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Co nás dneska čeká?

• kontaktní zóny cytotypů

• koexistence cytotypů a její stabilita

• evoluce v kontaktních zónách: reinforcement

• genový tok přes ploidní bariéru

• rychlost evoluční diverzifikace polyploidních linií

• jak se mění genomy polyploidů (diploidizace)



Kontaktní zóny cytotypů

= speciální typ hybridních zón, jen velmi vzácně zde dochází k 
úspěšné hybridizaci (kvůli ploidní bariéře)

• nejčastější příležitost ke koexistenci různých cytotypů (a k 
jejímu studiu ;)

• naprostá většina z nich sekundárního původu

– např. rekolonizace území liniemi z různých refugií (pokud se liší ploidií)

2x

4x



Koexistence cytotypů je překvapivě častá

• u druhů se známou ploidní heterogenitou (N = 69):

- průměrně 3,5 různých cytotypů (2 – 8)

- smíšené populace v průměru 16,1 %

39 % 30 % 27 %

+ 4 % cytotypy v allopatrii Kolář et al. (2017)



Koexistence cytotypů je překvapivě častá

• jaké cytotypy spolu koexistují v kontaktních zónách nejčastěji?

Kolář et al. (2017)



Mechanismy koexistence cytotypů

• největší význam:

- separace cytotypů v prostoru (rozdílné niky, kolonizační 
historie, ...)

Kolář et al. (2017)



Mechanismy koexistence cytotypů

• největší význam:

- časté nepohlavní rozmnožování → častější smíšené populace 
(27 % vs. 15 %), vyšší frekvence lichých polyploidů

Kolář et al. (2017)



Do jaké míry je koexistence cytotypů stabilní?

• prostorová (ekologická) izolace cytotypů přispívá stabilitě 
(např. na úrovni celých kontaktních zón)

• jak je to ale v případě cytotypově smíšených populací?

– teoretické modely: koexistence často možná jen za specifických 
kombinací podmínek, modely ale poskytují značně zjednodušený 
pohled ...

„minority cytotype exclusion“
(frekvenčně závislá selekce)

řada možných stabilizačních 
mechanismů

(např. klonalita, odlišná fenologie)



Do jaké míry je koexistence cytotypů stabilní?

• empirická data:

– u Andropogon gerardii 6x + 9x minimální změny za 4 roky 
(dlouhověký a vytrvalý druh)

– u Mercurialis annua se 2x – 6x kontaktní zóna posunula za 40 let o 
80 a 200 km (dvoudomí 2x produkují více pylu, 6x hybridní 
potomky)

Buggs & Pannell (2006)Keeler (2004)

2x

6x



Jak dlouho spolu mohou cytotypy
koexistovat na úrovni populací?

Případová studie 1
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Vývoj smíšených populací v čase

• tradiční komplikace: většina modelových druhů 
(dlouhověké) trvalky

• půdní semenná banka + imigrace cytotypů z okolních pop. +
opakované lokální disturbance

• Tripleurospermum

- značné fluktuace 
frekvencí cytotypů

- 26 ze 36 pop. (72 %) 
smíšených i po 1-5 letech

Čertner et al. (2017)



Může v kontaktních zónách cytotypů
docházet k adaptivním evolučním změnám? 

Jaké zde působí selekční tlaky?  



Postzygotická reprodukční izolace 2x a 4x

• triploid block

– příčinou častých aborcí 3x semen nejsou problémy s embryem, ale 
kolaps vývoje endospermu 

• heteroploidní křížení naruší 2 : 1 poměr rodičovských 
genomů v endospermu

• genomový imprinting (parental conflict theory)

– epigenetické značení genů v gametách mění jejich expresi, v 
endospermu pak konflikt rodičovských zájmů



Postzygotická reprodukční izolace 2x a 4x

• genomový imprinting (parental conflict theory)

– ↑ matka: menší semena, ↑ otec: větší semena

– závisí na načasování celularizace endospermu

Schatlowski & Köhler (2012) Stoute et al. (2012)

Arabidopsis

Brassica

†



Případová studie 2



Sutherland & Galloway (2017)

Postzygotická reprodukční izolace cytotypů



Postzygotická reprodukční izolace cytotypů

• obecná pravidla:

– silnější RI mezi 2x a 4x než mezi polyploidy (4x a 6x)

– vyšší úspěch reciprokých křížení kde matka má vyšší ploidii

( obě vychází z míry odchylky od 2 : 1 poměru rodičovských genomů)

• do jaké míry však lze genomic imbalance hypothesis
aplikovat i mimo Brassicaceae?



Reinforcement v kontaktních zónách?

• křížení mezi cytotypy snižuje jejich fitness → selekce na vznik 
prezygotických reprodukčních bariér?

– pokud ano, rozdíly mezi cytotypy větší v sympatrii než allopatrii

A) niche displacement of cytotypes (v KZ se více liší ekologicky)

Senecio carniolicus (Sonnleitner et al., 2016)



Reinforcement v kontaktních zónách?

• křížení mezi cytotypy snižuje jejich fitness → selekce na vznik 
prezygotických reprodukčních bariér?

– pokud ano, rozdíly mezi cytotypy větší v sympatrii než allopatrii

B) vyšší míra autogamie v kontaktní zóně

Arrhenatherum elatius (Petit et al., 1997)



Reinforcement v kontaktních zónách?

• křížení mezi cytotypy snižuje jejich fitness → selekce na vznik 
prezygotických reprodukčních bariér?

– pokud ano, rozdíly mezi cytotypy větší v sympatrii než allopatrii

C) nižší překryv doby kvetení cytotypů v KZ

Plantago media (Van Dijk & Bijlsma, 1994):

– v KZ se 2x a 4x liší dobou kvetení

– počet semen je silně korelovaný s dobou 
kvetení, selekce preferuje časnější 2x a 
opožděné 4x

– model evoluce doby kvetení (0, 100, 200 
generací) →



Genový tok mezi cytotypy

• s počtem cytotypů v populaci výrazně 
roste počet možných křížení

• nejčastější případ – 2x + (3x) + 4x:

• jednosměrný tok 2x → 4x je možný vždy 
(neredukované gamety)

• tok genů 2x ← 4x je možný pouze v 
případě (alespoň částečně) fertilních 3x, 
ti ale zároveň přispívají i k 2x → 4x



Genový tok mezi cytotypy

• jaké gamety lze očekávat od triploidů?

– hlavně aneuploidní (3x/2 nejčastěji)

– euploidní: 1x, 2x, 3x
ALLO-3x AUTO-3x

Ramsey & Schemske (1998)



Genový tok mezi cytotypy

• a co vyšší polyploidi s lichým počtem sad?

– nezřídka vyšší fertilita pylu (5x > 3x)

– obecné mechanismy však stejné

Sutherland & Galloway (2017)

fertilita pylu u Campanula rotundifolia:

3x

5x

3x

5x

1.5x

2.5x

1x
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4x

2x

triploid

pentaploid



Genový tok mezi cytotypy

• Senecio carniolicus

– ve smíšených populacích 4x s 6x často 5x hybridi

– AFLP: asymetrický genový tok 4x → 6x

Hülber et al. (2015)



Může koexistence cytotypů zanechat 
trvalé stopy v jejich evoluční historii?

Případová studie 3



Co třeba genový tok mezi 2x a 4x?

• Tripleurospermum inodorum

- mozaikovitá struktura kontaktní zóny

- časté smíšené populace (regionálně až 43 %)

- částečně fertilní 3x hybridi (v pop. 8 %)

- značné množství aneuploidních semenáčků (0 - 34%) 

FCM 1 263 semenáčků

Čertner et al. (2017)



Manipulované přenosy pylu mezi cytotypy

• 3x jedinci generují aneuploidy, kteří 
se dále účastní reprodukčních 
interakcí

• v potomstvu 3x a aneuploidů se 
objevují i 2x a 4x semenáčky

• teoreticky možnost obousměrného 
genového toku, ale 2x → 4x se zdá 
být pravděpodobnější



Intenzita genového toku mezi 2x a 4x

• mikrosatelity - PCoA

• dobrá separace 2x a 4x (v souladu s Cx)

• známky hybridizace na 2x i 4x úrovni

• chybí prostorová genetická struktura



Intenzita genového toku mezi 2x a 4x

• mikrosatelity - Structure

• ke genovému toku dochází ve všech regionech

• asymetrie: větší míra admixture u 4x než u 2x hybridů



Intenzita genového toku mezi 2x a 4x

• pilotní výsledky cpDNA

• nižší haplotypová diverzita 
2x

• dvě odlišné skupiny 4x
haplotypů

• chloroplast capture jako 
stopa dávných 2x-4x
hybridizací?



A jak je to s evolucí polyploidních linií v 
ještě větším časovém měřítku? 



Mají polyploidní linie vyšší rychlost diverzifikace?

• co by to vlastně mělo znamenat:

– vznikají v polyploidních liniích častěji nové druhy?

– mají polyploidní druhy nižší pravděpodobnost extinkce?

• Soltis et al. (2009): srovnání druhové bohatosti se sesterskou 
skupinou, která neprošla WGD



Mají polyploidní linie vyšší rychlost diverzifikace?

• Soltis et al. (2009): srovnání druhové bohatosti se sesterskou 
skupinou, která neprošla WGD

ANO, alespoň u některých skupin 
(Poaceae, Brassicaceae, Fabaceae, Solanaceae)



Mají polyploidní linie vyšší rychlost diverzifikace?

• Wood et al. (2009): NE, diverzifikace diploidních a 
polyploidních linií se neliší 

• Mayrose et al. (2011) + Arrigo & Barker (2012): NE, právě 
naopak!

– u kapradin a krytosemenných měly polyploidní linie větší 
pravděpodobnost extinkce než linie diploidní

– označili proto polyploidy za „evolutionary dead-ends“



Mají polyploidní linie vyšší rychlost diverzifikace?

• Soltis et al. (2014):

– celá řada chyb a nedostatků v Mayrose et al. (2011)

– zas až tak špatné to s těmi polyploidy nebude ;)



Mají polyploidní linie vyšší rychlost diverzifikace?

• Landis et al. (2018):

– ohromný datový soubor (106 WGDs, fylogeneze 32 tis. druhů)

– tři různé statistické přístupy (MEDUSA, BAMM, MuSSE)

– jen 13 WGDs vedlo přímo k radiaci, častěji po lag-fázi (28 WGDs)



Kam směřuje evoluce polyploidních genomů?

• po WGD následuje návrat k „diploidnímu stavu“ - diploidizace

Wendel et al. (2016)



Co se děje s polyploidními genomy?

• některé změny během pár 
generací, jiné po miliony let

• častý scénář:

– bezprostřední vliv zvýšené 

genové doze a heterozygozity

– možné konflikty mezi 
rodičovskými genomy, které je 
třeba vyřešit → např. regulace 
exprese prostřednictvím DNA 
metylace

Tayalé & Parisod (2013)



Co se děje s polyploidními genomy?

• některé změny během pár 
generací, jiné po miliony let

• častý scénář:

– nadbytečné kopie genů:

– ztráta (důležité geny se častěji 
vrací k jediné kopii)

– konverze alel

– neofunctionalization

– subfunctionalization

Tayalé & Parisod (2013)



Co se děje s polyploidními genomy?

• některé změny během pár 
generací, jiné po miliony let

• častý scénář:

– rychlá ztráta DNA → tzv. 

genome downsizing

– u auto- i allopolyploidů, 
projevuje se snížením Cx
hodnoty

Tayalé & Parisod (2013)



Co se děje s polyploidními genomy?

• některé změny během pár 
generací, jiné po miliony let

• častý scénář:

– chromozomové přestavby:

– menší separace rodičovských 

subgenomů u allopolyploidů

– postupem času i snížení 

celkového počtu chromozomů 

(návrat k „diploidnímu stavu“) 

Tayalé & Parisod (2013)



Co se děje s polyploidními genomy?

• některé změny během pár 
generací, jiné po miliony let

• častý scénář:

– WGD často pustí z řetězu 

transposabilní elementy

– běžné umlčení TE v jednom z 

rodičovských subgenomů, 

nárůst početnosti nějaké 

rodiny TE

– mohou se podílet na 

diploidizaci, protože ovlivňují 

metylací expresi genů ve svém 

okolí 
Tayalé & Parisod (2013)
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