Némecku a Dénsku (Baumann et al. 2009).

V soucasnosti druh zazivéa expanzi na Britskych ostrovech a jeho rozsifeni se posouva smérem na
severozapad, kde se populace uchytila v severni Anglii a lze predpokladat jeji dalsi postup na sever do

Skotska ( Bateman et al. 2023).
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Jedna se o statnou rostlinu, kterd méti 30-70 centimetrt na vysku s dutou lodyhou. Rostliny maji mezi
peti az deviti listy, které jsou Siroce kopinaté, neskvrnité, ztuha vzptimené a kylnaté. Kvétenstvi je
husté, konické az cylindrické, obsahujici 20 az 60 kveta, které jsou riizové nebo az karminove rizové
barvy. Kalisni listky jsou prodlouzené a né€kdy skvrnité. Okvétni listky tvofi pfilbu. Pysk je slabé
srd¢ity a témért neznatelné laloCnaty. Baze a centralni ¢ast pysku je svétla a je pokrytd vyraznymi
ruzovymi skvrnami, které jsou orientované do podoby véjife (Baumann et al. 2009; Delforge a Harrap,

2006).

Otcovskym druhem pro Dactylorhiza praetermissa je Dactylorhiza incarnata. Ptestoze se oba druhy
vyskytuji ve stejné oblasti, obvykle se na spolecnych lokalitach nevyskytuji, a to z divodt odlisné
preference mikrobiotoptl. D. incarnata preferuje co nejvlhéi mista, kdezto D. praetermissa se
vyskytuje 1 na mistech, ktera jsou i sussi (De Hert et al. 2011). Geneticka variabilita je

u D. praetermissa vys$§i nez u otcovské D. incarnata. Sama vsak D. praetermissa disponuje pomérné
nizkou genetickou variabilitou, coz mlze souviset s historickym efektem uzkého hrdla (De Hert et al.

2011).

Podle studii musela mit D. praetermissa nanejvyse 74 000 generaci (Brandrud et al. 2020; Hawranek
2021), coz z D. praetermissa Cini stiedné stary alotetraploidni druh, jehoz stafi je vS§ak mladsi nez

D. majalis.

De Hert et al. (2012) ve své praci zkoumal silu reprodukénich bariér mezi diploidnimi D. incarnata,
D. fuchsii a allotetraploidnim druhem D. praetermissima. Plodnost mezi rodicovskymi druhy

a hybridy nebyla rozdilna, ale Zivotaschopnost semen byla u Cistych druhti vyssi nez u hybridu.

13 Dactylorhiza baltica

Rozsifeni tohoto druhu je problematické. Jeho zapadni hranice je jasné vymezena vychodnim
Némeckem, severnim a vychodnim Polskem, Pobaltskymi staty a jiznim Finskem (Shipunov et al.
2005). Vychodni hranice aredlu je nejasna, ale mnozi autoti ptikladaji druhu rozsahly areal, ktery se

v evropské casti Ruska tahne od arktického kruhu az k padesaté rovnobézce, pricemz vychodni hranice

je vymezena pohoiim Ural (So6, 1980; Averyanov, 1990).

Rostlina dosahuje vysky 25-40(-70) cm. Stonek je az 1 cm tlusty a pfimy. Ma 4 az 6 listd (n€kdy 9),
které jsou obvykle podlouhle az kopinaté tvarované, vzpiimené a Casto husté skvrnité velkymi
kulatymi skvrnami. Spodni dva listy mohou byt dlouhé 9 az 20 centimetri a Siroké 2 az 4 centimetru,

zatimco nejvyssi listy jsou Casto listovité. Kvétenstvi je husté, piimé, kuzelovité az valcovité, slozené
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z 20 az 50 kvétl, a dosahuje délky 3az10 centimetrti a Sitky do 3,5 centimetru. Kvéty jsou velké,
svétle rizové az svétle fialove zbarvené s tmavsi kresbou, oteviené, s pyskem Sirokym 6 az 9
milimetru a dlouhym 8 az 13 milimetru, trojlalo¢nym, ptfi¢emz stfedni lalok pysku je del$i nez bo¢ni

laloky (Baumann et al. 2009; Delforge a Harrap, 2006)

Druh se vyskytuje v bazinach, aluvialni oblastech, na pobteznich pastvinach a v fidkych lesich

(Delforge a Harrap, 2006).

Druh vzesly z hybridizace mezi primarnimi, diploidnimi hybridy Dactylorhiza incarnata
a Dactylorhiza fuchsii (Shipunov et al. 2005). Dnes se vétSina autori piiklani k nazoru, ze D. baltica je
samostatny druh, ktery je podle nékterych studii nejblize ptibuzny k D. praetermissa (Duce) So6

a D. purpurea (T. a T. A.Stephenson) So6 (napt. Averyanov, 1990).

14 Dactylorhiza sphagnicola

Jedna se o druh s atlantickym roz$ifenim. Vyskytuje se od francouzskych Ardén po Belgii a Nizozemi
a na severu az po jizni Skandinavii (Delforge a Harrap, 2006). Biotopem vyskytu jsou vrchovisté

a mokiadni listnaté ¢i jehlicnaté lesy, které nejsou vys nez 600metrii nad motem s dominanci
raSeliniku (Delforge a Harrap, 2006). VétSina allotetraploidnich druht Dactylorhiz se sice vyskytuje

v mokiadech, ale jsou vétSinou vazané na vyssi PH, kdezto Dactylorhiza sphagnicola prospiva

v chudych a velmi kyselych bazinatych komplexech (Hedrén, 2003). Na spole¢nych lokalitach se
vyskytuje spolu s rodi¢ovskym druhem Dactylorhiza maculata, ale ve srovnani s D. maculata je

D. sphagnicola mnohem vzéacn&jsi a silné€ ustupujici (Jacquemyn et al. 2016). Ve vzacngjsich
pripadech lze najit sympatrické populace s otcovskym Dactylorhiza incarnata, kde oba druhy rostou

v té€sné blizkosti (Hedrén et al. 2012).

Jedna se o statnou 20 az 60 centimetri vysokou rostlinu s 4 az 8 linearn€ kopinatymi listy, které
nemaji na sobé skvrny a mohou dosahovat délky az 25 centimetrti. Kvétenstvi je husté, cylindrického
tvaru s 20 az 25 kvéty, jejichz barva prechazi od rizové do tmavé fialové. Kalisni listky jsou
obdélnikovitého tvaru s pritomnosti skvrn a vzajemné se dotykaji. Pysk je témét kruhovity, lekce
trojdilny a slabé vypukly. Pysk je pokryt rizovymi teckami a ¢arkami (Baumann et al. 2009; Delforge
a Harrap, 2006).

Dactylorhiza sphagnicola je alotetraploidni druh, ktery ve svém genomu ma subgenom, ktery je
podobny subgenomu, ktery se vyskytuje v matetském D. maculata (Devos et al. 2003; Hedrén, 2003).
V sympatrickych populacich s D. maculata se vyskytoval znaény pocet rostlin hybridniho ptivodu.
Naopak v alopatrické populaci se hybridi nevyskytovaly (Jacquemyn et al. 2016). Vzory genetickych

variaci u hybridnich rostlin ukazaly, ze hybridni rostliny jsou geneticky blize k D. sphagnicola. Toto
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potvrzuje, ze mezidruhovy tok, ktery probihal mezi D. sphagnicola a D. Maculata, byl asymetricky
a probihal smérem od D. maculata k D. sphagnicola (Jacquemyn et al. 2016).

Sdilené haplotypy plastidové DNA typu C i E a intermediélni znaky mezi D. traunsteineri
a D. sphagnicola dokazuji lokalni hybridizaci a introgresi mezi t€mito alotetraploidnimi druhy

(Hedrén, 2003).

15 Dactylorhiza bohemica

Dactylorhiza bohemica je endemicky druh ceské flory (Businsky, 1989). Druh se vyskytuje jeding na
Jesttfebském blatu, coz je druhové bohaté slatinisté (Businsky, 1989;Kaplan, 2017).

Popis rostlin podle Businského (1989) je nasledujici: ,,Nejnapadnéjsi znaky téchto rostlin byl stihly
habitus, velmi uzké, nekontrastn¢ skvrnité listy v malém poctu, a zvlasté pak chudokvété kvétenstvi

s ojedinélou ametystovou barvou“.

V blizkosti populace D. bohemica se nachazeji tii druhy Dactylorhiza, které by podle vyzkumnikt
mohly ptfedstavovat rodicovské druhy pro D. bohemika. Businsky (1989) obzvlasté upozornil na
vyskyt Dactylorhiza majalis a Dactylorhiza maculata, které jsou zndmy, Ze na zoné¢ stykii svych
populaci vytvareji bohaté hybridni roje s rozsadhlou variabilitou. Zaroven byly tyto hybridni rostliny
pobliz lokality a byly u nich pozorovany produkty nékolikanasobného i oboustranného zpétného
ktizeni. Podle Eccarius (2016) se jedna o taxon, ktery pravdépodobné vzesSel z Dactylorhiza

traunsteineri, a tak bychom jeho samostatnost méli brat s velkou rezervou.

Podle ¢erveného seznamu ohrozenych druhi (Bures et al. 2001), je Dactylorhiza bohemica tazena

mezi kriticky ohrozené druhy nasi kvéteny.

16 Diskuse

Rod Dactylorhiza Necker ex Nevski je jednim z nejcastéji zkoumanych rodi v ¢eledi Orchidaceae
jsou znamy také druhy ze Seveni Ameriky (Kanada, Aljaska) a ze severni Afriky (Bateman et al.,
2024; Baumann et al., 2009; Delforge and Harrap, 2006; Eccarius, 2016). Rod se vyznacuje velmi
slozitymi taxonomickymi vztahy zptisobenymi ¢astou mezidruhovou hybridizaci a polyploidizaci.
Proto se v rod¢€ nachézi velké mnoZzstvi obskurnich a obtizné klasifikovatelnych forem (Efimov et al.
2016; Paun et al. 2010). Tyto aspekty vyrazné komplikuji identifikaci druhti v terénu a jejich spravné
taxonomické urceni (Pritchard, 2007; Devos et al., 2005, 2006). To se projevuje i na mnozstvi

uznanych druht, jejichZ pocet se mezi jednotlivymi autory vyznamné lisi. U starSich praci se pocet
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uznanych druhd pohyboval od dvanacti (Klinge, 1898) az po sedmdesat pét (Averyanov, 1990). Podle

Eccariuse (2016) je pocet uznanych druhti okolo Sestatficeti se Ctyficeti Sesti podruhy.

Problematika je umocnéna riznymi zptsoby uréovani druhi orchideji, protoze dodnes neni stanoven
jednotny zptsob urceni druht této ¢eledi. Na nasem tzemi se s timto problémem setkavdme u naSich
endemickych prstnatcti, jako jsou Dactylorhiza bohemica a Dactylorhiza carpatica (Prisa a
Sedivy,2022), kdy Eccarius (2016) upozorije, ze Dactylorhiza bohemica miize byt jen derivatem

Dactylorhiza traunsteineri.

Taxonomicky nesoulad byl také zpiisoben politickym vyvojem v Evropé po druhé svétové valce.
Ptikladem nam mize byt Dactylorhiza baltica. Populace v Nizozemi a v Dansku byly ptifazovany k
D. praetermissa/pardalina, 1 ptes to, Ze se odliSovaly od populaci v baltskych statech jen jedinym
znakem, a to velikosti kvéti napt. Buttler (1986). Tento taxonomicky nesoulad byl zptisoben diky
politickému vyvoji v Evropé a vzniku Zelezné opony, kdy védci z obou stran pojmenovali rostliny
jinak, protoze komunikace mezi obéma stranami byla minimalni (Pedersen a Hedrén, 2010). Podle
Delforge (2005) je rozhodujicim znakem k odliseni téchto druhd doba kveteni, kdy D. baltica kvete
diive nez D. praetermissa. Problematiku taxonomie tohoto druhu vyftesil Pedersen a Hedén, (2010),
protoZe estonska populace D. baltica a britsko-holandska populace D. pardalina jsou odlisné podle
analyzy alozym, coZ potvrzuji i morfometricka data. Proto bychom méli brat tyto dvé populace jako

dva dobte definované druhy, a ne jako dvé morfy stejného druhu.

Problematickym taxonem je také znaméjsi Dactylorhiza traunsteineri, jehoz ur¢eni nam stézuje jeho
ostrivkovity vyskyt. Mnohé populace byly pfifazeny k druhu dle morfologickym podobnostem, ale
dnes diky molekularnim metoddm mame pohled jasnéjsi (Hedrén, 1996). Naptiklad populace
nachazejici se v oblasti Skandinavie a severniho Ruska se dfive oznaCovaly za samostatny druh

D. lapponica, avsak dnes se tato populace zatazuje do druhu D. traunsteineri (Sletvold et al. 2010).
RAD-seg data od Bradrud et al. (2020) a Hawranek (2021) ptesveédciveé neodlisila populace
skandinavské D. lapponica od alpskych jedinct D. traunsteineri. Samostatnost D. lapponica podle

té€chto studii neni uznana.

S opa¢nym problémem se setkavame na Britskych ostrovech, kde se dtive predpokladal vyskyt D.
traunsteineri. Tyto populace jsou v8ak dnes povazovany za sestersky druh k D. traunsteineri. Druh byl
nazvan D. francis-drucei (Bateman et al. 2023) a jeho existenci podporuji epigenetické udaje Paun et
al. (2010). Vysledky z jadernych mikrosateliti podané v praci Balao et al. (2016) ukazuji ze D.

francis-drucei je geneticky stejn¢ vzdalena k D. majalis, jako ke kontinentalni D. traunsteineri.
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/4 W
17 Zavér
Nézory na vyznam hybridizace pro vyvoj Zivota na Zemi se v poslednich padesati letech zasadné
zménil — od ptedstavy hybrida jako neplodného jedince, ktery byl povazovan za slepou vyvojovou
evolucnich procesti. To umoznilo druhiim ziskat vetsi variabilitu, nez ktera by jim byla za normalnich
okolnosti dostupna (Soltis a Soltis, 2009, Whitney et al. 2010). Hybridizace vede mnohdy k evolu¢nim

novinkam a k adaptaci na nové podminky zivota (Soltis a Soltis, 2009; Brandrud et al. 2020).

Celed’ Orchideaceae a do ni pattici rod Dactylorhiza se vyznaéuji vysokou schopnosti mezidruhové
hybridizace. Tato prace je zameétena na rod Dactylorhiza, protoze u n¢j doslo v prubehu pomérné
kratkého ¢asového useku k dramatické diverzifikaci druhii v zavislosti na Zivotnich podminkach,
vcetné zmén klimatu v dobach ledovych a mimo tato obdobi (Nordstrom a Hedrén, 2008). Rod
Dactylorhiza je Siroce rozsiten od tropickych oblasti az po severni arktické oblasti. Nékteré druhy maji
veliké aredly, ale soucasn¢ je rod tvofen i vzacnymi lokalnimi taxony, mezi nimiz zaujimaji
vyznamnou pozici praveé hybridogenni druhy (Delforge a Harrap, 2006). Pochopeni faktort, které
vedou k této vyznamné a soucasné uspesné diverzifikaci druhti rodu Dactylorhiza, miize byt také
obecné vyznamné v kontextu s nastupujicimi klimatickymi zménami obdobi, ve kterém prave zijeme

(Sumbembayev et al. 2023).

Taxonomicky byla u rodu Dactylorhiza hlavni pozornost vénovana nejcastéj$im a nejvice rozsitenym
evropskym hybridnim taxontim Dactylorhiza majalis a Dactylorhiza traunsteineri, které svou
ustalenosti a celkovym stafim predstavuji pIn¢ oddélené samostatné nové druhy tohoto rodu, a samy
jsou jako rodicovské druhy soucasti dalsich hybridiza¢nich procest (Brandrud et al. 2020).
Neptedstavuji tedy hybrid slaby s nizkou Zivotaschopnosti, ale samostatné evolucné ispésné

hybridogenni druhy.

Charakter funkéniho ptizplsobeni rostlin vnéj$im podminkém a vliviim a rychlost takového
prizptisobeni (s podilem hybridizace) pak mize mit lokalni vyznam pti hodnoceni moznosti preziti
vzacného druhu pod tlakem ptibuznych druhi na jeho reprodukéni bariéry, ale také miize mit,

v navaznosti na meénici se zivotni podminky dané¢ho obdobi, vyznam pro §irsi ekosystém (Todesco et

al. 2016).
Cilem prace bylo zaroven odpoveédét na otazky uvedené v jejim tivodu:

1. Jaky vliv muze mit mezidruhova hybridizace na speciaci rodu Dactylorhiza?

Hybridizace ma vliv na rostlinnou speciaci (Abbott et al., 2013; Abbott and Rieseberg, 2012; Goulet

vvvvv

zajimavych pfilezitosti. Skrz hybridizaci vznikaji nové adaptivni vlastnosti, které umoznji takto

vzniklym druhtim se rychle adaptovat na ménici se podminky, a to rychleji nez skrze ndhodné mutace
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(Barton, 2013; Schluter and Rieseberg, 2022). Nové hybridni druhy mnohdy obsazuji podobné nebo
naopak rozdilné ekologické niky nez jejich rodice, coz jest¢ zvySuje morfologickou a genetickou
variabilitu (napf. Anderson and Stebbins, 1954; Goulet et al., 2017). Dobrym ptikladem, na kterém
muzeme tento jev prezentovat, je rod Dactylorhiza (Paun et al. 2011). Pfestoze polyploidni komplexy
Dactylorhiza nevykazuji $ir§i geografické rozsifeni nez diploidni druhy, mohou allopolyloidni linie
mit §irsi ekologické rozmezi v neékterych ekologickych parametrech. To naznacuje, Ze epigenetické
faktory hraji dtlezitou roli v udrzovani jednotlivych taxonti (Paun et al., 2011, 2010). Napiiklad
allotetraploidni druhy jsou schopny rist v prostiedi s vyraznéjSimi vykyvy vlhkosti v pidé nez
rodicovsky D. incarnata (Paun et al. 2011). Rozdé€leni nik neprobihd jen mezi diploidnimi a
alloteraploidy, ale také mezi allotetraploidy samotnymi. Dikazem nam miize byt D. traunsteineri,
ktera preferuje vice oteviena stanovisté s minimalnimi zastinénim a kdezto D. majalis, ktera sdili
stejné rodiCovské druhy jako D. traunsteineri zvlada zastinéni 1épe a je vice konkurenceschopna
(Balao et al. 2016; Wolfe et al., 2023). Mezidruhovi hybridi také mohou piispivat k evolu¢nimu
potencialu rodu Dactylorhiza tim, Ze poskytuji geneticky material, ktery mtze byt vyuzit v pribéhu
evoluce k vytvareni novych druhti ¢i podruhti (Brandrud et al. 2020; De Hert et al. 2011). U hybridt se
zaroven casto setkavame s heter6znim efektem, kdy hybridi jsou vitaln€jsi nez jejich rodice. Heteroze
se projevuje nejen v rychlejSim rdstu rostliny, ale také v odolnosti vii¢i chorobam a lepsi reprodukéni
schopnosti (Paun et al. 2011; Janick, 2010).

Hybridizace ale mtze piedstavovat i negativni faktor pro druhy rodu Dactylorhiza. Problematika

ohrozeni rostlin v rod€ Dactylorhiza cestou hybridizace bude probrana v otazce Cislo 3.

2. Do jaké miry jsou alotetraploidni taxony v rodé Dactvlorhiza nezavislé na rodi¢ovskych taxonech?

Alotetraploidni taxony rodu Dactylorhiza maji kombinaci chromozomt od obou rodicti, coz jim
poskytuje $irsi geneticky zaklad (Hedrén, 1996). Zaroven hybridi prochazeji genetickou stabilizaci,
coz znamena, Ze se jejich genom konsoliduje a stava se stabilnim béhem nékolika generaci po
hybridizaci a zdvojeni chromozomu (Paun et al. 2011). Tyto nové genetické kombinace mohou
umoznit alotetraploidim adaptovat se na riizné podminky a stanovisté, ¢imz se stavaji geneticky
nezavislymi na svych rodi¢ich. Stabilizace zahrnuje fixaci chromozomovych pard, coz umoziuje
pravidelnou meiézu a produkei fertilnich gamet (Pillon et al., 2007). Tento krok je klicovy pro
dlouhodobou nezavislost alotetraploidnich druhd. To umoziuje alotetraploidnim druhtim i
ekologickou nezavislost, kdy alotetraploidni druhy mohou obsadit nové ekologické niky nebo se
prizpusobit SirSimu spektru stanovist’ neZ jejich rodi¢ovské druhy (Paun et al. 2011).
Alotetraploidni druhy jsou rovnéz reprodukéné izolovany diky vzniku reprodukénich barier (Aagaard
et al. 2005). Druhy si mohou ¢asem vyvinout prezygotické bariéry, jako jsou odlisné doby kveteni,
ruzné typy opylovacii nebo odlisné habitatové preference, které snizuji pravdépodobnost kiizeni

s druhy rodi¢ovskymi (Priisa a Sedivy, 2022). Pokud i tak k hybridizaci dojde, tak postzygotické
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bariéry, jako je sterilita hybridii nebo snizena fitness, mohou omezit tok genii mezi alotetraploidnimi a

diploidnimi druhy (Aagaard et al. 2005).

3. Muze hybridizace predstavovat ohrozeni nékterych taxonu v ramci rodu Dactylorhiza?

Hybridizace piedstavuje nejen piilezitost pro vznik novych druhi, ale také svym plisobenim ohrozuje
druhy stavajici (Elstrand et al. 1996; Levin et al., 1996). Z dtivodu nedostatecnych prezygotickych
bariér mezi jednotlivymi zastupci rodu Dactylorhiza je introgrese mezi jednotlivymi druhy castym
fenoménem a jsou primarné ohrozeny nové zformované hybridni taxony, které neprosli rekombinaci
genomu (Paun et al. 2011). Timto také mtze byt narusovana geneticka Cistota rodicovského druhu a
muze dojit ke ztraté unikatnich genetickych vlastnosti druhu ptivodniho. Pfikladem ndm miZze byt
vzacna a malo pocetna D. sphagnicola, ktera se dostava v Belgii do sekundarniho kontaktu s D.
maculata a tim je potencialné ohrozena vyhynutim (Jacquemyn et al. 2016). Piestoze vét§ina
vzniklych hybridi byva sterilni, objevuji se hybridi, ktefi naopak svoji vitalitou prevysuji své rodice
(De Hert et al. 2012). Hybridi se pak vyznacuji velkou nasadou semen, a jsou tak schopni konkurovat
svym rodi¢im. Hybridi mnohdy byvaji také 1épe ptizptisobeni podminkam lokalit, na kterych se
vyskytuji spolecné se svymi rodicovskymi druhy, coz ma za néasledek vytlaceni jednoho ¢i obou
rodicovskych druhii z lokalit (De Hert et al. 2012). Tento problém si mizeme uvést na lokalité¢ Unna
v Poryni Vestfalsku, kde hybrid Dactylorhiza x aschersoniana vytlacil oba matetské druhy pry¢

z lokality, pravdépodobné diky vétsi vitalité, pfizptisobeni se svému prostiedi a vétsi nasadé semen
(Margenburg, 2016) Opacnym extrémem je tvorba sterilnich hybridi, na které matetské druhy
plytvaji svou energii. Tyto rostliny zaroven predstavuji konkurenci v oblasti vody, svétla a Zivin.
Tento stav mize vyustit az v redukeci ¢i kolaps celé populace jednoho ¢i obou matefskych druhii

(Aagaard et al. 2005; Paun et al. 2011; Pillon et al. 2007).
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