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Rostliny zpod vrcholkt
rovnikovych And 2. Lasiocephalus
— evoluce a kolonizovani parama

V predchozim dilu naseho serialu jste se mohli seznamit s nékterymi obecny-
mi zakonitostmi vzniku druhové bohaté vysokohorské kvéteny rovnikovych
And. V této casti obratime pozornost na jeden konkrétni rod — Lasiocephalus,
na némz budeme ilustrovat slozitost evolu¢nich procesi, které tuto rozmanitost
vytvareji. Umoznime nahlédnout do rekonstrukénich postupi zaloZzenych na
modernich molekularnich metodach, jez se pouZzivaji pro objasnéni déju pro-

bihajicich ve vzdalené minulosti.

Jihoamericky rod hunatohlavka (Lasioce-
phalus) z ¢eledi hvézdnicovitych (Astera-
ceae; lasius — hunaty, -cephalus — hlavy
= majici tbor) pfedstavuje pozoruhodnou
skupinu rostlin obyvajicich stfedni az vy-
soké horské polohy rovnikovych a sub-
tropickych And. Tento rod, patfici do p¥i-
buzenstva starckt (tribus Senecioneae),
zahrnuje asi 25 druhi rozsifenych od
Venezuely pfes Kolumbii, Ekvador a Peru
az do Bolivie. Nejvétsi druhové bohatosti
dosahuje v Ekvadoru, na jehoZ tizemi se
vyskytuje také fada endemickych druha.
Rod je zajimavy pfedevsim rozmanitosti
rustovych forem, jejich pomérné dzkou
vazbou na typ obyvaného prostfedi a také
svym geografickym rozsifenim. Zatimco
v oblasti horského lesa a kiovinatého sub-
parama se uplatiiuji Sirokolisté lidny, v jesté
vy§$ich nadmofskych polohéach, v péra-
mu, je nahrazuji drobnéjsi, vystoupavé
nebo vzpiimené tizkolisté polokefe. Liany
reprezentované napt. druhy L. patens, L. in-
volucratus nebo L. cuencanus na svych
ptvodnich stanovistich vyristaji do korun
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horského lesa a mohou dosahovat délky
nékolika metra. Jejich kvétenstvi jsou slo-
zené z velkého poctu drobnéjsich tbori
a 8iroké listy nejsou opatfeny vyraznéjsim
odénim (obr. 2-5). Setkdvame se s nimi
v celém aredlu rodu, tj. v horskych lesich
od Venezuely (velmi vzacné) po Bolivii.
Naproti tomu polokefe zastoupené napft.
druhy L. ovatus, L. gargantanus ¢i L. lin-
gulatus svym vzristem ziidka pfesahuji
50 cm. Rostliny jsou zpravidla nevétvené
a kazdy stonek vét§inou nese pouze je-
den nebo nékolik malo mohutnéjsich tbo-
ru. Listy jsou tuhé s podvinutymi okraji
a u fady druht opatfeny dlouhymi hus-
tymi chlupy, které jim déavaji nasivély
vzhled (obr. 6, 10 a 12—15). Tato skupina
druhti je nejpocetnéjsi na tizemi Ekvadoru,
ale zasahuje i do paramos jizni Kolumbie.
Jedinou vyjimkou je venezuelsky L. longi-
penicillatus. Morfologicky pfechodnou
formu mezi obéma skupinami tvoii L. oto-
phorus, ktery obyvé nizsi kfovinné polohy
pérama. Tento druh m4 relativné siroké
listy bez vyrazného ochlupeni a vzristem,
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poctem tbort i jejich velikosti pfedstavu-
je pfechod mezi pdramovymi a lesnimi
druhy. Zcela ojedinélym typem v rdmci
rodu je L. mojandensis — mohutnd, az 1 m
vysoké Sirokolista bylina osidlujici mo-
k¥adn{ biotopy travinného a kiovinného pa-
rama i polootevienych stanovist pfi horni
hranici vyskytu horského mlZzného lesa na
uzemi Ekvadoru a Kolumbie (obr. 11).
Existenci dvou hlavnich rtstovych fo-
rem muZeme pfisoudit adaptivni evoluci
spojené s osidlovanim novych biotopt.
Ale jakym smérem se tato evoluce ubirala?
To byla hlavni otazka, kterd nés v souvis-
losti s timto pozoruhodnym rodem na-
padla a inspirovala k projektu snazicimu
se proniknout do taji evolu¢nich procesti
této andské skupiny prosttednictvim mo-
dernich metod zaloZenych na analyze DNA.
Rozhodné ale nejsme prvni, ktef{ se snazi
existenci ristovych forem néjak interpre-
tovat. Spanélsky botanik José Cuatrecasas
(1903-96) zasvétil znacnou ¢ast svého ba-
dani kvétené parama, pfedevsim skupiné
hvézdnicovitych rostlin a v hledacku jeho
zajmu se ocitl i rod Lasiocephalus. Vybor-
né znalost andské orogeneze a biogeografie
jednotlivych druht ho vedla k domnénce,
7e mezi pivodné lesnimi druhy se nasel
jeden, ktery dokézal osidlit prostiedi para-
ma vznikajici béhem pokracujiciho vras-
néni And. Tento evolu¢ni scénaf osidlent
péarama z horského lesa vychézel z logic-
ké tivahy, Ze horsky les je znatelné star$sim
ekosystémem nez relativné mladé prostiedi
pérama a lesni druhy zaujimaji mnohem
8irsi geograficky areél nez druhy paramoveé.

1 Laguna Alcohol (Kolumbie)

v nadmoftské vysce 3 900 m obklopena
paramem piedstavuje typicky biotop
fady zastupct rodu Lasiocephalus.

2 Nekolikametrova lidna L. patens

se vyskytuje v Ekvadoru, Kolumbii

a Venezuele.

3 Slozena kvétenstvi s vétsim poctem
drobnych tbort druhu L. patens

4 L. involucratus — lidna ekvadorského
a kolumbijského horského lesa. Jednotlivé
tbory podepiraji vyrazné zékrovni listeny.
5 Vyskyt sirokolisté lidny L. cuencanus
je omezen na horsky les jizniho Ekvadoru.
6 L. gargantanus — polokef s iizkymi
kozovitymi listy a niz8§im poctem vétsich
ubort vyskytujici se vzacné na otevienych
stanovistich superparama jizni Kolumbie
a severniho Ekvadoru

7 Velikost genomu domnélého hybri-
da L. superparamensis lezi pravé mezi
hodnotami zjisténymi u jeho predpokla-
danych rodi¢a L. ovatus a Culcitium
nivale. Velikost genomu jeho semenacka
je v souladu s domnénkou o zpé&tném
kiiZeni s rodicovskymi druhy. Blize v textu
8 Molekulérni data rozdélila populace
L. involucratus a L. otophorus do dvou
geografickych skupin. Zatimco v severni
Gasti aredlu jsou oba druhy snadno odlisi-
telné (rtizné barevné skupiny), v jiznim
Ekvadoru je nelze na zdkladé AFLP jedno-
zna¢ne rozlisit (obé vyznaceny zelené).

9 Z polstatrovitého porostu jitrocele
tuhého (Plantago rigida) vyrustaji modré
kvéty hofcti, Gervené kvetouci Castilleja
(z&razovité — Orobanchaceae) a Culcitium
nivale se sivymi listy. V pozadi rostou
bélokvété horecky.
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m Culcitium nivale

= L. superparamensis

= [. ovatus

o semenacky L. superparamensis

Velikost genomu [pg DNA]
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Kolonizace byla spojena s vyraznou zmé-
nou vzhledu v dusledku adaptace na pra-
videlné no¢ni mrazy (ochlupeni koZovitych
listt1), niz8i dhrn srazek a otevieny typ sta-
noviste, ktery neposkytuje moznost lianovi-
tého rastu. Podle Cuatrecasasovych pted-
stav dal tento ispésny kolonizator nasledné
vzniknout celé fadé paramovych druhd,
které se rozsitily podél horskych h¥ebent
ekvadorskych, kolumbijskych a v ojediné-
1ém p¥ipadé i venezuelskych And. Ale bylo
tomu skute¢né tak? Nemohlo ke kolonizaci
pérama lesnimi zastupci dochézet opako-
vané v riznych ¢astech aredlu? A co kdyz
je predpoklad o sméru evoluce z lesa smé-
rem do parama Uplné mylny? Neni moz-
né, ze tomu bylo pravé naopak a pivodné
péramové rostliny postupné obsadily i les-
ni biotopy?

Vyuzité metody

Béhem nékolika terénnich vyprav jsme sbi-
rali rostlinny material v pAramu a horském
lese v rdmci celého aredlu rodu. Pfestoze
jsme o perudnské sbéry p¥isli pfi pozaru
univerzitnich herbaii ve mésté Trujillo,
podatilo se ndm pro zbyvajici oblasti na-
shromazdit rozsahlou kolekci vzorki rost-
lin pro analyzy DNA. Ty jsme analyzovali
riznymi metodami zkoumajicimi genetic-
kou variabilitu s cilem objasnit ptibuzen-
ské vztahy mezi jednotlivymi druhy.

e Pritokova cytometrie — metoda vyuZziva-
néd k méfeni fyzikalnich a chemickych
vlastnosti bunék nebo bunéénych jader
béhem prichodu silnym zdrojem svétla,
napt. laserovym paprskem; v botanice se
pouziva hlavné pro zjistovani obsahu DNA
v bunééném jadre (viz Ziva 2005, 1: 46—48).

Cytometrickd méfeni poskytuji pouze
nepiimé dikazy o moznych piibuzenskych
vazbéch a evolu¢nich trendech. Pro odha-
leni mezidruhovych vazeb v mnohem jem-
néjsim métitku slouzi sekvenovani DNA.
e Sekvenovani DNA — umoziiuje zjistit po-
fadi nukleotidd, rozdily u rtiznych druhi
se nasledné vyuzivaji ke stanoveni gene-
tické podobnosti; pro sekvenovani je moz-
né pouzit nejen jadernou, ale i chloroplas-
tovou a mitochondrialni DNA.

Celed hvézdnicovitych pati¥i mezi vy-
vojové nejmladsi skupiny rostlin, coz se
odrazi v mensich genetickych rozdilech,
hlavné na mezidruhové trovni. To p¥inasi
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fadu dskali pti vybéru vhodné molekular-
ni metody. Zatimco u starobylejsich sku-
pin rostlin je mozné pouZit sekvenovéani
sirokého spektra usekt jaderné i chloro-
plastové DNA, pro ¢eled hvézdnicovitych
zpravidla vhodné nejsou. Dlouhodobym
testovanim variability desitek raznych
tsektt DNA jsme pro rod Lasiocephalus
jako nejvhodnéjsi vybrali jaderny tsek ITS
(Internal Transcribed Spacer). U blizce p¥i-
buznych druht, kde jsou sekvenovanim
odhaleny pouze malé rozdily (to byl pres-
né nas pripad), se s ispéchem pouziva
metoda AFLP.
o AFLP (Amplified Fragment Length Poly-
morphism — polymorfismus v délce na-
mnozenych fragmenti) —je metoda, pfiniz
je DNA z buriky (jadernd, chloroplastovéi
i mitochondrialni) rozstépena specialni-
mi enzymy na kratsi tiseky a vybrana ¢ést
téchto tisekti se namnozi. Pro kazdy vzorek
je ziskan soubor desitek az stovek frag-
mentl s pfesné stanovenou délkou. Porov-
nénim délky fragmentt riznych vzorku se
zjistuje jejich genetickd podobnost.
Zatimco nékteré z nasich vysledkt jsou
ve shodé s Cuatrecasasovou teorii a nasimi
ocekavanimi vychazejicimi z terénniho po-
zorovani, jiné p¥inesly pomérné prekvapi-
vé poznatky o genetické struktuie rodu.

Vztahy mezi lesnimi

a paramovymi druhy

Cytometrickd méfeni rovnéZ umoziuji zjis-
tit polyploidizaci (proces zmnozeni celych
sddek chromozomi), ktera je v rostlinné
¥i8i velice roz§ifend a pati{ k hlavnim
specia¢nim d&jim (viz také Ziva 2009, 5:
204-208). Nam se u t¥f druhi podatilo od-
halit nékolik triploidnich rostlin (tj. maji-
cich v jadre tfi sadky chromozomut misto
obvyklych dvou). Vzdy ale $lo o ojedinélé
exempléte v jinak diploidnich populacich.
Zda se tedy, Ze polyploidizace v mikro-
evolu¢nich procesech studovaného rodu
nehraje vyznamné;js{ roli.

Zjistili jsme, Ze existuje pfimy vztah mezi
velikosti genomu daného druhu a typem
obyvaného stanovisté. Nejmen3i velikost
genomu byla nalezena u druhti osidlujicich
superpdramo (nejvyssi nadmotské vysky
tésné pod hranici vééného ledu), postup-
né se zvétsovala u druhi travinného a kio-
vitého subparama. Nejvétsi byla zjisténa
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10 L. longipenicillatus je druh
omezeny na venezuelské Andy.

Ackoli obyva paramo a superpéramo,
molekularni a cytometrické analyzy ho
fadi do blizkosti lesnich druht.

11 L. mojandensis piedstavuje

v rdmci studovaného rodu neobvyklou
zivotni formu. Tato mohutna Sirokolista
bylina osidluje mokfadni biotopy
horského lesa a parama.

12 L. superparamensis — noveé popsany
taxon objeveny pii nasem terénnim
vyzkumu. Molekularni a cytometrické
data naznacuji, Ze jde o kfiZence

mezi druhy L. ovatus a C. nivale.

13 'V péaramu jizniho Ekvadoru se
podatilo objevit novy druh, ktery jsme
na pocest Josého Cuatrecasase

nazvali Lasiocephalus josei.

14 Ekvadorsky L. lingulatus je typicky
predstavitel tzkolistych polokett
vadzanych na paramos.

15 Spolecny vyskyt L. ovatus (husté
olisténé lodyhy) a C. nivale (p¥izemni
rizice listtr). Snimky P. Sklenéte,

E. Dusgkové (1, 9, 15), orig. F. Kolate (7, 8)

u lesnich druht. Jedinou vyjimkou, ktera
toto schéma porusuje, je L. longipenicilla-
tus (obr. 10), ktery (pfestoze obyva super-
paramo) se velikosti genomu bliZ{ lesnim
druhtim. L. longipenicillatus je vibec do
znacné miry vyjimecnym zastupcem péra-
movych druhti. Zatimco aredly ostatnich
jsou omezeny na Ekvador a jizni Kolumbii
(s vyjimkou L. otophorus pokryvajiciho
také prevaznou ¢ast kolumbijskych And),
L. longipenicillatus je venezuelskym en-
demitem. Charakterem vzrustu, stavbou lis-
tu a velikosti a poGtem dbort také nezapa-
da mezi typické druhy parama. Vsechny
zminéné skutecnosti naznacuji, Ze ackoli
sdm obyva paramo, jeho blizsi pfibuzni
jsou patrné lesni druhy. Tuto domnénku
podporuji i vysledky sekvenovani tseku
ITS, které rozdélily paramové a lesni druhy
do dvou samostatnych skupin. Vyjimecné
postaveni ma opét L. longipenicillatus, kte-
1y je spolu s vy$e zminénym Sirokolistym,
av8ak paramovym , pfechodné” vyhlizeji-
cim L. otophorus jednoznacné zatrazen do
skupiny jinak lesnich druhi. Na zvlastni
postaveni téchto dvou druht poukazuji
i vysledky analyzy AFLP, které rozdélily

Ziva 2/2011



vSechny vzorky do tff skupin. Prvni z nich
(A) svym slozenim odpovida skupiné pa-
ramovych druhti odhalené sekvenovanim
useku ITS — obsahuje tzkolisté druhy
(tedy nikoli L. longipenicillatus a L. otopho-
rus). Skupina lesnich druhi zjisténa sekve-
novanim ITS se v analyze AFLP rozpadla
na dvé. Jednu z nich (B) tvofi dva lesni dru-
hy a 8irokolisty paramovy L. otophorus.
Posledni skupina (C) pfedstavuje zvlastni
smés druhti — najdeme zde typické lesni
lidny, venezuelsky superparamovy polo-
ket L. longipenicillatus , mohutnou Siroko-
listou bylinu mokfadnich stanovist L. mo-
jandensis a jeden druh z blizce pfibuzného
rodu Culcitium (C. nivale).

Kftizeni mezi rody

Rod Lasiocephalus je blizce ptibuzny ro-
dtm Culcitium a starcek (Senecio). Podle
nékterych autort byva do téchto roda do-
konce zafazovan. Na mnoha ekvadorskych
lokalitdch byl ndpadny spoleény vyskyt tif
druhti — L. ovatus, L. superparamensis a C.
nivale. Navic jsme si povsimli, Ze L. super-
paramensis ma mnoho vnéjsich morfolo-
gickych znakii, jako napf. tvar a odéni lis-
t, pfechodnych mezi dvéma zbylymi
druhy. Béhem terénniho prizkumu jsme
nenarazili na Zddnou lokalitu, kde by se L.
superparamensis vyskytoval bez sou¢asné
pfitomnosti obou dalsich druhd. Vsechny
tyto skute¢nosti nés vedly k domnénce, Ze
jde o druh vznikly mezirodovou hybridiza-
ci L. ovatus a C. nivale. Proto jsme se na
tyto tfi druhy podrobné zaméfili i p¥i cyto-
metrickych analyzach. Vysledky méfeni
ukazuji, Ze domnély hybrid ma mnozstvi
jaderné DNA leZici pravé mezi hodnotami
zjisténymi u pfedpokladanych rodi¢d, coz
je ve shodé s nasi hypotézou. Zvédavost
nés vedla jesté dal. Ze semen L. superpara-
mensis jsme v laboratofi vypéstovali seme-
nacky a zahrnuli jsme je do analyz. Velikost
genomu semendackid naznacuje, Ze v piiro-
dé dochézi ke zpétnému kiizeni hybrida
L. superparamensis s obéma rodi¢ovskymi
druhy (obr. 7). ProtoZe hodnoty u vypésto-
vanych semenacki nebyly pozorovany u do-
spélych rostlin nalezenych v terénu, pfed-
pokladame, Ze zpétnym kiiZenim klesa
zivotaschopnost vzniklych jedinct, ktefi
na pfirozenych stanovistich zanikaji ve
stadiu semenacka.
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Vysledky sekvenovéni iseku ITS uka-
zaly, Ze rody Culcitium a Lasiocephalus
k sobé& maji skute¢né velmi blizko, a do-
konce i to, ze C. nivale vytvaii nerozluc-
nou dvojici s druhem L. superparamensis,
coz jenom podporuje nasi domnénku o me-
zirodové hybridizaci. Rovnéz analyza AFLP
poukazuje na blizké vazby. Zajimavé je, ze
se v nékterych analyzach vzorky L. super-
paramensisrozdélily do dvou mensich sku-
pin — prvni se drzela pohromadé s jednim
z pfedpoklddanych rodi¢d mezi paramo-
vymi druhy (skupina A), zatimco druha se
pfimkla ke C. nivale (C). Pokud jsme z ana-
lyz C. nivale vyloudili, vsechny vzorky L. su-
perparamensis vytvofily kompaktni celek
s L. ovatus, coz lze chépat jako dalsi podpo-
ru nasi domnénky o hybridizaci.

Geografické rozsireni

genetické variability

V dal$im kroku jsme se zamé¥ili na ge-
netickou strukturu jednotlivych skupin.
A tady se zacaly objevovat vysledky, které
jsme jenom na zékladé terénnfho pozoro-
vani ocekavat nemohli. Ve skupiné paramo-
vych druhti (A) jsou mimo jiné zahrnuty
L. ovatus a L. lingulatus. Oba jsou morfo-
logicky dobfe odlisitelné a nedochazi mezi
nimi k zdménam. Vyskytuji se v Ekvadoru
(¢asto na spolecnych lokalitach) a L. ova-
tus zasahuje i do jizni Kolumbie. Vysled-
ky AFLP ukazaly, Ze zatimco v severni ¢4s-
ti Ekvadoru jsou tyto dva druhy geneticky
Ekvadoru jsou si necekané blizké. Podob-
nou situaci jsme nasli i ve skupiné lesnich
druht (B). L. involucratus a L. otophorus
maji podobné arealy zahrnujici jak Ekva-
dor, tak Kolumbii. I tady se ukézalo, Ze v se-
verni ¢asti vyskytu (Kolumbie a severni
Ekvador) jsou druhy geneticky dobie vy-
mezené, zatimco v jizni ¢asti (jizn{ a st¥ed-
ni Ekvador) takové vymezeni neni mozné
(obr. 8). Na zakladé popsané situace si lze
predstavit, Ze jizni Ekvddor koresponduje
s mistem vzniku téchto druhd, coZ se od-
rézi ve vysoké mite jejich genetické po-
dobnosti. Teprve béhem nezavislé migra-
ce jednotlivych druhd smérem na sever
doslo ke vzniku a fixaci novych genotypi,
takZze lze odlisit dvé samostatné linie. Ob-
jevena geneticka struktura by mohla byt
i disledkem intenzivni hybridizace v ob-
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lasti jizniho Ekvaddoru. Vzhledem ke spo-
le¢nému vyskytu druhti i v severnich ¢as-
tech jejich aredlt se toto vysvétleni zda ale
méné pravdépodobné.

Zavérem

Pokud spojime dohromady vSechny zjis-
téné indicie, obrazek evoluéni historie
studovaného rodu ziskava ostfejsi rysy.
Vysledky ukazuji, ze venezuelsky L. lon-
gipenicillatus se od ostatnich paramovych
druhi lisi nejen oblasti vyskytu, ale i gene-
ticky. Je tedy vysoce pravdépodobné, Ze
jde o dvé nezavislé linie a lze predpokla-
dat, Ze k osidleni pdrama doslo v evoluci
rodu opakovang, a to nejméné dvakrat.
Smér kolonizace nase data bohuZel nemo-
hou jednozna¢né urcit, ale s ohledem na
rozdilné stafi lesnich a paramovych bio-
mové druhy jsou odvozené od lesnich.
Zatim ale nelze vyloucit ani moZnost pte-
chodu z parama do lesa a zpét (v pfipadé
L. longipenicillatus). Otazkou ztstava,
jak si vysvétlit odlisnou miru endemismu
mezi obéma skupinami druht. Zatimco
lesni druhy maji zpravidla rozséhlé area-
ly, ty paramové jsou omezeny na mensi
tizemi. To by se dalo interpretovat jako
disledek nedavného vzniku paramovych
druhi, které se jesté nestihly po Andach
roz§ifit jako jejich starsi pfibuzni z hor-
ského lesa. Toto vysvétleni sice zapada do
mozaiky dikazt podporujicich hypotézu
o kolonizaci parama lesnimi druhy, ale ve
védé je nutné hledat vSechna mozna vysvét-
leni pozorovanych jevii, nejen ta, kterd ndm
nejlépe vyhovuji. Je tedy teba pfiznat, Ze
zmitiované rozdily v rozsifeni mohou byt
zpusobeny i dal§imi faktory. Patf{ mezi né
napf. moznost, Ze §ifeni mezi jednotlivymi
ostrovy parama na nejvyssich vrcholcich
a hiebenech hor mtize byt obtiznéjsi nez
lesa. Vyzkum rovnéz odhalil, Ze vyznam-
nou roli v evoluci rodu hraji hybridiza¢ni
procesy a zména velikosti genomu. Na-
opak polyploidizace ve studovaném rodu
ziejmé k dtlezitym evoluénim mechanis-
mum nepatii. Zvlastni distribuce genetické
variability v riznych ¢éstech arealti nékte-
rych druhi (zejména geneticka podobnost
v jiznim Ekvéadoru) otvird prostor pro jiné
otazky, které si zaslouz{ dals{ studium.
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