Lekce 04 — Hybridogenni (homoploidni a polyploidni) speciace

Slide 01 — Homoploidni vs Polyploidni speciace

e Hybridogenni speciace (HS) — kfizenim dvou druh( vznika novy druh, ktery je reprodukéné a
ekologicky oddéleny rodi¢ovskych druhl => nutno rozliSovat mezi hybridizaci (kfiZzeni za
vzniku hybridnich jedinct) a hybridogenni speciaci (vznikem hybridogennich druht)!!!

o Homoploidni speciaci vznika stabilni, fertilni a reprodukéné izolovany druh, aniz by
doslo ke zméné v poctu chromozom( (oba rodice 2n, hybrid 2n)
o Polyploidni speciaci vznika stabilni, fertilni a reprodukéné izolovany druh a soucasné
dochazi souétu chromozom{/souctu genomu rodi¢ovskych druhd
= Allopolyploidie, autopolyploidie

Slide 02 — Jak poznat homoploidni hybridogenni druh

e Homoploidni HS — polyploida pozname (relativné) snadno — ma prosté vic chromozoma a
vétsi genom, ale jak pozndme homoploidni hybridogenni druh?
o Aditivita — homoploidni hybrid bude néco mezi rodiéi (fenotypové i genotypové)
(NASLEDUJICi VLOZENY SLIDE!!! — Senecio squalidus)
= U primarnich hybrid( (F1) skute¢né fenotyp byva nékde uprostied, ale uz
v F2 mohou hybridi vykazovat tzv. transgresivni (extrémni) znaky, které jsou
mimo rozsah obou rodi¢li => schopnost osidlovat nové niky
o Kdyz to nemusime poznat podle fenotypu, tak co genotyp?
= To by skutecné slo, v hybridogennim druhu bychom méli vidét plku genomu
od rodice A a pllku od rodice B — pfipadné jiny pomér podle toho, jestli
k reprodukéni izolaci od rodi¢li doslo v F1, F2, BC1, BC2 i jiné fazi.
= Problém ale je, Ze takovy pattern mlze vzniknout i jinak, napft.:
- Incomplete lineage sorting — zejména, pokud zkoumame malé
mnoZstvi genetickych marker(
- Sekundarni genovy tok
- Hybridni roj, kde hybridni jedinci rGznych fazi vznikaji opakované, ale
o reprodukéné oddéleny druh nejde
=  Pfi hybridogenni speciaci by tedy mélo v dlsledku hybridizace dojit
k vytvoreni reprodukénich bariér a ke vzniku znakd, které umozni
hybridogennimu druhu se ekologicky odlisit a diky tomu prezit bud'
v sympatrii/parapatrii s rodi¢i nebo ve zcela (geograficky/ekologicky
oddélené) nice.

Slide 03 — Homoploidni speciace v alopatrii

e Nejjednodussi cesta k homoploidni speciaci je alopatricka speciace.
o Senecio squalidus — pfevezen z hybridniho roje na Etné do Oxfordu v roce 1700,
odkud se skrze Zeleznici rozlezl po celé Britanii
=  Fenotypové i geneticky se liSi od svych rodi¢l i od hybrid( v hybridnim roji
=V Britanii se ted vesele kfiZzi za tvorby polyploidnich hybrid



Slide 04 — Homoploidni speciace v sympatrii/parapatrii — chromosomalni izolace

Rekombinaéni model homoploidni speciace

o

Pokud se rodi¢ovské druhy lisi alespon ve dvou chromozomadlnich prestavbach (napf.
translokacich), pak bude hybrid vznikly z téchto rodi¢l produkovat 75% neviabilnich
gamet (v disledku duplikaci nebo deleci), z viabilniho zbytku bude pllka gamet
rodicovského typu a pllka novy rekombinantni genotyp. Pokud se takovy hybrid
samosprasi, v F2 vzniknou jedinci homozygotni pro rekombinantni genotyp, ktefi
budou (alespon ¢astecné) intersterilni pti kfizeni s rodi¢ovskymi druhy
(NAKRESLIT!!!),
= =>selfing podporuje vznik homoploidnich hybridd
V dal3ich generacich se pak rodi¢ovské chromozomy promichaji, coz reprodukéni
bariéru jesté posili. Pfiklady promichanych blok( pro tfi hybridogenni druhy
slunecnic.
=  Meioticka rekombinace mezi rodi¢ovskymi bloky v kazdé generaci vede ke
zmensovani téchto blokd. Misto, kde se na chromozomu potkavaji rlizné
rodi¢ovské bloky, je ,junction”. Rekombinacemi mezi rodicovskymi bloky
pribyva junctions, ale k rekombinacim m{iZe dojit pouze v heterozygotech
pro junctions. Zmensovani (rekombinace) blok( je brzdéno selekci (napf.
kombinace vyhodnych alel) nebo driftem, ¢imZ zaroven ubyvaji heterozygoti
a tak se pfibyvani junctions postupné zpomaluje, aZ se zastavi, takZe se
postupné hybridni genom stabilizuje. Z aktudlniho poctu junctions Ize pak
spocitat, jak rychle (méreno poétem generaci) doslo ke stabilizaci hybridniho
genomu (neplést s rychlosti speciace nebo se stafim druhu!!l).

Slide 05 — Homoploidni speciace v sympatrii/parapatrii — ekologicka izolace

MZe samotna hybridizace vést ke kombinacim znak, které povedou ke speciaci? Jak ovérit
roli ekologickou divergence v homoploidni speciaci? Odpovédi na nasledujici otazky:

O
O
O

]
]

Lisi se hybridogenni druh ekologicky od druht rodicovskych?

Prispiva ekologickd divergence k reprodukéni izolaci?

Vznikly kombinace gent a znakl zodpovédnych za ekologickou izolaci v dusledku
hybridizace nebo azZ po speciaci postupnou akumulaci novych mutaci?

Jsou znaky a geny odpovédné za ekologickou divergenci v habitatech hybridnich
druh( také selektovany?

Je ale selekce dost silna na to, aby prekonala genovy tok?

Mohou homoploidni hybridogenni druhy vznikat opakované?

Lisi se hybridogenni druh ekologicky od druht rodi¢ovskych?

o

o

Iris nelsonii = |. fulva x I. hexagona x I. brevicaulis (Iridaceae)

- I fulva — stinné okraje mélkych mokfadu

- I. hexagona — slunné hlubsi mokrady

- I brevicaulis — sussi louky az lesy

- I. nelsonii — stinné hlubsi cypress swamps, kombinace rodic(
Helianthus annuus x H. petiolaris = H. anomalus, H. deserticola, H. paradoxus

- H. annuus — mesické, jilovité pady

- H. petiolaris — sussi, piscitéjsi pldy



- H. anomalus — pis¢ité duny
- H. deserticola — pousté Great Basin Desert (Nevada a okoli)
- H. paradoxus — solné pousté

Prispiva ekologicka divergence k reprodukéni izolaci?

o Helianthus —i kdyZ se na velké skale hybridi prekryvaji s rodici, tak na malé je diky
rozdilnym ekologickym preferencim déli dostatecné vzdalenosti na to, aby se
nekfizili.

= Transplantacni experimenty s vysazenim rodi¢ovskych druh(l v habitatech
hybrid( ukazaly, Ze rodicovské druhy to neprezivaji.
= Navic dosud nebyl v pfirodé zaznamenan kfiZzenec mezi hybridy a nékterym
z rodicl, prestoze se v oblastech intenzivné bada.
=  Krom toho, napf. H. paradoxus kvete podstatné pozdéji nez rodice.
Vznikly kombinace genl a znakti zodpovédnych za ekologickou izolaci v dusledku
hybridizace nebo aZ po speciaci postupnou akumulaci novych mutaci?

o Hybridogenni speciaciace poskytuje jedinecnou pfileZitost zrekonstruovat speciaéni
udalost umélym kfizenim.

o Agryranthemum sundingii = A. broussonetii x A. frutescens

= synteticti hybridi byli ve vSech deviti méfenych znacich intermediarni a
v osmi z deviti méfenych znak( shodovali s pfirodnim hybridem
o Helianthus — hybridi jsou v mnoha znacich extrémni ve srovnani s rodici
= kfizici experimenty ukdzaly, Ze vSechny tyto extrémni znaky u vSech tfi
hybridl mohou vzniknout hybridizaci a navic pokusy s vysazenim rodic,
ptirodnich hybridogennich druhd a syntetickych hybridd v habitatech
hybridogennich druh( ukazaly na selektivni vyhodu téchto extrémnich znakd
- H. deserticola — synteticky i pfirodni hybrid vykazovali extrémni
znaky, napt. malé listy (nizsi odpar a mensi prehfivani) a drivéjsi
kveteni (vyhnuti se letnimu poustnimu suchu)
- H. anomalus - synteticky i pfirodni hybrid vykazovali extrémni znaky,
napf. listovou sukulenci
- H. paradoxus - synteticky i pfirodni hybrid vykazovali extrémni znaky,
napf. sukulenci, zvySenou schopnost prijmu Ca (oba znaky casté
v odpovédi na stress zasolenim) a vylu¢ovdani Na. Vyssi koncentrace
Ca v bunikach umoznuje efektivnéjsi vylucovani Na. Vétsi obsah vody
v listech zase snizuje celkovou koncentraci soli.
Jsou znaky a geny odpovédné za ekologickou divergenci v habitatech hybridnich druhi také
selektovany?

o Experimenty s vysazovanim umélych hybridd Helianthus v habitatech tfi
hybridogennich druh( (viz vyse) ukdazaly, Ze ano. Jedinci s extrémnimi znaky jako
sukulence, drivéjsi kveteni, vyssi pfijem Ca a nizsi prijem toxickych prvka méli
skutecné vyssi fitness.

Je ale selekce dost silna na to, aby pfekonala genovy tok?

o Hybridi vznikaji v blizkosti rodicu, takZe genovy tok mlzZe vznikajici hybridni druh
rozpustit, pokud selekce neni dost silna, aby ho prekonala.

o Introgrese je mnohem castéjsi disledek hybridizace neZ speciace, takze bud’
ekologicky hnana selekce neumi pfekonat genovy tok, nebo nejsou k dispozici
vhodné niky pro vznikajici hybridogenni druh.



o Alespon v pfipadé slunecnic se ukazuje, zZe pfi efektivni velikosti populace hybrida
mezi 10 — 40 jedinci by méla byt selekce dost silna na prekonani genového toku.
Populace slunecnic jsou vétsinou stovky jedinct, takze to mohlo byt mozné.
e Mohou homoploidni hybridogenni druhy vznikat opakované?
o Ano.
o Pinus densata = P. yunnanensis x P. tabulaeformis
=  Chloroplasty se dédi po samdi linii a mitochondrie po samici
= Nékteré populace P. densata maji jako otce P. yunnanensis a matku P.
tabulaeformis a jiné naopak => opakovany nezavisly vznik

Slide 06 — Polyploidni speciace

e Allopolyploidie vs. Autopolyploidie (x krat vétsi genom, x krat vic chromozomu)

o Déleni je zna¢né zjednodusujici, protoZe autopolyploidi mohou vznikat kfizenim
rdzné pribuznych/geneticky podobnych jedincl/populaci uvnitf druhu. V zavislosti na
podobnosti rodicd uvnitf druhu pak mdze autopolyploid tvofit u nékterych
chromozom multivalenty, zatimco u jinych bivalenty, takZe i autopolyploid mlze byt
vlastné allopolyploid a mezi auto- a allopolyploidem existuje viceméné plynuly
prechod.

o Rulzné autopolyploidni cytotypy uvnitf druhu jsou ¢asto povazovany za jeden druh
s diploidem, i kdyZ splfiuji ndroky na to byt povazovany za biologicky druh
(reprodukéni izolace od diploida, jina ekologie apod.). To mlzZe byt taxonomicky bias,
kdy taxonomové hledi spiSe na morfologii (fenetiku) a autopolyploidi byvaji casto
morfologicky obtizné odliSitelni - pfiklad Tolmiea diplomenziesii (2n=14), T. menziesii
(2n=28) (Saxifragaceae) — reprodukéné, molekularné i geograficky oddélené cytotypy
(druhy) tvotici monofyleticky clade na zakladé mnoha markerd!

= Vétsina polyploidnich druh( allopolyploidi

o Khomoploidni speciaci mlze dochazet, kdyz jsou si rodi¢ovské chromozomy/genomy
natolik podobné, aby spolu v hybridovi je$té dokdzaly koexistovat. Cim jsou odlign&jsi
(geneticky, chromozomalnimi pfestavbami), tim méné pravdépodobné je, Ze vznikne
homoploidni hybrid a ¢astéji pak vznika allopolyploidni hybrid, obsahujici celé
genomy svych rodicu (viz. Paun et al. 2009). S dalsi rostouci odlisnosti uz nevznikne
ani allopolyploid, ale allopolyploid mlze vznikat i pfi vétsi podobnosti.

o Polyploidi skutecné castéji vznikaji pfi hybridizaci -> allopolyploidie je zfejmé opravdu
Castéjsi neZ autopolyploidie (ale pamatovat na kontinuum!)

Slide 07 — Polyploidni speciace

e Polyploid musi néjak vzniknout
o Somatickd mutace, splynutim neredukovanych gamet, triploidni mustek

=  Somatic doubling

-k polyploidizaci dojde v somatickém pletivu, které da pozdéji
vzniknout generativnim orgdniim

- Prikladem somatickéhoho zdvojeni je Primula kewensis

= Neredukované gamety
- ziejmé nejcastéjsi cestou k polyploidizaci



- ovSem setkani dvou neredukovanych gamet je velmi vzacna udalost,
takZe to jde Casto pres triploidni mastek

- vznikaji chybou v meioze, k niz ¢asto dochazi ve stresu, Cili
v narusovanych a nestabilnich ¢i drsnych prostredich (vykyvy teplot,
extrémni teploty, herbivofi, poskozeni, vysychani, nedostatek Zivin)

- to muZe souviset s vysokou frekvenci polyploidli ve vysokych
zemépisnych Sitkach a vysoko v horach -> otdzka je, zda tam ale vic
polyploidl prosté vznika nebo tam lépe prezivaji nebo oboji

=  Triploidni mlstek

- Splynutim neredukované (2n) gamety s normalni (1n) gametou
vznika triploid

- Triploid byva vysoce sterilni, protoZe v meidze triploida dochazi
k nondisjunkcim a vznikaji polyzomické ¢&i nulizomické gamety, t;j.
vysoky podil neviabilnich gamet. Sem tam ale vzniknou i viabilni
gamety haploidni (1n), diploidni (2n) nebo triploidni (3n). Splynutim
napr. 3n s 1n pak vznika tetraploid (4n).

- I kdyz nejvic gamet, které triploid produkuje, jsou aneuploidni
gamety s po¢tem chromozom 3x/2, tak tyto gamety se praveé diky
své neviabilité témér nepodileji na tvorbé potomstva. Naopak
euploidni ¢i témér euploidni gamety (blizko 1n, 2n, 3n) jsou viabilni a
tak potomci triploidd byvaji ¢asto vyssi polyploidi (viz. Zea a
Aquillegia)

Slide 08 — Polyploidni speciace — vyhody a nevyhody polyploida

e Nevyhody
o Kdyz uz polyploid vznikne, cozZ je vétSinou v sympatrii, tak ma problém se shanénim
partnera (=minority cytotype exclusion). Lze to fesit:
= selfingem (zejména u polyploidnich jednoletek)
- nejvic selfert je u angiosperm mezi jednoletymi polyploidy (Barringer
2007)
= vegetativnim rlistem
= asexudlnim rozmnoZovanim (apomixii) a pfipadnym zpétnym prechodem na
sexualitu
- Rubus subg. Rubus — v evropé 750 druhd, z nichZ pouze 3 jsou
sexualni diploidi, zbytek vétSinou asexualni (apomikticti) polyploidi
- Sorbus, Hieracium, Taraxacum, Poa
o Problémy v meidze — ztraty chromozoml, nondisjunkce
e Vyhody
o Fixovand heterozygozita — vysvétlit proc u selfujiciho diploida v kazdé generaci klesa
podil heterozygotl o polovinu!
o Duplikované geny -> |ze s nimi evolu¢né pracovat -> nové funkce; zdroven genové
duplikaty pufruji negativni vliv mutaci
o Asexualita, klonalita a selfing mohou byt i vyhodou
o Mohou vznikat opakované (polytopni speciace), coZ vede ke vzniku velmi geneticky
variabiliniho polyploidniho druhu -> schopnost ptizplsobeni



e Mohou osidlovat drsna (Arktida) nebo disturbovana Uzemi — ale zase, v arktidé prevazuji
Poaceae a Rosaceae, u nichi je polyploidie ¢asta, takZze zvySeny vyskyt polyploidie v Arktidé
muZe byt prosté disledkem fylogeneze nikoli schopnosti polyploidd samotnych

Slide 09 — Polyploidni speciace — frekvence polyploide u rostlin

e Frekvence extantnich polyploidd u rGznych rostlinnych linii
e Jevsak potreba si uvédomit, Ze frekvence polyploidie neni totéz co frekvence polyploidni
speciace!!!

Slide 10 — Polyploidni speciace — recentné vzniklé polyploidni druhy a paleopolyploidie

e Spartina anglica — vznikla 1870 v Anglii, roste na pobfeZich, toleruje vysokou salinitu

® |ntrodukovanda do Ameriky, na Zéland a do Austrdlie a Asie, kde svou
invazivitou predstavuje vazny problém

e Tragopogon miscellus — vznikl opakované a to i recipro¢nim kfizenim -> forma s kratkymi a
s dlouhymi jazykovitymi kvéty, které jsou navzajem nekfizitelné (kryptické druhy)

e Ze sekvenovanych genomu Ize vycist (duplikované geny) davné polyploidni udalosti. Ukazuje
se, Ze drtiva vétsina linii krytosemennych rostlin prosla v minulosti jednou az nékolika
polyploidnimi speciacemi. Otdzka tedy nezni, zda je ten ¢i onen druh polyploid, ale kolikrat
jeho predci prosli polyploidizaci.

e QOvsem paleopolyploidni udalosti nam nic nefikaji o frekvenci polyploidni speciace. Frekcence
polyploidni speciace u cévnatych rostlin se odhaduje na 15% u krytosemennych a 31% u
karpadin a plavuni.



