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Abstrakt  

Procesy hybridizace a introgrese představují jeden z nejdůležitějších nástrojů evoluce rostlin. Mohou 

přinášet riziko zániku pro druhy s malými populacemi nebo nově ustálené hybridy, ale současně 

umožňují některým druhům získat větší variabilitu, než která by jim byla za normálních okolností 

dostupná, a vedou mnohdy k evolučním novinkám a adaptaci na nové podmínky života. Tato práce je 

zaměřena na rod Dactylorhiza, který je charakteristický retikulátní alopolyploidní evolucí s vysokou 

schopností mezidruhové hybridizace a s hybridní speciací. Rod je rozšířen od tropických oblastí až po 

severní arktické oblasti. Vedle široce rozšířených druhů se zde vyskytují vzácné lokálními taxony. 

Práce uvádí, vedle některých nevýhod mezidruhové hybridizace, pozitivní evoluční vliv tohoto 

procesu se vznikem nových druhů. Proto byla hlavní pozornost věnována nejčastějším a nejvíce 

rozšířeným hybridogenním taxonům Dactylorhiza majalis a Dactylorhiza traunsteineri, které svou 

ustáleností a stářím představují plně oddělené, samostatné a evolučně úspěšné nové druhy. Charakter 

funkčního přizpůsobení rostlin vnějším podmínkám a rychlost takového přizpůsobení má význam 

nejen pro rod Dactylorhiza, ale může mít význam také obecný.  

Klíčová slova: Dactylorhiza, mezidruhová hybridizace,introgrese, hybridní 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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Úvod  
Hybridizace je jedním z nejdůležitějších evolučních procesů, které umožňují druhům získat větší 

variabilitu, než která by jim byla za normálních okolností dostupná (Hedrén, 1996; Pillon et al. 2007; 

Paun et al. 2011). V minulosti se předpokládalo, že k hybridizačním událostem mezi druhy dochází 

vzácně a že výslední potomci vzešlí z hybridizace budou převážně neplodní (Knobloch, 1972). 

Pozdější výzkumy ale tuto představu významně změnily a hybridizace byla přijata jako důležitý 

nástroj evoluce, který umožňuje rychlejší diverzifikaci druhů cestou mezidruhového křížení (Anderson 

a Stebbins, 1954). Hybridizace je důležitým fenoménem, který vede k evolučním novinkám nejen u 

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

Právě čeleď Orchidaceae se vyznačuje vysokou schopností hybridizace, při které dochází nejen 

k mezidruhové, ale také mnohdy k mezirodové hybridizaci (Hedrén, 1996a; Pillon et al. 2007). 

Součástí čeledě Orchidaceae je rod Dactylorhiza. U rodu Dactylorhiza, který je cílovým subjektem 

této práce, došlo v průběhu posledních milionů let k dramatické diverzifikaci druhů (Hawranek, 2021). 

Tato diverzifikace byla způsobena mnoha faktory, a právě na rozbor těchto faktorů bych se rád zaměřil 

v této práci. Vznik hybridních zón měl za následek plejádu hybridogenních druhů, které znesnadňují 

taxonomické uspořádání uvnitř rodu. Je tedy často složité určit, jestli se jedná o variantu mateřského 

druhu, či plně oddělený samostatný nový druh. Tyto hybridogenní druhy se liší původem, ale také 

celkovým stářím a ustáleností (Brandrud et al. 2020).  

Předkládaná práce se zaměří převážně na nejčastější a nejvíce rozšířené hybridní taxony Dactylorhiza 

majalis a Dactylorhiza traunsteineri, ale současně také představí další taxony, které jsou v rámci svého 

rozšíření více lokální. Práce dále odpoví na stanovené otázky: 

1. Jaký vliv může mít mezidruhová hybridizace na speciaci rodu Dactylorhiza? 

2. Do jaké míry jsou alotetraploidní taxony v rodě Dactylorhiza nezávislé na rodičovských taxonech? 

3. Může hybridizace představovat ohrožení některých taxonů v rámci rodu? 
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2 Hybridizace  
Hybridizace je mechanismus, při kterém dochází ke křížení mezi dvěma odlišnými druhy a jedinci 

vzniklí z této interakce se pak nazývají hybridy (Rieseberg a Carney, 1998). Původně se 

předpokládalo, že jedinci, vzniklí křížením jsou sterilní. Druh byl považován za skupinu populací, 

které se plodně kříží mezi sebou, ale jsou reprodukčně odděleny od jiných (třebaže příbuzných) druhů 

(Harrison, 1993). Od druhé poloviny dvacátého století se naopak na hybridizaci nahlíží jako na proces, 

který stojí za evolučními inovacemi a vznikem nových druhů (Anderson a Stebbins, 1954; Arnold, 

1997).  

Odhaduje se, že mezi druhy se účastní hybridizace minimálně 25% rostlinných a 10% živočišných 

taxonů (Mallet, 2005). Knobloch (1972) uvádí, že celkově 23 675 druhů rostlin má potenciálně 

hybridní původ. Ellstrand et al.  (1996), který se zabýval ve svém výzkumu pěti floristickými oblastmi 

v Severní Americe a v Evropě zaznamenal významnou nevyrovnanost mezi jednotlivými rody, kdy jen 

6-16 % rodů ve zkoumaných oblastech podstupovalo hybridizaci. Naopak Whitney et al. (2010) 

odhadli celkové zastoupení hybridizace na 40 % u všech rostlinných čeledí a na 16 % u rostlinných 

rodů.  

Pohled mnoha vědců na hybridizaci je rozdílný. Mnozí autoři se domnívají, že takto časté hybridizace 

mají jednoznačně pozitivní vliv na rostlinnou evoluci (Riesenberg a Wendel, 1993), například zvýšená 

genetická výbava u hybridizujících druhů, vznik nových adaptivních vlastností v krátkém čase nebo 

přenesení adaptivních vlastností z jednoho druhu na druhý (Arnold; 1997; Soltis a Soltis, 2009). 

Hybridizace mnohdy také vede k izolaci hybridizujícího druhu, tento jev nazýváme hybridní speciací 

(Mallet, 2007). Další autoři vnímají hybridizaci i jako negativní faktor, který představuje existenciální 

hrozbu pro vzácné druhy (Allendorf et al. 2001; Levin et al. 1996; Rhymer a Simberloff, 1996; 

Rieseberg, 1991; Todesco et al. 2016). 

S rozvojem molekulárních metod a jejich snadnější dostupností si postupně uvědomujeme, že 

hybridizace se vyskytuje častěji, než jsme dříve předpokládali a mnoho druhů v průběhu své evoluce 

hybridizaci prodělalo (Naczk a Ziętara, 2019). V rostlinném světě hraje hybridizace významnou úlohu 

v evoluci a při vzniku druhů díky vysoké frekvenci svého výskytu (Soltis a Soltis, 2009). Hybridizace 

byla studována u řady komerčních plodin jako například rýže (Langevin et al. 1990) nebo u kukuřice 

(Troyer, 2006). 

3 Introgrese 
Hybridizace je definována jako genový tok mezi dobře diferenciovanými druhy, ovšem může docházet 

i ke zpětné hybridizaci, kdy genový tok probíhá mezi již existujícím hybridem a jeho mateřským 

druhem. Tuto situaci nazýváme jako introgresi. Introgresi rozlišit na jednosměrnou (dochází mezi 
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hybridem a jedním rodičem) a obousměrnou (dochází mezi hybridem a oběma rodiči)(Rhymer and 

Simberloff, 1996).Opakovaným zpětným křížením s rodičovským druhem se potomci stávají stále více 

podobní rodičům a mají homogennější vlastnosti v rámci generace. Po několika zpětných kříženích 

může být obtížné rozlišit hybridy od původní populace rodičů (Anderson, 1949).  

Pokud dochází k opakovanému zpětnému křížení a hybridi se kříží i mezi sebou, může vzninout 

hybridní roj (Rhymer a Simberloff 1996), což je typické pro hybridní zóny (Harrison 1993). 

Hybridizace nemusí vždy vést k introgresi, zejména pokud jsou hybridní jedinci sterilní (Rhymer a 

Simberloff 1996). Přesto je introgrese nejčastějším důsledkem hybridizační události (Ottenburghs, 

2021  ). Introgrese nemusí probíhat pouze mezi různými druhy, ale také mezi různými cytotypy 

jednoho druhu. Nejčastěji byl přenos genů mezi různými ploidiemi pozorován v systémech 

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

4 Negativní a pozitivní vliv hybridizace a introgrese 
Hybridizace je zcela běžný jev v rostlinné říši, který nejen že stojí za vznikem nových adaptivních 

vlastností, ale také pravděpodobně i za vznikem nových druhů (Andreson a Stebbins, 1954; Soltis a 

Soltis 2009).  Organismy se brání hybridizaci reprodukčními bariérami, které lze rozdělit do dvou 

základních skupin – postzygotické (po vzniku zygoty) a prezygotické (před vznikem zygoty). Po 

úspěšném opylení a oplození hrají roli postzygotické izolace. Mezi ně se řadí zygotická i embrionální 

mortalita, neživotaschopnost či sterilita hybrida (Riseberg a Carney, 1998).  

Prezygotické izolační mechanismy jsou různorodé, zahrnují prostorové, časové (např. posun 

fenologie), etologické (např. interakce s opylovači) a genetické bariéry. Zde je vidět, že mnoho 

ekologických faktorů má vliv na tvorbu či na porušení izolačních mechanismů (Rieseberg a Carney, 

1998). Bohužel prezygotická izolace jsou dnes velmi často narušovány činností člověka třeba stavbou 

cest a ty pak následně slouží jako migrační koridory pro organismy (Grabenstein a Taylor, 2018). 

4.1 Negativní vliv hybridizace a introgrese 

Hybridizace nemusí být jen pozitivním mechanismem. Vzácné druhy mohou čelit mezidruhové 

hybridizaci, která může oslabit populaci a po určité době vést druh k úplnému vymření (Levin et al. 

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

Hybridizace přispívá k úbytku vzácnějších druhů dvěma způsoby (Leven et al. 1996; Ellstrand et al. 

1999; Wolf et al. 2001). Za prvé: pokud hybridi mají sníženou fitness ku svým rodičům (Outbrední 

deprese), může růst populace klesnout pod únosnou úroveň a populace se zhroutí – tento jev nazýváme 

„demografickým zaplavením“ (demographic swamping). Za druhé: pokud hybridi jsou plodní a nejeví 

známky sníženého fitness, mohou hybridi vytlačit jednoho či oba rodičovské druhy, které se účastní 

hybridizace – tento jev nazýváme „genetickým zaplavením“ (genetic swamping). Mnohdy však oba 
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faktory operují součastně a je obtížné určit, který z nich je dominantní (Wolf et al. 2001; Todesco et al. 

2016). 

Demografické zaplavovaní ve výsledku vede k úplné asimilaci vzácnějšího druhu (Todesco et al. 

2016). V České republice tomuto problému čelí náš endemický hadcový druh Cerastium alsinifolium. 

Jeho populace je ovlivňována hybridizací s hojnou C. arvense při které dochází ke vzniku sterilních 

hybridů (Vít et al., 2014).  Z ciziny je nám znám případ z Australie, kde australský původní druh 

starčeku Senecio pinnatifolius A.Rich. je ohrožen demografickým zaplavováním prostřednictvím 

křížení s invazním druhem S. madagascariensis Poir (Prentis et al. 2007).  

Genetické zaplavování zahrnuje hybridní populace, kde hybridi mají aspoň částečně zachovanou 

plodnost. Tyto hybridi mohou být životaschopnější a konkurence schopnější než jejich rodiče a také 

mohou degradovat genom jednoho či obou rodičů introgresí. Výsledkem může být substituce 

rodičovských druhů hybridními jedinci (Todesco et al. 2016; Wolf et al. 2001). Toto si můžeme 

ilustrovat na Argyranthemum coronopifolium, který se vyskytoval v sedmi čistých lokalitách na 

ostrově Tenerife. Populace druhu nebyly ovlivněny hybridizací s ostatními příbuznými druhy, protože 

byly od sebe odděleny lávovým polem, které znemožňovalo kontakt mezi těmito druhy. Situace se 

však změnila s výstavbou silnice, která umožnila příbuzným tohoto vzácného druhu překročit lávové 

pole. Výsledkem je, že 3 ze 7 původních populací vzácného druhu jsou dnes tvořeni hybridy nebo 

invadujícími druhy (Levin et al. 1996). 

Hybridní jedinci mohou ohrožovat vzácné druhy i díky interakcím se škůdci a patogeny. Při 

hybridizaci může docházet ke ztrátě rezistentních genů mateřských rostlin (Levin et al. 1996). 

Interakce mezi hybridy a patogenem jsou různé, ale zdá se, že hybridi jsou spíše náchylnější, než aby 

byly odolnější vůči nim (Levin et al. 1996; Rieseberg a Carney, 1998). 

Nebezpečím pro vzácné druhy představuje i introgrese, která může ohrozit genetickou integritu 

vzácného druhu. Příkladem nám může být Viola lutea subsp. sudetica, která je endemitem Krkonoš. 

Tento endemit tvoří hybridní roje s Viola tricolor, který se dříve vyskytoval v nížinách a upřednostňuje 

zásaditý substrát. Populace přišly do kontakt díky lidské činnosti, a to výstavbou stezek, kde byl při 

výstavbě použit zásaditý vápencový štěrk (Krahulcová et al. 1996).  

4.2 Pozitivní efekt hybridizace a hybridní speciace 

Vznik nových adaptibilních vlastností, zvýšení genetické diverzity či genetická záchrana je jen část 

pozitivních vlastností hybridizace (Arnold, 1997; Whiteley et al. 2015). Hybridizace také nabízí únik 

před parazity. Whitham (1989) uvádí příklad dvou druhů topolů, a to Populus fremontii a Populus 

augustifolia, kteří na řece Weber v Utahu vytváří hybridní zónu. Hybrid těchto dvou stromů má nižší 

vitalitu v porovnání s rodiči, a to se například projevuje i nižší rezistencí proti patogenům. Hybrid tedy 

slouží jako „sink“ pro parazity, kteří ho preferují více než rodičovské druhy, které jsou proto méně 
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zatíženy. Během hybridizace dochází k přeorganizování genomu v hybridních populacích, což vede 

nejen k lepším adaptibilním vlastnostem na prostředí, ale také k izolaci hybridů od rodičovských 

druhů (Wong et al. 2022). To znamená, že hybridizace má dvojí dopad na druh, a to v podobě 

adaptivní introgrese a hybridní speciace (Wong et al. 2022). 

Adaptivní introgrese se vyskytuje, když jsou rodičovské populace málo reprodukčně izolované, což 

umožňuje rychlou ekologickou adaptaci (Anderson a Stebbins, 1954).  Genetická rozmanitost je 

zvláště důležitá pro adaptaci na rychle se měnící podmínky prostředí, jako je globální změna klimatu. 

Nové genetické varianty mohou být do populace přeneseny introgresí, což může způsobit změny v 

ekologických vlastnostech (Burgarella et al. 2019). Adaptivní introgrese tak může přispět k lepší 

adaptaci na nové podmínky a urychlit evoluci a diverzifikaci druhů (Soltis a Rieseberg, 1986; 

Burgarella et al. 2019).  

Introgrese například probíhá v hybridní zóně mezi Fraxinus angustifolia a Fraxinus excelsior, kde 

genetické varianty jsou přenášeny do Fraximus augustifolia. To umožňuje druhu se lepé adaptovat na 

zimní podmínky a expandovat na sever (Gerard et al. 2006). 

Hybridní speciace je proces, ve kterém hraje hybridizace klíčovou roli při vytváření reprodukčních 

bariér mezi hybridními liniemi a rodičovskými liniemi (Mallet, 2007). Existují dva hlavní 

mechanismy, které vedou k hybridní speciaci. Prvním z nich je speciace bez změny počtu 

chromozomů, známá jako homoploidní hybridní speciace. Druhým mechanismem je zdvojnásobení 

počtu chromozomů v hybridu oproti jeho rodičům, označované jako allopolyploidní hybridní speciace 

(Soltis a Soltis, 2009). Kombinace genetických informací z původních druhů v alopolyploidních 

hybridních jedincích pravděpodobně podporuje jejich adaptaci k novým prostředím a evoluční 

diverzifikaci (Soltis a Soltis, 2009). Významnou úlohu při vzniku druhů hraje allopolyploidní hybridní 

speciace u rodu Dactylorhiza, kde se můžeme setkat s velkou diverzitou allotetraploidních druhů 

(Brandrud et al., 2020) 

5 Metody zkoumání hybridizace 
Zájem o hybridizaci provází člověka už od dob, kdy započal se šlechtěním dobytka a hospodářských 

plodin (Zirkle, 1934). Vážnější zájem o hybridizaci přichází v 18. století, kdy Thomas Fairchild, který 

jako první experimentálním křížením mezi dvěma druhy hvozdíků získal hybrida (Zirke, 1934). 

Zásadním autorem na poli hybridizace byl Gregor Mendel, který ustanovil pravidla křížení mezi druhy 

a položil základy experimentálnímu křížení. Tato metoda je dodnes využívána ke studiu hybridizace. 

(např. Liebst and Schneller, 2005; Mõtlep et al., 2021). Experimentální křížení je metoda, kdy křížíme 

vybrané jedince mezi sebou a sledujeme vlastnosti jejich potomků. Příkladem experimentálního 

křížení nám může být studie od Matfield et al. (1970), který zkoumal hybridizaci u mochen 

(Potentilla).  
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Nejběžnější metodou určování hybridů je sledování jejich morfologie. Nicméně většina hybridů 

vykazuje spíše směsici znaků obou rodičů (Rieseberg, 1995; Hedrén 1996), což činí spolehlivé 

rozlišení mezi hybridy a rodičovskými druhy náročným. Proto je výhodnější využít molekulární 

metody. 

Pro detekci hybridních procesů se stále častěji využívají vysoce citlivé molekulární markery. 

Například jaderné mikrosatelitní markery nám umožňují určit příbuznost mezi jedinci až po 

odvozování demografických parametrů (např. Balao et al. 2016). Molekulární metody nám umožnily 

odhalit jevy, které byly dříve přehlíženy, jako jsou třeba starobylé hybridizace (Grimm a Denk, 2008; 

Fehrer et al. 2009) nebo kryptické druhy (Bickford et al. 2007; Fišer et al. 2018). 

5.1 Průtoková cytometrie 

Průtoková cytometrie, známá také jako FCM, je technika umožňující badatelům zkoumat optické 

vlastnosti jednotlivých buněk ve vzorku a umožňuje nám poměrně snadno určit velikost genomu u 

rostlin (Suda and Trávníček, 2006b). Mezi hlavní výhody této metody patří rychlost a přesnost měření, 

což umožňuje efektivní analýzu velkého množství vzorků za krátký čas (Doležel et al. 2007; Loureiro 

et al. 2010). Jedná se o kvantitativní metodu, která umožňuje určit množství DNA v jednotlivých 

jádrech rostlinné buňky, a to za pomocí fluorescenčního barviva (nejčastěji DAPI a PI), které je 

ozařováno laserem. Intenzita záblesků nám následně umožní vypočítat množství DNA v jádrech 

(Dolezel et al. 2007). Podle množství DNA v jednotlivém jádře se pak dá za pomoci srovnání se 

standardem určit ploidie daného pletiva (dané rostliny) (Suda and Trávníček, 2006b). Pro měření 

genetické informace se používají specifické fluorescenční barvy, jako jsou DAPI a PI. Výhodou 

barviva propidium jodid je, že neselektivně vstupuje do dvoušroubovicové DNA a také se vkládá mezi 

ně (je interkalární). Na druhou stranu barvivo DAPI se váže na oblasti DNA, které obsahují větší 

množství A-T bází, což vede k tomu, že relativní velikost genomu je z principu menší než absolutní 

velikost genomu (Suda and Trávníček, 2006a). 

6  Hybridizace u čeledi Orchidaceae 
Čeleď orchidaceae je mimořádně bohatou skupinou rostlin, která reprezentuje až 8 % celkové 

diverzity krytosemenných rostlin (Chase et al. 2003, 2015; Givnish et al. 2015). Díky své variabilitě se 

orchideje dokáží přizpůsobit různým podmínkám, a to nejen morfologicky, ale také ekologií 

jednotlivých druhů, čímž jsou schopné obývat oblasti s nejrůznějším klimatem – od arktických oblastí 

až po tropické lesy (Benzing, 1986).   

6.1 Evoluční historie čeledi Orchidaceae 

Přesné datování divergence Orchidaceae od Asparagaceae zůstává dodnes neobjasněno. Načasování 

diverzifikace výrazně komplikuje podobnost listů orchidejí k jiným zástupcům řádu asparagales, které 
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se nedají využít k identifikaci a absence pylových zrn ve fossilním záznamu. Nepřítomnost 

Orchidaceae ve fosilních záznamech, vedlo řadu starších prací k závěru, že k divergenci Orchidaceae 

muselo dojít poměrně nedávno (např.Wolter and Schill, 1985). Globální rozšíření a fylogenetické 

studie naopak nahrávají mnohem staršímu druhohornímu původu této čeledi (např. Jansen a Bremer, 

2004).  Podle (Givnish, 2015), který ve své studii zkoumal příbuznost na základě plastidové DNA se 

zdá, že k oddělení společného předka Orchidaceae od ostatních členů řádu Asparagales došlo 

přibližně před 112 miliony let a dnešní recentní linie se oddělily zhruba před 90 miliony let.  Givnisch 

také popsal členění hlavních větví čeledi: Vanilloideae identifikoval jako nejbazálnější (od ostatních se 

oddělila už před 84 miliony let) a následovalo oddělení Cypripedioideae (77 milionů let) a 

Orchidoideae a Epidendroideae před 64 miliony let v období raného paleogenu (Givnish, 2015).      

Větvení korunní skupiny u rodu Dactylorhiza, pravděpodobně začalo již v období pozdního miocénu 

v období Messinské krize, nicméně se zdá, že rozdělení dvou hlavních skupin D. fuchsii-macluta a D. 

incarnata-euxina nastalo až na rozhraní miocénu a pliocénu. K největšímu dělení v těchto skupinách 

došlo zhruba na začátku spodního pleistocénu a pokračuje dál do současnosti (Brandrud, 2020). 

 

Obrázek 1.  Fylogenetický strom založený na ML analýze v 75 genech z plastidového genomu 39 

druhů orchidejí znázorňující hlavní větve čeledi Orchidaceae, převzato: (Givnish, 2015). 

6.2 Hybridizace v čeledi Orchidaceae 

Podle studie Whitney et al. (2010), se v čeledi Orchidaceae nachází 6 % druhů s rizikem hybridizace 

na úrovni rodu, což z této čeledi činní pátou z hlediska hybridizace. Důvodem snadné hybridizace je 

nedostatek endospermu v semenech a také časté odvětvování nových druhů u kterých se ještě 

nevyvinula dostatečná genetická inkompatibilita (Scopece et al. 2008). 
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Orchideje jsou známy svými často slabými genetickými bariérami proti hybridizaci, zato mají často 

specifické opylovací systémy a vyskytují se na vysoce specifických stanovištích, které mohou 

fungovat, jako reprodukční izolační bariéry omezující hybridizaci mezi druhy (Dressler, 1981). 

Příkladem nám mohou být klamavé orchideje s častým sdílením opylovačů s jinými druhy, což je 

dobrá příležitostí pro mezidruhovou hybridizaci (Cozzolino a Widmer, 2005). 

Většina orchidejí jsou vzácné druhy jejichž výskyt je často omezen na malé areály s prostorově 

izolovanými populacemi. Z pohledu diverzity orchidejí se jedná o pozitivní jev, protože izolované 

populace pravděpodobně podporují vznik nových druhů a vliv genetického toku z jiných populací je 

minimální ( Tremblay et al. 2005) a do popředí významu se dostává selekce a genetický drift.  

Příkladem nám může být rod Vanilla, kde sympatrická populace V. claviculata a V. barbellata 

hybridizovala a dala vzniknout hybridnímu potomkovi, který má intermediální morfologické znaky 

s rodiči (Nielsen a Siegismund, 1999). 

Hybridizace může však znamenat pro rodičovské druhy i hrozbu, a to nejen rozkladem genetické 

celistvosti rodičovských druhů, ale také vynaložení reprodukční energie do těchto hybridů, což 

rodičovské druhy oslabuje (Arnold, 1997). Pokud hybridi nemají nižší zdatnost než rodičovské druhy, 

tak existuje riziko vytlačení jednoho či obou mateřských druhů. Výrazněji ovlivněny mohou být tímto 

procesem vzácné druhy, které mají díky malé populaci vyšší frekvenci mezidruhového opylení a 

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

Velmi zajímavým rodem s bohatým zastoupením mikroevolučních procesů je rod Dactylorhiza 

(Hedrén, 1996 a), kterým se budeme v této práci dále zabývat. 

7 Rod Dactylorhiza 
Rod Dactylorhiza Nevski patří k taxonomicky nejsložitějším skupinám čeledi Orchidaceae v Evropě 

spolu s rody Ophrys a Epipactias s velmi častým výskytem allotetraploidních druhů  (Averyanov, 

1990; Pedersen, 1998; Pillon et al., 2006). Jedná se o evolučně mladší skupinu, která se právě nachází 

na vrcholu svého rozvoje, což dokazují časté mikroevoluční mechanismy jako například časté 

polyploidizace, hybridizace a genové introgrese. Tyto mikroevoluční mechanismy vedly k retikulární 

evoluci a mnohonásobnému původu některých jejích druhů (Procházka 1983 a Velísek; Hedrén 1996; 

Hedrén et al. 2001; Pillon et al. 2007; Nordström a Hedrén 2009; De hert 2012; Balao et al. 2016; 

Brandrud et al. 2020). Rod Dactylorhiza je definován buď jako diploidní (2n = 40) nebo tetraploidní 

(2n = 80). Vysoká morfologická variabilita, fenotypová plasticita a epigenetické změny v rodu 

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

Všechny druhy rodu Dactylorhiza mají vzhled vytrvalých bylin s nevětveným vzpřímeným stonkem, 

spirálovitým uspořádáním listů a termínovaným klasnatým květenstvím (Averyanov, 1990). Podobají 
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se hlízotvorným geofytům. Evoluční morfologie a vývoj hlízy souvisí se sezonalitou prostředí, kdy 

rostlina k zajištění přežití potřebuje dostatek energie pro růst a vývoj v následujícím roce (Dressler, 

1981). Centrální část stonku je u mladých rostlin vyplněna parenchymem, který během dalšího vývoje 

rostliny vymizí a je nahrazen dutinou. Vzhled a velikost této dutiny během ontogeneze je pro rod 

důležitým systematickým znakem (Borsos, 1980). Předci rodu Dactylorhiza měli velké množství 

velkých široce oválných listů a tento nález nadále trvá také u vývojově starších zástupců tohoto rodu. 

Mladší druhy přešly k úzce kopinatým a lineárním listům (Averyanov, 1990). Z paždí listenů vyrůstají 

dosti velké květy, které se skládají do různě hustých klasů. Boční okvětní lístky vnějšího kruhu 

odstávají a prostřední je spolu s párovými vnitřními skloněn v neúplnou přilbu. Ostruhatý pysk bývá 

nejčastěji trojlaločný, plochý nebo podélně uložený. Dozadu vybíhá v rovnou nebo poněkud dolů 

skloněnou, nejčastěji kuželovitou ostruhu, jež je kratší než pysk a také kratší než přisedlý, resupinací 

zkroucený semeník. Terčíky stopkatých brylek jsou uloženy v jedné, avšak dvoudílné burzikule 

(Procházka a Velíšek, 1983). 

Rod Dactylorhiza je primárně boreální a temperátní rod, který je převážně rozšířen v Euroasii, ale své 

zástupce má také v Severní Americe a v horách severní Afriky (Averyanov 1990; Delforge 1995; 

Delforge a Harrap, 2006; Pillon et al. 2007). Druhy rodu Dactylorhiza obývají různá stanoviště s 

odlišnými půdními podmínkami, včetně kyselých rašelinišť, vlhkých zásaditých trávníků, suchých luk 

a lesů ((Delforge a Harrap, 2006; Pillon et al., 2007). Během období glacialu se zástupci tohoto rodu 

stahovali do refungii z kterých následně znovu kolonizovali území, z kterého původně ustoupili 

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

Rod Dactylorhiza je znám klamavými strategiemi, při nichž je ošálen čmelák a dochází k opylení. 

Tento jev podporuje mezidruhové křížové opylení a velkou diverzitu hybridů, což je posíleno také skrz 

velmi slabé prezygotické bariéry rodu Dactylorhiza (Aagaard et al. 2005; Cozzolino a Widmer, 2005; 

Hedrén et al. 2018; Nordström a Hedrén, 2009). Allotetraploidní druhy, které prošli rekombinací 

genomu jsou schopné koexistovat na jedné lokalitě i přes rozdílné ekologické nároky (Paun et al. 

2011). 

Hybridizace mezi druhy s různými úrovněmi ploidie je častým úkazem v rodě Dactylorhiza (Aagaard 

et al. 2005; Heslop-Harrison, 1957, 1953; Lord a Richards, 1977; Pillon et al. 2007; Shipunov et al. 

2004; Ståhlberg a Hedrén, 2009). Hybridizace a introgrese mezi diploidními druhy a allopolyploidy 

pravděpodobně vedla ke genetické variabilitě, kterou můžeme pozorovat u tetraploidních druhů 

(Hedrén, 2003).  

Genomická práce zabývající se analýzou RAD-seg, provedená napříč orchideovým rodem 

Dactylorhiza ukázala opakovanou, jednosměrnou a nezávislou allopolyploidizaci zahrnující dva 

rodičovské druhy (Brandrud et al. 2020). Výsledné křížení rodičovských druhů vedlo ke vzniku 
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allotetraploidů, kteří se značně liší od svých rodičů ekologickými nároky a k morfologickými 

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

Pro tuto práci je důležité pochopení vztahů mezi jednotlivými skupinami. Podle přelomové studie 

Brandrud et al. (2020), jež použila metodu heatmap, byla příbuznost 14 allotetraploidních druhů 

rozdělena do 6 skupin: 

(i) První skupina je reprezentována Dactylorhizou fuchsii a D. incarnata (nebo jejími 

předky), které spolu vytvářeli allotetraploidní druhy, které mají střed svého areálu ve 

střední a severozápadní Evropě. Dactylorhiza fuchsii představuje pro tyto druhy rodiče 

z mateřské strany. Skupina zahrnuje D. baltica (včetně D. ruthei), D. elatior, D. majalis, 

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

 

(ii) Druhá skupina pochází z hybridizačních událostí mezi Dactylorhiza maculata a D. 

incarnata (nebo její rodičovské druhy). Při tvorbě allotetraploidních druhů představuje 

Dactylorhiza maculata vždy mateřský druh. Jejich hybridizací byl dán vznik dvěma 

severozápadoevropským allotetraploidním druhům – D. sphagnicola (včetně druhu D. 

calcifugiens) a D. kerryensis a nejspíš také středoevropskému a severozápadoevropskému 

taxonu D. elata.  

 

(iii) Třetí skupina je reprezentována druhy Dactylorhiza saccifera a D. incarnata (nebo jejími 

předky), přičemž D. saccifera představuje v tomto vztahu rodiče z matčiny strany. Tyto 

dva rodičovské druhy daly vzniknout jihovýchodoevropským druhům D. cordigera a D. 

kalopissii (včetně D. macedonica).  

 

(iv) Čtvrtá skupina je reprezentována druhy Dactylorhiza saccifera, kteří se účastnila 

hybridizační události s D. umbrosa a dala vzniku D. pythagorae, který má endemický 

výskyt na ostrově Samos.  

  

(v) Čtvrtá skupina zahrnuje druh Dactylorhiza armeniaca, což je horský druh, který je 

endemický ve v malé oblasti východního Turecka. Rodiči druhu jsou Dactylorhiza euxina 

a D. umbrosa (nebo její předci), přičemž D. umbrosa představuje pro D. armeniaca 

mateřský druh.  

 

(vi)  Konečně D. urvilleana, s rozšířením od severního Turecka po severní Írán, je výsledkem 

hybridizace D. euxina a D. saccifera, přičemž D. saccifera je mateřským rodičem.  
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Obrázek 2. Velikost genomů zaznamenaná jak u diploidních druhů (D. fuchsii a D. incarnata) tak 

alotetraploidů (D. majalis, D. praetermissa, D. baltica a D. traunsteineri). Práce ukázala výrazné 

rozdíly ve velikosti genomů mezi jednotlivými alotetraploidy. Osa X znázorňuje odhad relativního 

věku hybridů podle práce Brandrud et al. (2020), přičemž věk D. purpurella se odhaduje na přibližně 

530 generací a D. majalis přibližně na104 000 generací – maximální odhady pocházejí z práce 

(Hawranek 2021). Autor využil ilustrace rostlin od Nelsona (1976). Převzato: (Eriksson et al. 2022). 

 

 

8 Hybridizace u rodu Dactylorhiza 
Podle míry příbuznosti křížících se jedinců rozeznáváme několik stupňů hybridizace. Prvním stupněm 

je takzvaná vnitrodruhová (intraspecifická) hybridizace, kdy dochází v rámci jednoho druhu ke křížení 

jedinců s různými morfologickými znaky (Hedén, 1996; De Hert et al. 2011). Přkladem může být 

křížení mezi žlutě a červeně kvetoucími rostlinami prstnatce bezového (Dactylorhiza sambucina). 

Druhým stupněm je takzvaná mezidruhová (intragenetická) hybridizace, kdy dochází ke křížení dvou 

jedinců různých druhů, avšak ze stejného rodu (Hedrén, 2001; De Hert et al. 2012). Příkladem nám 

může být Dactylorhiza x archersoniana (hausskn.) Borsos a Soó (Margenburg, 2016) Třetím a 

nejvzácnějším stupněm křížení je mezirodová (intergenerická) hybridizace, kdy dochází ke křížení 

jedinců patřící do jednoho rodu. 

Problematika hybridizace je ale ještě složitější. Jsou známé i případy, kdy dochází k vícenásobné 

hybridizaci, to znamená, že na křížení se podílejí více než dva rodičovské taxony, dále jsou to případy, 
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kdy dochází ke zpětnému křížení s jedním z rodičovských taxonů (Hedrén, 1996a). V některých 

případech pak může docházet až k vzniku hybridního roje, kde se lze setkat s tím, že znaky obou 

jednotlivých rostlin, jsou rozprostřeny v plynulé škále od těch, které se více podobají jednomu 

rodičovskému taxonu, přes rosliny jasně intermediární, až po ty, jenž se více podobají druhému 

z rodičů. Typ hybridizace, při kterém vznikají rozsáhlé hybridogenní populace, se nazývá introgrese 

(Průša a Šedivý, 2022). 

Kříženci mají většinou intermediální charakter, a to jak po stránce morfologické, tak fenologické. 

Neplatí to ale obecně a ve všech případech.  Některé znaky mohou mít někdy dominantní charakter a 

mohou zcela převládnout. Důležitou vlastností kříženců je jejich schopnost dalšího rozmnožování. 

Někteří z nich jsou sterilní a dalšího rozmnožování nejsou schopní. Někteří však tuto schopnost mají 

mezi sebou navzájem, anebo se zpětně křížit s některým z rodičů (Průša a Šedivý, 2022). 

S kříženci v rodě Dactylorhiza se tedy lze setkat všude tam, kde na jednom místě nebo alespoň v těsné 

blízkosti roste více druhů. Někteří jsou dokonce velmi hojní (např. Dactylorhiza x aschersoniana 

(hausskn.) Borsos a Soó (D. incarnata x D. majalis), jiní jsou vzácnější (např. Dactylorhiza x ruppertii 

(Schulze) Borsos a Soó (D. majalis x D. sambucina) a někteří z nich jsou zcela raritní a výjimečně 

nalezeni jednou za mnoho desítek let (Průša a Šedivý, 2022). Proč jsou někteří kříženci vzácnější a jiní 

častější, je dáno mírou příbuznosti rodičovských druhů, tím, zda jsou rodičovské taxony hojné, nebo 

vzácné, blízkostí jejich výskytu na lokalitě, stejnou nebo různou dobu kvetení nebo vazbou na 

stejného, nebo různého hmyzího opylovače (Průša a Šedivý, 2022). 

Za vhodných okolností může někdy dojít k tomu, že dva nebo více taxonů, které se spolu navzájem 

ochotně kříží, vytvoří bohaté, plodné a životaschopné populace kříženců, které se v průběhu času 

mohou dále ustálit nebo u nich může dojít k dalším genetickým změnám a vznikne tak nový druh nebo 

poddruh (Průša a Šedivý, 2022). 

9 Allopolyploidní evoluce u rodu Dactylorhiza 
Polyploidizace je běžným jevem v rodě 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 často důsledkem hybridizační události, která vede k zdvojení 

genomu a vytvoření nového druhu (Pillon et al. 2007).  K allopolyploidizačním událostem došlo 

v průběhu času nesčetněkrát, a to nejen mezi diploidními rodiči a allotetraploidními potomky, ale také 

mezi allotetraploidy navzájem (Brandrud et al. 2020; Eriksson et al. 2022; Hawranek, 2021.; Hedrén, 

2003; Hedrén et al. 2008; Wolfe et al. 2023). Podle Hedréna (2001), je hlavní hybnou evoluční silou 

v tomto rodu allotetraploidizace a dominuje dokonce nad introgresí.  

Většina studií zaměřené na proces alopopyploidizace se zaměřovala na mladé polyploidní komplexy 

(např. Soltis et al. 2014) či na allopolyploidní komplexy, které prodělaly vývoj i v řádu milionů let 
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(např. Chase et al. 2003). Dactylorhiza je naopak středně starý allopolyploidní komplex, a proto je 

studie Brandrud et al. (2020) zajímavá. Díky tomu, že víme že oddělení hlavních diploidních skupin 

došlo přibližně před 5,5 miliony let, tak s určitostí můžeme říct, že žádný alotetraploidní druh rodu 

Dactylorhiza nemůže být starší (Brandrud et al. 2020).  

Vysoká genetická diverzita a přítomnost alel, které se nevyskytují u rodičovských druhů dokazuje, že 

mezi nezávisle odvozenými allopolyploidy docházelo opakovaně k hybridizačním událostem 

(Brandrud et al. 2020). Příkladem může být D. majalis, který má plastidové genomy D. maculata i D. 

fuchsii, ale také jiné geny, které nebyly dosud nalezeny u žádného jedince z rodičovských druhů 

(Nordström a Hedrén 2009). Dactylorhiza majalis a traunsteineri sdílejí podobné markery, 

pravděpodobně související s genetickým tokem mezi těmito druhy (Balao et al. 2016).    

Genový tok mezi jednotlivými druhy může také představovat problém. De Hert et al. (2012) například 

zaznamenal, že na lokalitě, na níž se nacházely zprvu tři druhy Dactylorhiza včetně jejich hybridů, 

došlo po určité době k vymizení jednoho z nich - D. praetermissa. Přestože nebyl specifikován důvod 

vymizení tohoto druhu, výsledky naznačují, že hybridizace představuje ohrožení pro rodičovské 

druhy, zvláště pro ty, které jsou vzácné.  

V rodě Dactylorhiza se také setkáváme s hybridními zónami. Například na Britských ostrovech se 

nachází hybridní zóna mezi D. praetermissa, která se vyskytuje primárně na jihu a D. purpurella, 

která je soustředěna na severní část souostroví. V oblasti Walsu ve střední Británii se areály těchto 

druhů prolínají a na místech styku vzniká vzácný hybrid Dactylorhiza × salteri (Lewis, 2021). Díky 

postupu D. praetermissa na sever můžeme v budoucnu předpokládat častější výskyt těchto hybridních 

rostlin (Bateman et al. 2023).  

 

 

 

Obrázek 3. Allotetraploidní druhy Dactylorhiza majalis a Dactylorhiza traunsteineri a jejich rozšíření 

v Evropě – červené tečky reprezentují lokality D. majalis a modré tečky zas lokality D. traunsteiner. 

Bubliny nám ukazují chromozomovou sadu každého druhu uvedeného na obrázku. Převzato (Wolfe et 

al. 2023). 
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10  Komplex Dactylorhiza majalis 
10.1  Dactylorhiza majalis sensu stricto 

Druh se vyskytuje na většině území Evropy. Jižní hranice probíhá severním Španělskem, Severní Itálií, 

Dalmácií a Rumunskem. Severní hranice areálu je vymezena jižním Norskem a Švédskem (Baumann 

et al.  2009). Východní hranice druhu se nachází ve střední Evropě a absentuje v severovýchodní a 

východní Evropě, kde je nahrazen Dactylorhizou baltica (Procházka a Velísek, 1983).  

Druh Dactylorhiza majalis je nejčastěji se vyskytujícím se zástupcem rodu Dactylorhiza na našem 

území. Důvodem, proč je tento druh tak úspěšný, souvisí s jeho adaptabilitou na různé typy prostředí. 

Jedná se o velmi flexibilní druh (Wotavová et al. 2004). Vyskytuje se jak na obhospodařovaných 

vlhčích loukách, tak i na slatinách, mokrých pastvinách, vřesovištích a na horských vrchovištích 

(Procházka a Velísek, 1983,Wotavová et al. 2004). Druh Dactylorhiza majalis na rozdíl od 

Dactylorhiza traunsteineri zvládá lépe kompetici, a proto ho najdeme i v bohatých lučních 

společenstvech (Paun et al. 2010). Populace druhu se nacházejí na půdách s různým minerálním 

zastoupením a snáší vyšší zastoupení dusíku v půdě než jiné druhy, což by mohlo vysvětlovat široké 

rozšíření tohoto druhu v Evropě (Wolfe et al. 2023). Další výhodou, kterou má D. majalis nad svými 

příbuznými je vyšší tolerance k sušším stanovištím, a tak se dokáže vyskytovat ve více biotopech než 

ostatní druhy (Wolfe et al. 2023). 

 Jedná se o robustní, 20–40 centimetrů vysokou rostlinu s dutým stonkem a prstovitě tvarovanými 

hlízami. Rostliny mají obvykle 4-10 tmavozelených listů, které jsou posety hnědopurpurovými 

skvrnami. Listy v dolní části lodyhy jsou podlouhlé, vejčité až kopinaté na koncích listů zašpičatělé. 

Výš na lodyze jsou jen malé a listenovité. Květenství je husté na hoře tupé a může obsahovat až 50 

květů. Skládá se z větších květů, které mají růžovou až nachovou barvu a vyrůstají z paždí bylinných, 

vejčitě kopinatých, zelených nebo fialově naběhlých listenů. Obvykle skvrnité vejčitě kopinaté okvětní 

lístky skládají neúplnou přilbu. Pysk má temně nachovou kresbu, je na bázi světlejší, trojlaločný a 

často dolu složený s tupým prostředním lalokem. Ostruha je válcovitého až kuželovitého tvaru a je 

skoro stejně dlouhá jako semeník (Procházka a Velísek, 1983; Delforge a Harrap, 2006). 

V České republice je vývoj výskytu tohoto druhu nepříznivý a ustupuje z mnoha lokalit z důvodů 

meliorace a změny peče o krajinu, zarůstání krajiny, přehnojování krajiny a opouštění pastvy 

v podhorské krajině (Janečková et al. 2006). 

Dactylorhiza majalis má velmi komplikovaný evoluční vývoj, během něhož se druh vyvinul 

mnohačetnými a nezávislými hybridizačními událostmi mezi dvěma široce definovanými mateřskými 

liniemi: D. incarnata, která je považována za otcovskou linii a Dactylorhiza maculata, která je 

považována za linii mateřskou (Hedrén, 1996 a, Pillon et al. 2007). Složitý vývoj tohoto druhu je 

pravděpodobně zapříčiněn glaciálními a interglaciálními událostmi, kdy byl druh nucen migrovat a 
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v průběhu vývoje došlo k řadě polyploidizačních událostí, které druh dále modelovaly (Hedrén, 1996, 

Hedrén, 2003; Pillon et al. 2007; Nordström a Hedrén, 2008). Tento fakt je podpořen i prací Balao et 

al. (2016), kde nejvyšší vnitrodruhová diverzita D. majalis byla zaznamenána v oblastech Pyrenejí a 

Alp, což nasvědčuje, že evropská pohoří hrála důležitou úlohu ve vývoji druhu (Nordström a Hedrén, 

2008). Naopak nejnižší diverzita byla zaznamenána u skandinávských populací, což je následek 

recentní rekolonizace této oblasti (Hewitt, 1999; Nordström a Hedrén, 2008).Na základě alel, 

typických pro jednotlivé allopolyploidní druhy, odvodil Bradrud et al. (2020) jejich relativní stáří. O 

rok později Hawranek (2021) tyto odhady potvrdil na základě koalescentních metod. Věk určený pro 

D. majalis Hawranek (2021) stanovila na cca. 104 000 generací, což odpovídá názoru, že D.majalis je  

  

Obrázek 5 Dactylorhiza majalis, převzato: 

Barbora Werchan 
Obrázek 4 Dactylorhiza majalis, převzato: Jozef 

Dohnal 
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10.2 Mezirodová hybridizace s účastí Dactylorhiza majalis 

10.2.1 Dactylorhiza × aschersoniana 

Jedná se hybdridní druh vzniklý hybridizací mezi Dactylorhiza majalis a Dactylorhiza incarnata. 

Jedinci, kteří jsou geneticky blíže D. majalis se vyznačují větší skvrnitostí svých listů, pyskem slabě 

vykrojeným a květy jsou intenzivněji barevnější s výraznější kresbou než u jedinců, kteří jsou 

geneticky blíže D. incarnata. Naproti tomu rostliny, které jsou geneticky blíže D. incarnata se 

vyznačují užšími, delšími a vzpřímenějšími listy, které jsou zakončeny zahnutou „čepicovitou“ 

špičkou. Květy jsou menší s méně výraznou kresbou (Vlčko et al. 2000). 

Druh se vyskytuje v hybridních rojích. Příkladem takovéhoto hybridního roje je lokalita v okrese Unna 

v Bádensku-Württembersku, kde je lokalita sledována od roku 1996 (Margenburg, 2016). V této 

populaci se nacházejí jedinci s intermediálními znaky obou rodičů, ale mateřské rostliny již zde nebyly 

zaznamenány. Důvodem je silná vitalita hybridů, kteří se vyznačují vysokou násadou plodů (sledována 

zvýšená násada plodů mezi roky 2004 a 2006 ze 76% na 94%) a vysokou plodností, což ukazuje, že 

hybridi dokáží rychle kolonizovat nové stanoviště (Margenburg, 2016). 

V posledních letech byly v této populaci zaznamenány rostliny se skvrnitými listy, což nasvědčuje 

introgresi D. majalis do populace, a to i přes to, že v okolí lokality žádní jedinci druhu D. majalis 

nebyli zaznamenáni (Margenburg, 2016). 

10.2.2 Dactylorhiza × braunii 

Jedná se o hybridní druh mezi Dactylorhiza fuchsii a Dactylorhiza majalis, který je velmi často 

variabilní ve své morfologii (Procházka, 1980). Patří mezi běžné hybridogenní druhy. Vyskytuje se na 

lokalitách, kde se nacházejí oba jeho rodiče. Kvete v období, kdy D. majalis dokvétá a D. fuchsii 

začíná kvést (Bernacki, 2016, Procházka, 1980).  

Vzhledově se jedná se o rostlinu mohutnější stavby. Výška hybridních rostlin je vyšší než D. majalis a 

lodyha a listeny jsou širší než u D. fuchsii. Hybrid má husté a bohaté květenství s purpurovými či 

růžovými květy. Pysk je velký a málo členitý. Ostruha je dlouhá, široká až pytlovitá (Bernacki, 2016). 

10.2.3 Dactylorhiza × dinglensis 

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

v Anglii vyskytují dva poddruhy tohoto druhu. Jedná se o D × dinglensis nothosubsp. dinglensis jehož 

rodiče jsou D. majalis subsp. occidentalis a D. maculata subsp. ericetorum. Druhým poddruhem je D 

× dinglensis nothosubsp. robertsii jehož rodiče jsou D. majalis subsp. cambrensis a D. maculata 

subsp. ericetorum. Jednotlivé poddruhy se liší v délce a šířce listů a ostruha je u hybrida nápadně širší 

než u jeho rodičů. 
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Podle posledních poznatků se D. majalis na Britských ostrovech nevyskytuje a ve skutečnosti tedy 

dochází k hybridizaci D. maculata s D. kerryensis. Proto by měli být populace hybridů rodu 

Dactylorhiza na Britských ostrovech řazena pod druh D × vermeuleniana (Verloove, 2023).  

10.2.4 Dactylorhiza × dufftiana 

Hybridní druh vzniklý hybridizací mezi allotetraploidními druhy Dactylorhiza majalis a Dactylorhiza 

traunsteineri. V místě výskytu obou mateřských taxonů velmi často dochází k introgresi, což ztěžuje 

taxonomické zařazení těchto populací. Rostliny, které se dají řadit k těmto hybridogenímu druhu se 

vyskytují v rezervaci U Zvůle na jihu Čech, ale o zařazení této populace k D × dufftiana panují 

pochyby (Procházka, 1980, Průša a Šedivý, 2022). 

10.2.5 Dactylorhiza × ruppertii 

Jedná se o hybridní druh mezi Dactylorhiza majalis a Dactylorhiza sambucina. Skvrnitost listů je u 

tohoto hybrida silně potlačena. Tvar okvětních lístků a pysku jsou lalokovité.  Příbuznost k D. 

sambucina naznačují některé morfologické znaky jako velká vakovitá ostruha s délkou rovnající se 

délce vaječníku, velké široké hypofýzy nafialovělé barvy, stejně jako květenství a horní část stonku. 

Avšak vaječník je jen o 20% kratší než u D. sambucina a přibližně o 40% delší než u D. majalis 

(Anghelescu et al. 2023; Bernacki, 2016). I přes tyto znaky jsou znaky hybridogenního druhu podobné 

svým rodičům, což ztěžuje jeho správné určení (Procházka, 1980). 

Z tohoto důvodu je podstatné, že období květu hybrida se nachází po odkvětu D. sambucina a D. 

majalis teprve v té době nakvétá (Bernacki, 2016). 

11 Komplex Dactylorhiza traunsteineri 

11.1 Dactylorhiza traunsteineri sensu stricto 

Dactylorhiza traunsteineri je velmi vzácný druh orchideje. Rozšíření tohoto druhu je velmi 

fragmentované. Vyskytuje se v Alpách, odkud tento druh byl popsán a dále v několika dalších 

středoevropských pohoří. Pak se již vyskytuje v širokém areálu v severní Evropě a středovýchodní 

Evropě, od Britských ostrovů přes Fenoskandinávský – Baltický region až po západní stranu pohoří 

Ural s izolovanými lokalitami na jižní Sibiři (Procházka, 1983; Delforge a Harrap, 2006; Nordström a 

Hedrén, 2009; Kirillova et al. 2023). 

Z hlediska lokality výskytu se tento druh typicky vyskytuje na přechodových rašeliništích 

v pahorkatinách a nižších polohách horského stupně na severněji položených lokalitách se druh 

vyskytuje na slatiništích s nepřetržitým přítokem podzemní vody, což naznačuje, že se jedná o velmi 

vlhkomilný druh ( Procházka a Velísek, 1983; Delforge a Harrap, 2006; ; Nordström a Hedrén, 2009). 

Na rozdíl od D. majalis je D. traunsteineri schopna růst v bazičtějším prostředí (Wolfe et al. 2023). 
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Dactylorhiza traunsteineri má silnou preferenci na stanoviště, která jsou ochuzená o makro-

mikronutrienty, a to hlavně úrovní dostupnosti dusičnanů (NO3), ale také fosforu (P) a draslíku (K). 

Jinými slovy, D. traunsteineri upřednostňuje extrémní prostředí, s nízkou úrovní konkurence, neb se 

jedná o nekonkurenceschopný druh, který prospívá v řidší vegetaci jako například rosnatky (Paun et 

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

Nízký obsah živin v půdě, hlavně dusičnanů, dále vysvětluje u D. traunsteuneri i pozorované nízké 

hodnoty chlorofylu v listech,  protože dusík je základní pro tvorbu chlorofylu (Wu et al. 2006).Wolf et 

al. (2023) uvedl, že D. traunsteineri kompenzuje nižší hladinu chlorofylu v listech výší expresí 

světlosběrných proteinů, což vede k vyššímu lineárnímu toku elektronů a nefotochemickému zhášení 

excitovaných elektronů. To znamená, že D. traunsteineri vyžaduje robustnější fotoprotektivní strategii 

k regulaci své fotosyntetické aktivity. Tuto strategii volí pravděpodobně kvůli omezenému množství 

chlorofylu, což samo o sobě svědčí o nedostatku dusičnanů a dalších živin na těchto  místech výskytu 

(Demmig-Adams a Adams III, 2006). 

Jedná se o 20-40 centimetrů vysokou rostlinu se štíhlou chabou lodyhou a s dvěma hluboce dělenými 

hlízami. Většinou jedinci mají 2, vzácněji 3, úzké listy se slabou pigmentací. Skvrny na listech se 

mohou vyskytovat na celých listech, přičemž skvrny spolu nesplývají. Květenství je řídké a je složené 

z velkých nachových květů kvetoucích od července do srpna. Boční kalištní lístky jsou 

kopinaté, skvrnité a stočené nahoru, kdežto horní kališní lístky jsou stočené dolů a spolu s velkými 

okvětními lístky tvoří těsnou kapuci. Pysk je vejčitý se 3 laloky. Báze a střed pysku jsou světlé, 

přičemž pysk je pokryt výraznými červeno-fialovými až purpurovými pruhy a skvrnami (Procházka a 

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

Druh Dactylorhiza traunsteineri vznikl nezávislou, ale jednosměrnou allopolyploidizací mezi D. 

fuchsii a D. incarnata, kdy D. incarnata reprezentuje „otce“ a D. fuchsii je mateřský druh, který 

poskytl semeno (Balao et al. 2016; Brandrud et al. 2020; Hedrén et al. 2008; Pillon et al. 2007; Wolfe 

et al. 2023). Hybridizace mezi dalšími allotetraploidními druhy s D. traunsteineri byla zaznamenána. 

Genetický tok byl zaznamenán například s D. majalis v Alpách (Balao et al. 2016; Bradrud et al. 

2020). Hawranek (2021) určil stáří druhu na 74000 generací, což z D. traunsteineri což z něj činí 

mladší druh než D. majalis, ale genom druhu je heterogennější (Balao et al. 2016, Bradrud et al. 

2020).  
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Obrázek 6 Dactylorhiza traunsteineri, 

převzato: Kondrad Lauber 

Obrázek 7 chudé květenství typické pro 

Dactylorhiza traunsteineri, převzato: Jiří 

Plekanec 
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11.2 Mezirodová hybridizace s účastí Dactylorhiza traunsteineri 

11.2.1 Dactylorhiza × silvae – gabretae 

Jedná se o hybridní druh mezi Dactylorhiza traunsteineri a Dactylorhiza Fuchsii, který je známý ze 

Šumavy, kde byl poprvé popsán.  Následně byl nalezen i v Bavorském lese. Druh je reprezentován 2 

známými lokalitami (Procházka a Čurn, 1999). Druh má intermediální znaky obou rodičů. 

Druh čelí silnému introgresivnímu tlaku od D. majalis subs. comosa, kvůli čemuž jsou čistí hybridi 

vzácní (Procházka a Čurn, 1999). 

11.2.2 Dactylorhiza × thellungiana 

Jedná se o hybrid mezi Dactylorhiza traunsteineri a Dactylorhiza incarnata. Druh roste na 

podmáčených lokalitách, často v rašeliništích. Jedná se o drobnou rostlinu s výškou okolo 15-20 

centimetrů. Stonek je masivní s 3 až 4 skvrnitými listy, které jsou silně kýlovité a mírně prohnuté ven. 

Květy jsou poměrně velké, výrazně purpurově červené s cylindrickými ostruhami, které je stejně 

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

Druh sdílí některé charakteristiky svých rodičů, jako například čepcovité špičky listů, dutý stonek 

a malé květy, které jsou znaky D. traunsteineri. Naopak oslabená skvrnitost listů, kloubovité stažení 

špiček listů a květy se světlejšími pysky ukazují na příbuznost k D. incarnata (Claessens a Kleynen, 

1990). 

11.2.3 Dactylorhiza × jenensis 

Jedná se o hybridní druh mezi Dactylorhiza traunsteineri a Dactylorhiza maculata. Druh má 

intermediální znaky obou rodičů. Rostlina je velká a štíhlá s fialově zbarvenou lodyhou, což je znak 

typický pro D. traunsteineri. Dále se rostlina vyznačuje vzpřímenými listy, které jsou přimknuté ke 

stonku, květy jsou světleji zbarvené a rostliny se vyznačují hustším květenstvím, což je typický znak 

pro D. maculata. Hybrid se vyskytuje na stanovištích, která jsou na hranicích ekologických nároků 

obou rodičů (Claessens a Kleynen, 1990). 

12  Dactylorhiza praetermissa 

Tento druh se vyskytuje v širokém areálu západní Evropy. Byla zaznamenána ve Spojeném království, 

severozápadní Francii, Belgii, Nizozemí v severním Německu a Dánsku (Baumann et al. 2009). 

V současnosti druh zažívá expanzi na Britských ostrovech a jeho rozšíření se posouvá směrem na 

severozápad, kde se populace uchytila v severní Anglii a lze předpokládat její další postup na sever do 

Skotska  ( Bateman et al. 2023).  
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Jedná se o statnou rostlinu, která měří 30-70 centimetrů na výšku s dutou lodyhou. Rostliny mají mezi 

pěti až devíti listy, které jsou široce kopinaté, neskvrnité, ztuha vzpřímené a kýlnaté. Květenství je 

husté, kónické až cylindrické, obsahující 20 až 60 květů, které jsou růžové nebo až karmínově růžové 

barvy. Kališní lístky jsou prodloužené a někdy skvrnité. Okvětní lístky tvoří přilbu. Pysk je slabě 

srdčitý a téměř neznatelně laločnatý. Báze a centrální část pysku je světlá a je pokrytá výraznými 

růžovými skvrnami, které jsou orientované do podoby vějíře (Baumann et al. 2009; Delforge a Harrap, 

2006). 

Otcovským druhem pro Dactylorhiza praetermissa je Dactylorhiza incarnata. Přestože se oba druhy 

vyskytují ve stejné oblasti, obvykle se na společných lokalitách nevyskytují, a to z důvodů odlišné 

preference mikrobiotopů. D. incarnata preferuje co nejvlhčí místa, kdežto D. praetermissa se 

vyskytuje i na místech, která jsou i sušší (De Hert et al. 2011). Genetická variabilita je 

u D. praetermissa vyšší než u otcovské D. incarnata. Sama však D. praetermissa disponuje poměrně 

nízkou genetickou variabilitou, což může souviset s historickým efektem úzkého hrdla (De Hert et al. 

2011). 

Podle studií musela mít D. praetermissa nanejvýše 74 000 generací (Brandrud et al. 2020; Hawranek 

2021), což z D. praetermissa činí středně starý alotetraploidní druh, jehož stáří je však mladší než 

D. majalis. 

De Hert et al. (2012) ve své práci zkoumal sílu reprodukčních bariér mezi diploidními D. incarnata, 

D. fuchsii a allotetraploidním druhem D. praetermissima. Plodnost mezi rodičovskými druhy 

a hybridy nebyla rozdílná, ale životaschopnost semen byla u čistých druhů vyšší než u hybridů. 

 

13  Dactylorhiza baltica 

Rozšíření tohoto druhu je problematické. Jeho západní hranice je jasně vymezena východním 

Německem, severním a východním Polskem, Pobaltskými státy a jižním Finskem (Shipunov et al. 

2005). Východní hranice areálu je nejasná, ale mnozí autoři přikládají druhu rozsáhlý areál, který se 

v evropské části Ruska táhne od arktického kruhu až k padesáté rovnoběžce, přičemž východní hranice 

je vymezena pohořím Ural (Soó, 1980; Averyanov, 1990).  

Rostlina dosahuje výšky 25–40(–70) cm. Stonek je až 1 cm tlustý a přímý. Má 4 až 6 listů (někdy 9), 

které jsou obvykle podlouhle až kopinatě tvarované, vzpřímené a často hustě skvrnité velkými 

kulatými skvrnami. Spodní dva listy mohou být dlouhé 9 až 20 centimetrů a široké 2 až 4 centimetrů, 

zatímco nejvyšší listy jsou často listovité. Květenství je husté, přímé, kuželovité až válcovité, složené 
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z 20 až 50 květů, a dosahuje délky 3až10 centimetrů a šířky do 3,5 centimetru. Květy jsou velké, 

světle růžové až světle fialově zbarvené s tmavší kresbou, otevřené, s pyskem širokým 6 až 9 

milimetru a dlouhým 8 až 13 milimetru, trojlaločným, přičemž střední lalok pysku je delší než boční 

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

Druh se vyskytuje v bažinách, aluviální oblastech, na pobřežních pastvinách a v řídkých lesích 

(Delforge a Harrap, 2006). 

Druh vzešlý z hybridizace mezi primárními, diploidními hybridy Dactylorhiza incarnata 

a Dactylorhiza fuchsii (Shipunov et al. 2005). Dnes se většina autorů přiklání k názoru, že D. baltica je 

samostatný druh, který je podle některých studií nejblíže příbuzný k D. praetermissa (Duce) Soó 

a D. purpurea (T.  a T. A.Stephenson) Soó (např. Averyanov, 1990). 

14  Dactylorhiza sphagnicola 

Jedná se o druh s atlantickým rozšířením. Vyskytuje se od francouzských Ardén po Belgii a Nizozemí 

a na severu až po jižní Skandinávii (Delforge a Harrap, 2006). Biotopem výskytu jsou vrchoviště 

a mokřadní listnaté či jehličnaté lesy, které nejsou výš než 600metrů nad mořem s dominancí 

rašeliníku (Delforge a Harrap, 2006). Většina allotetraploidních druhů Dactylorhiz se sice vyskytuje 

v mokřadech, ale jsou většinou vázané na vyšší PH, kdežto Dactylorhiza sphagnicola prospívá 

v chudých a velmi kyselých bažinatých komplexech (Hedrén, 2003). Na společných lokalitách se 

vyskytuje spolu s rodičovským druhem Dactylorhiza maculata, ale ve srovnání s D. maculata je 

D. sphagnicola mnohem vzácnější a silně ustupující (Jacquemyn et al. 2016). Ve vzácnějších 

případech lze najít sympatrické populace s otcovským Dactylorhiza incarnata, kde oba druhy rostou 

v těsné blízkosti (Hedrén et al. 2012). 

Jedná se o statnou 20 až 60 centimetrů vysokou rostlinu s 4 až 8 lineárně kopinatými listy, které 

nemají na sobě skvrny a mohou dosahovat délky až 25 centimetrů. Květenství je husté, cylindrického 

tvaru s 20 až 25 květy, jejichž barva přechází od růžové do tmavě fialové. Kališní lístky jsou 

obdélníkovitého tvaru s přítomností skvrn a vzájemně se dotýkají. Pysk je téměř kruhovitý, lekce 

trojdílný a slabě vypuklý. Pysk je pokryt růžovými tečkami a čárkami (Baumann et al. 2009; Delforge 

a Harrap, 2006). 

Dactylorhiza sphagnicola je alotetraploidní druh, který ve svém genomu má subgenom, který je 

podobný subgenomu, který se vyskytuje v mateřském D. maculata (Devos et al. 2003; Hedrén, 2003). 

V sympatrických populacích s D. maculata se vyskytoval značný počet rostlin hybridního původu. 

Naopak v alopatrické populaci se hybridi nevyskytovaly (Jacquemyn et al. 2016). Vzory genetických 

variací u hybridních rostlin ukázaly, že hybridní rostliny jsou geneticky blíže k D. sphagnicola. Toto 
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potvrzuje, že mezidruhový tok, který probíhal mezi D. sphagnicola a D. Maculata, byl asymetricky 

a probíhal směrem od D. maculata k D. sphagnicola (Jacquemyn et al. 2016).  

Sdílené haplotypy plastidové DNA typu C i E a intermediální znaky mezi D. traunsteineri 

a D. sphagnicola dokazují lokální hybridizaci a introgresi mezi těmito alotetraploidními druhy 

(Hedrén, 2003). 

 

15  Dactylorhiza bohemica 
Dactylorhiza bohemica je endemický druh české flóry (Businský, 1989). Druh se vyskytuje jedině na 

Jestřebském blatu, což je druhově bohaté slatiniště (Businský, 1989;Kaplan, 2017). 

Popis rostlin podle Businského (1989) je následující: „Nejnápadnější znaky těchto rostlin byl štíhlý 

habitus, velmi úzké, nekontrastně skvrnité listy v malém počtu, a zvláště pak chudokvěté květenství 

s ojedinělou ametystovou barvou“. 

V blízkosti populace D. bohemica se nacházejí tři druhy Dactylorhiza, které by podle výzkumníků 

mohly představovat rodičovské druhy pro D. bohemika. Businský (1989) obzvláště upozornil na 

výskyt Dactylorhiza majalis a Dactylorhiza maculata, které jsou známy, že na zóně styků svých 

populací vytvářejí bohaté hybridní roje s rozsáhlou variabilitou. Zároveň byly tyto hybridní rostliny 

poblíž lokality a byly u nich pozorovány produkty několikanásobného i oboustranného zpětného 

křížení. Podle Eccarius (2016) se jedná o taxon, který pravděpodobně vzešel z Dactylorhiza 

traunsteineri, a tak bychom jeho samostatnost měli brát s velkou rezervou. 

Podle červeného seznamu ohrožených druhů (Bureš et al. 2001), je Dactylorhiza bohemica řazena 

mezi kriticky ohrožené druhy naší květeny. 

16  Diskuse 
Rod Dactylorhiza Necker ex Nevski je jedním z nejčastěji zkoumaných rodů v čeledi Orchidaceae 

(Averyanov, 1990; Eccarius, 2016; Pedersen, 1998). Těžiště výskytu rodu se nachází v Euroasii, ale 

jsou známy také druhy ze Sevení Ameriky (Kanada, Aljaška) a ze severní Afriky (Bateman et al., 

2024; Baumann et al., 2009; Delforge and Harrap, 2006; Eccarius, 2016). Rod se vyznačuje velmi 

složitými taxonomickými vztahy způsobenými častou mezidruhovou hybridizací a polyploidizací. 

Proto se v rodě nachází velké množství obskurních a obtížně klasifikovatelných forem (Efimov et al. 

2016; Paun et al. 2010). Tyto aspekty výrazně komplikují identifikaci druhů v terénu a jejich správné 

taxonomické určení (Pritchard, 2007; Devos et al., 2005, 2006). To se projevuje i na množství 

uznaných druhů, jejichž počet se mezi jednotlivými autory významně liší.  U starších prací se počet 
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uznaných druhů pohyboval od dvanácti (Klinge, 1898) až po sedmdesát pět (Averyanov, 1990). Podle 

Eccariuse (2016) je počet uznaných druhů okolo šestatřiceti se čtyřiceti šesti podruhy.  

Problematika je umocněna různými způsoby určování druhů orchidejí, protože dodnes není stanoven 

jednotný způsob určení druhů této čeledi. Na našem území se s tímto problémem setkáváme u našich 

endemických prstnatců, jako jsou Dactylorhiza bohemica a Dactylorhiza carpatica (Průša a 

Šedivý,2022), kdy Eccarius (2016) upozorňuje, že Dactylorhiza bohemica může být jen derivátem 

Dactylorhiza traunsteineri.  

Taxonomický nesoulad byl také způsoben politickým vývojem v Evropě po druhé světové válce. 

Příkladem nám může být Dactylorhiza baltica. Populace v Nizozemí a v Dánsku byly přiřazovány k 

D. praetermissa/pardalina, i přes to, že se odlišovaly od populací v baltských státech jen jediným 

znakem, a to velikostí květů např. Buttler (1986). Tento taxonomický nesoulad byl způsoben díky 

politickému vývoji v Evropě a vzniku železné opony, kdy vědci z obou stran pojmenovali rostliny 

jinak, protože komunikace mezi oběma stranami byla minimální (Pedersen a Hedrén, 2010). Podle 

Delforge (2005) je rozhodujícím znakem k odlišení těchto druhů doba kvetení, kdy D. baltica kvete 

dříve než D. praetermissa. Problematiku taxonomie tohoto druhu vyřešil Pedersen a Hedén, (2010), 

protože estonská populace D. baltica a britsko-holandská populace D. pardalina jsou odlišné podle 

analýzy alozymů, což potvrzují i morfometrická data. Proto bychom měli brát tyto dvě populace jako 

dva dobře definované druhy, a ne jako dvě morfy stejného druhu. 

Problematickým taxonem je také známější Dactylorhiza traunsteineri, jehož určení nám stěžuje jeho 

ostrůvkovitý výskyt. Mnohé populace byly přiřazeny k druhu dle morfologickým podobnostem, ale 

dnes díky molekulárním metodám máme pohled jasnější (Hedrén, 1996). Například populace 

nacházející se v oblasti Skandinávie a severního Ruska se dříve označovaly za samostatný druh 

D. lapponica, avšak dnes se tato populace zařazuje do druhu D. traunsteineri (Sletvold et al. 2010). 

RAD-seg data od Bradrud et al. (2020) a Hawranek (2021) přesvědčivě neodlišila populace 

skandinávské D. lapponica od alpských jedinců D. traunsteineri. Samostatnost D. lapponica podle 

těchto studií není uznána. 

S opačným problémem se setkáváme na Britských ostrovech, kde se dříve předpokládal výskyt D. 

traunsteineri. Tyto populace jsou však dnes považovány za sesterský druh k D. traunsteineri. Druh byl 

nazván D. francis-drucei (Bateman et al. 2023) a jeho existenci podporují epigenetické údaje Paun et 

al. (2010). Výsledky z jaderných mikrosatelitů podané v práci Balao et al. (2016) ukazují že D. 

francis-drucei je geneticky stejně vzdálená k D. majalis, jako ke kontinentální D. traunsteineri. 
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17  Závěr  
Názory na význam hybridizace pro vývoj života na Zemi se v posledních padesáti letech zásadně 

změnil – od představy hybrida jako neplodného jedince, který byl považován za slepou vývojovou 

cestu (Knobloch, 1972) až po současný pohled na hybridizaci jako na jeden z nejdůležitějších 

evolučních procesů. To umožnilo druhům získat větší variabilitu, než která by jim byla za normálních 

okolností dostupná (Soltis a Soltis, 2009, Whitney et al. 2010). Hybridizace vede mnohdy k evolučním 

novinkám a k adaptaci na nové podmínky života (Soltis a Soltis, 2009; Brandrud et al. 2020).  

Čeleď Orchideaceae a do ní patřící rod Dactylorhiza se vyznačují vysokou schopností mezidruhové 

hybridizace. Tato práce je zaměřena na rod Dactylorhiza, protože u něj došlo v průběhu poměrně 

krátkého časového úseku k dramatické diverzifikaci druhů v závislosti na životních podmínkách, 

včetně změn klimatu v dobách ledových a mimo tato období (Nordström a Hedrén, 2008).  Rod 

Dactylorhiza je široce rozšířen od tropických oblastí až po severní arktické oblasti. Některé druhy mají 

veliké areály, ale současně je rod tvořen i vzácnými lokálními taxony, mezi nimiž zaujímají 

významnou pozici právě hybridogenní druhy (Delforge a Harrap, 2006). Pochopení faktorů, které 

vedou k této významné a současně úspěšné diverzifikaci druhů rodu Dactylorhiza, může být také 

obecně významné v kontextu s nastupujícími klimatickými změnami období, ve kterém právě žijeme 

(Sumbembayev et al. 2023). 

Taxonomicky byla u rodu Dactylorhiza hlavní pozornost věnována nejčastějším a nejvíce rozšířeným 

evropským hybridním taxonům Dactylorhiza majalis a Dactylorhiza traunsteineri, které svou 

ustáleností a celkovým stářím představují plně oddělené samostatné nové druhy tohoto rodu, a samy 

jsou jako rodičovské druhy součástí dalších hybridizačních procesů (Brandrud et al. 2020). 

Nepředstavují tedy hybrid slabý s nízkou životaschopností, ale samostatné evolučně úspěšné 

hybridogenní druhy.  

Charakter funkčního přizpůsobení rostlin vnějším podmínkám a vlivům a rychlost takového 

přizpůsobení (s podílem hybridizace) pak může mít lokální význam při hodnocení možností přežití 

vzácného druhu pod tlakem příbuzných druhů na jeho reprodukční bariéry, ale také může mít, 

v návaznosti na měnící se životní podmínky daného období, význam pro širší ekosystém (Todesco et 

al. 2016). 

Cílem práce bylo zároveň odpovědět na otázky uvedené v jejím úvodu:  

1. Jaký vliv může mít mezidruhová hybridizace na speciaci rodu Dactylorhiza? 

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

et al., 2017; Soltis and Soltis, 2009). Pokud je hybrid schopen se rozmnožovat, přináší druhu mnoho 

zajímavých příležitostí. Skrz hybridizaci vznikají nové adaptivní vlastnosti, které umožňjí takto 

vzniklým druhům se rychle adaptovat na měnící se podmínky, a to rychleji než skrze náhodné mutace 
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(Barton, 2013; Schluter and Rieseberg, 2022). Nové hybridní druhy mnohdy obsazují podobné nebo 

naopak rozdílné ekologické niky než jejich rodiče, což ještě zvyšuje morfologickou a genetickou 

variabilitu (např. Anderson and Stebbins, 1954; Goulet et al., 2017). Dobrým příkladem, na kterém 

můžeme tento jev prezentovat, je rod Dactylorhiza (Paun et al. 2011). Přestože polyploidní komplexy 

Dactylorhiza nevykazují širší geografické rozšíření než diploidní druhy, mohou allopolyloidní linie 

mít širší ekologické rozmezí v některých ekologických parametrech. To naznačuje, že epigenetické 

faktory hrají důležitou roli v udržování jednotlivých taxonů (Paun et al., 2011, 2010). Například 

allotetraploidní druhy jsou schopny růst v prostředí s výraznějšími výkyvy vlhkosti v půdě než 

rodičovský D. incarnata (Paun et al. 2011).  Rozdělení nik neprobíhá jen mezi diploidními a 

alloteraploidy, ale také mezi allotetraploidy samotnými. Důkazem nám může být D. traunsteineri, 

která preferuje více otevřená stanoviště s minimálními zastíněním a kdežto D. majalis, která sdílí 

stejné rodičovské druhy jako D. traunsteineri zvládá zastínění lépe a je více konkurenceschopná 

(Balao et al. 2016; Wolfe et al., 2023). Mezidruhoví hybridi také mohou přispívat k evolučnímu 

potenciálu rodu Dactylorhiza tím, že poskytují genetický materiál, který může být využit v průběhu 

evoluce k vytváření nových druhů či podruhů (Brandrud et al. 2020; De Hert et al. 2011). U hybridů se 

zároveň často setkáváme s heterózním efektem, kdy hybridi jsou vitálnější než jejich rodiče. Heteróze 

se projevuje nejen v rychlejším růstu rostliny, ale také v odolnosti vůči chorobám a lepší reprodukční 

schopnosti (Paun et al. 2011; Janick, 2010).  

Hybridizace ale může představovat i negativní faktor pro druhy rodu Dactylorhiza. Problematika 

ohrožení rostlin v rodě Dactylorhiza cestou hybridizace bude probrána v otázce číslo 3. 

2. Do jaké míry jsou alotetraploidní taxony v rodě Dactylorhiza nezávislé na rodičovských taxonech? 

Alotetraploidní taxony rodu Dactylorhiza mají kombinaci chromozomů od obou rodičů, což jim 

poskytuje širší genetický základ (Hedrén, 1996). Zároveň hybridi procházejí genetickou stabilizací, 

což znamená, že se jejich genom konsoliduje a stává se stabilním během několika generací po 

hybridizaci a zdvojení chromozomů (Paun et al. 2011). Tyto nové genetické kombinace mohou 

umožnit alotetraploidům adaptovat se na různé podmínky a stanoviště, čímž se stávají geneticky 

nezávislými na svých rodičích. Stabilizace zahrnuje fixaci chromozomových párů, což umožňuje 

pravidelnou meiózu a produkci fertilních gamet (Pillon et al., 2007). Tento krok je klíčový pro 

dlouhodobou nezávislost alotetraploidních druhů. To umožňuje alotetraploidním druhům i 

ekologickou nezávislost, kdy alotetraploidní druhy mohou obsadit nové ekologické niky nebo se 

přizpůsobit širšímu spektru stanovišť než jejich rodičovské druhy (Paun et al. 2011). 

Alotetraploidní druhy jsou rovněž reprodukčně izolovány díky vzniku reprodukčních barier (Aagaard 

et al. 2005). Druhy si mohou časem vyvinout prezygotické bariéry, jako jsou odlišné doby kvetení, 

různé typy opylovačů nebo odlišné habitatové preference, které snižují pravděpodobnost křížení 

s druhy rodičovskými (Průša a Šedivý, 2022). Pokud i tak k hybridizaci dojde, tak postzygotické 
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bariéry, jako je sterilita hybridů nebo snížená fitness, mohou omezit tok genů mezi alotetraploidními a 

diploidními druhy (Aagaard et al. 2005). 

3. Může hybridizace představovat ohrožení některých taxonů v rámci rodu Dactylorhiza? 

Hybridizace představuje nejen příležitost pro vznik nových druhů, ale také svým působením ohrožuje 

druhy stávající (Elstrand et al. 1996; Levin et al., 1996). Z důvodu nedostatečných prezygotických 

bariér mezi jednotlivými zástupci rodu Dactylorhiza je introgrese mezi jednotlivými druhy častým 

fenoménem a jsou primárně ohroženy nově zformované hybridní taxony, které neprošli rekombinací 

genomu (Paun et al. 2011). Tímto také může být narušována genetická čistota rodičovského druhu a 

může dojít ke ztrátě unikátních genetických vlastností druhu původního. Příkladem nám může být 

vzácná a málo početná D. sphagnicola, která se dostává v Belgii do sekundárního kontaktu s D. 

maculata a tím je potenciálně ohrožena vyhynutím (Jacquemyn et al. 2016). Přestože většina 

vzniklých hybridů bývá sterilní, objevují se hybridi, kteří naopak svojí vitalitou převyšují své rodiče 

(De Hert et al. 2012). Hybridi se pak vyznačují velkou násadou semen, a jsou tak schopni konkurovat 

svým rodičům.  Hybridi mnohdy bývají také lépe přizpůsobeni podmínkám lokalit, na kterých se 

vyskytují společně se svými rodičovskými druhy, což má za následek vytlačení jednoho či obou 

rodičovských druhů z lokalit (De Hert et al. 2012). Tento problém si můžeme uvést na lokalitě Unna 

v Porýní Vestfálsku, kde hybrid Dactylorhiza × aschersoniana vytlačil oba mateřské druhy pryč 

z lokality, pravděpodobně díky větší vitalitě, přizpůsobení se svému prostředí a větší násadě semen 

(Margenburg, 2016)  Opačným extrémem je tvorba sterilních hybridů, na které mateřské druhy 

plýtvají svou energii. Tyto rostliny zároveň představují konkurenci v oblasti vody, světla a živin. 

Tento stav může vyústit až v redukci či kolaps celé populace jednoho či obou mateřských druhů 

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