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Poznamka k pouzité nomenklature

Nomenklatura eurasijskych zastupci rodu Salix je sjednocena podle monografie
Skvortsov (1999), nomenklatura severoamerickych druhti podle dila Argus (2010).
Jedinou vyjimku z tohoto pravidla tvofi taxon Salix daphneola, ktery je pro piehlednost

uvadén na druhové trovni (cf. Tausch 1837).
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1. Uvod

Vrby (Salix L.) jsou jednim z nejrozsifenéjSich a nejbohatSich rodu listnatych
dievin na severni polokouli (Skvortsov 1999). 1 pies svou notoricky znamou
taxonomickou obtiznost se jednd o ekonomicky vyznamné dreviny, které jsou
pestovany pro biomasu (Pei & al. 2004), obsahové latky (napt. kyselinu salicylovou)
nebo jsou vyuzivany k rekultivacim zamoienych pud (Weih & Nordh 2002). Uplatnéni
nachazeji také v lesnictvi ¢i vCelafstvi.

Jde také o dilezitou slozku rostlinnych spolecenstev. Jakozto pionyrské dieviny
se ucastni ranych fazi sukcesnich pochodii a nad horni hranici lesa se navic ¢asto jedna
o dominantni dfeviny. Subalpinské vrbové kioviny tvoifi ve stfedni Evropé vzacna
spolecenstva (Chytry 2007), ve kterych se jako dominanta uplatituje také nékolik druht
siln¢ ¢i kriticky ohrozenych druhd horskych vrb (Prochézka 2001). Pro pracovniky
ochrany ptirody je rozliSovani téchto taxoni obvykle spojeno s urcitymi obtizemi,
pramenicimi z morfologické podobnosti, nejasného vymezeni taxonli ¢i Casté
hybridizace. Tato situace nezfidka vyrazné ztéZuje praktickou ochranu jednotlivych
taxond.

Tato diplomova prace se zabyva tfemi zastupci vrb ze sekce Villosae
(Salix lapponum, S. helvetica a S. daphneola). Navazuje na piedchozi bakalaiskou praci
(Hrone§ 2009), kterd mé&la za ukol zmapovat rozsifeni vrby laponské na tizemi CR
a zjistit rozsah morfologické variability tohoto druhu ve Vysokych Sudetech.
Diplomova prace je zamé&fena na vétsi geograficky celek, k oblasti Vysokych Sudet byla
pfipojena oblast Zapadnich Karpat (Tatry). Okrajové se dotyka také dalSich casti
zkoumanych taxoni — Alp a Skandinavie. Méla by za pomoci morfometrickych
a molekularnich metod objasnit delimitaci jednotlivych taxont a usnadnit tak mimo jiné

jejich praktickou ochranu.



2. Obecna cast

2.1 Celed’ Salicaceae a rod Salix

2.1.1 Morfologie a rozsireni

Vrby jsou dvoudomé, opadavé dieviny riznych ristovych forem, od velkych
vzpifimenych stromd po drobné trpasli¢ci kefe s vétvemi ponofenymi v substratu
(Skvortsov 1999). K hlavnim determina¢nim znaktm rodu patii pupeny kryté obvykle
jednou Supinou srostlou ze dvou ¢&asti, celokrajné listy s dobtfe vyvinutymi (nékdy vsak
Casn¢ opadavymi) palisty, jednopohlavna vzpiimend kvétenstvi, kvéty podeptené
listeny, samici kvéty s 1-2 nektarii, sam¢i kvéty s 1-12 ty¢inkami, trikolpatni pylova
zrna, tobolky otevirajici se 2 chlopnémi a lysd drobnd semena (Argus 1986,
Chmelat & Koblizek 1990, Skvortsov 1999). Ke zcela specidlnim morfologickym
znaktim vrb patii predevsim tzv. listy, nektariové zlazky a katafyly. LiSty jsou podélné
valy nebo Zebra na dievé, dobfe vyvinuté predev§im u viceletych vétvi. Nektariové
zlazky jsou zlaznaté vyristky v kvétenstvich vrb. Obvykle je vyvinuta pouze vnitini
(adaxialni) zldzka, vyristajici mezi vietenem jehnédy a kvétem. Vzéacnéji je vyvinuta
I abaxialni zlazka, ktera vyrista mezi tyCinkou ¢i pestikem a listenem. Katafyly neboli
tzv. primarni listy jsou Supinovité a zahy opadavajici, listdm podobné utvary na bazi
jednoletych vétvi (Chmelat & Koblizek 1990, Koblizek 2006).

Pocet udavanych druhd se rizni: a pohybuje se od 300 (Skvortsov 1999),
pies 450 (Argus 2010), az po 300-600 (Chmelat & Koblizek 1990). Z hlediska rozsifeni
se jedna o prevazné arkticko-temperatni rod s centry diverzity v horach Ciny, v Rusku,
v severnich oblastech Severni Ameriky a v Evropé (Argus 1986, Skvortsov 1999, Chen
& al. 2010). Rod je velmi vzéacny v tropickych oblastech, napt. ve stfedni a Jizni
Americe se autochtonné vyskytuji pouze 3 druhy (Argus 1986). Zcela chybi v zédpadni
Brazilii, ve vychodni ¢asti indonésko-malajské oblasti a v tropickych oblastech zapadni
Afriky (Skvortsov 1999). Zavle€en byl do Austrilie, na Novy Zéland a na nckteré
ostrovy Oceanie (Argus 1986, Skvortsov 1999).
patii aluvia a biehy vodnich tokl. Jedna se také o jedny z mala dievin, které jsou

schopny rlst 1 v tvrdych podminkach tundry ¢i alpinského bezlesi (Skvortsov 1999).



2.1.2 Fylogeneze a taxonomické vztahy

Vrby patii do Celedi vrbovité (Salicaceae Mirbel) a ta do fadu Malpighiales
Martius (Tokuoka & Tobe 2006, APG Il 2009). Vramci fadu tvoii celed
monofyletickou skupinu s celedémi: Achariaceae, Lacistemaceae, Passifloraceae,
Putranjivaceae a Violaceae (Tokuoka & Tobe 2006).

Podle tradi¢niho dé€leni jsou v eledi rozeznavany 2-4 rody (Skvortsov 1999,
Azuma & al. 2000). Molekularni analyzy zalozené na sekvenaci rbcL useku
chloroplastové DNA vsak naznacuji, ze do Celedi Salicaceae patii také znacna Cast
zastupct Celedi Flacourtiaceae. V takovémto SirSim pojeti je pak do Celedi Salicaceae
fazeno 50 rodd, které jsou c¢lenény do 9 tribl, znichz tribus Saliceae Rchb.
(= Salicaceae s. str.) je pravdépodobné evoluéné nejodvozengjsi skupinou
(Chase & al. 2002).

V ramci Salicaceae s. str. jsou rozeznavany nasledujici rody: Salix L.,
Populus L., Chosenia Nakai a Toisusu Kimura. Posledni dva jmenované rody
se vyskytuji pouze ve vychodni Asii a jsou vyclenovany z rodu Salix ptedevsim kvuli
nékterym primitivnim morfologickym znakiim. Rod Chosenia je na rozdil od vétSiny
vrb primarné vétrosnubny, ma pievislé samici jehnédy, kvéty bez nektarii a kryci Supiny
pupenti volné na svrchni strané (Skvortsov 1999, Azuma & al. 2000, Chen & al. 2010).
Rod Toisusu se od vrb lisi nesrostlymi krycimi Supinami pupeni, pievislymi jehnédami
a opadavymi, od baze rozeklanymi ¢nélkami (Azuma & al. 2000, Chen & al. 2010).
Podle molekularnich analyz patii oba tyto rody do variability rodu Salix a zdanlivé
primitivni znaky jsou sekundarn¢ vzniklé (Azuma & al. 2000, Chen & al. 2010).

Rod Salix je podle Skvortsova (1999) tradiéné clenén do tii podrodu:
subgen. Salix, subgen. Vetrix (Dumort.) Dumort. a subgen. Chamaetia (Dumort.)
Nasarov. Podrod Salix je heterogenni skupinou druhi, které jsou stromového vzrustu,
maji na bazi tapikd zlazky a v kvétech vétsi pocet ¢nélek, 2 nektaria a svétlé, obvykle
nepigmentované listeny. Typickym zastupcem podrodu je vrba bila (Salix alba).
VétSina druhlt kvete soucasné s vyvinem listli. Jednd se o =+ primitivni skupinu
s morfologickymi znaky blizkymi topolim (Argus 1986, Myklestad & Birks 1993,
Skvortsov 1999, Azuma & al. 2000). Podrod Vetrix zahrnuje kefe nebo nizké stromy
sfapiky bez 7Zlazek, kvéty se dvéma c¢nélkami, 1 nektariem a listeny tmavé
pigmentovanymi. Typickym zastupcem je vrba popelava (Salix cinerea). Druhy kvetou

jesté pred vyvinem listd. Jednd se o evoluéné odvozenou skupinu (Argus 1986,
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Skvortsov 1999, Azuma & al. 2000). Do podrodu Chamaetia jsou fazeny nizké, Casto
plazivé ketiky s vétvemi ponofenymi do substratu, fapiky bez zlazek, kvéty s jednim
¢i vice nektarii a pigmentovanymi listeny. Do podrodu je fazena napf. vrba bylinna
(Salix herbacea). Druhy kvetou po plném rozvinuti listd. Jde o evolu¢né znaéné
odvozenou skupinu (Myklestad & Birks 1993, Skvortsov 1999, Azuma & al. 2000).

Skvortsovovo subgenerické ¢lenéni je uznavano piedevsim v Evropé a Rusku
(cf. Rechinger 1992). V Ciné nejsou podrody uznavany vibec (cf. Fang & al. 1999).
V Severni Americe se podrodové Clenéni béhem poslednich 30 let nékolikrat zmeénilo.
Pivodné byly rozeznavany 3 podrody: Salix, Vetrix (incl. Chamaetia) a subgen. Helix
vyClenény z predeslého na zaklad¢ odliSné anatomie listd a jiného tvaru nektaria
(Argus 1986). Tentyz autor pozd&ji ponekud piehodnotil sviij pohled na subgenerické
Clenéni azadal rozlisSovat 4 podrody: Salix, Vetrix, Chamaetia a Longifoliae
(Argus 1997). Posledni zménou v subgenerickém c¢lenéni bylo vytvofeni patého
podrodu subgen. Protitea (Argus 2010). Podrody Protitea a Longifoliae byly vy¢lenény
z nominatniho podrodu. Subgen. Longifoliae zahrnuje ketfe nebo stromy s klonalnim
rozmnozovanim, jejichz jehnédy jsou casto vétvené, listeny samicich jehnéd jsou
po odkvétu opadavé a v samcich kvétech jsou 2 ty€inky. Do subgen. Protitea jsou
fazeny druhy obvykle stromového vzrustu, které se nerozmnozuji klondlné (ptipadné
jen pomoci fragmentace vétvi), listeny samicich jehnéd po odkvétu opadavaji
a v samcich kvétech je 3—7 (vzacné az 9) ty¢inek (Argus 2010).

Neustalenost subgenerického ¢lenéni je zplsobena piedevSim polyfylii
nominatniho podrodu, na kterou ukazuji krom¢ morfologie jednotlivych zastupci
i molekularni data (cf. Azuma & al. 2000, Chen & al. 2010). Hardig & al. (2010), ktefi
studovali fylogenezi rodu Salix zalozenou na chloroplastovém genu matK a rDNA ITS
mezerniku, viceméné potvrdili Argusovo posledni podrodové ¢lenéni (cf. Argus 2010).

Kromé podrodu jsou vrby dale ¢lenény do sekci a podsekci. Toto ¢lenéni opét
neni piili§ jednotné a prakticky je zastoupeno dvéma hlavnimi proudy: euroasijskym
(Skvortsov 1999) a severoamerickym (Argus 2007, Argus 2010). Skvortsov (1999)
rozeznava 26 sekci, Fang & al. (1999) 37 sekci a Argus (2007) rozeznava 35 sekci.
Vzhledem ktomu, ze se nékteré sekce prekryvaji, bude skute¢ny pocet sekci

pravdépodobné 50 ¢i 60.



2.1.3 Hybridizace a introgrese

Mezidruhova hybridizace je povazovéna za jednu z hlavnich pficin taxonomické
obtiznosti rodu (cf. Rechinger 1992, Skvortsov 1999, Tennant 2004). Pohled
na hybridizaci se od zac¢atku 20. stoleti znacné zménil. Napt. Svédsky botanik Floderus
povazoval vyskyt hybridnich jedincti za Castéjsi nez vyskyt ,,Cistych® druhli a pfic¢iny
polymorfismu vrb piipisoval pravé hybridizaci (cf. Skvortsov 1999). Tento nazorovy
smér vedl kpopisu zna¢ného mnozstvi (Casto invalidnich a zcela nerealnych)
hybridnich kombinaci. Pozd¢ji doslo ke kritickému a experimentdlnimu zhodnoceni
jednotlivych hybridnich kombinaci (Buser 1940), avSak mira hybridizace byla naopak
ponc¢kud podceniovana. Napt. Skvortsov (1999) povazuje za hybridy pouze jedince
s intermediarnimi znaky mezi rodi¢i. V soucasné dobé naopak prevlada nazor,
ze hybridi casto nemuseji byt intermedidrni a mohou nést rizné kombinace znakli obou
rodicu (Elven & Karlsson 2000).

Pokud pomineme rozdilné ndzory na podobu hybridi, shodne se vétSina
recentnich studii na tom, Ze hybridizace je u vrb pomémé castym jevem
(Skvortsov 1999, Elven & Karlsson 2000). Jsou znami hybridi mezi zastupci
fylogeneticky znac¢né vzdalenych skupin, vétSinou se vSak mezi sebou nektizi druhy
z podrodu Salix a zbylych dvou podrodii (Skvortsov 1999). Mira hybridizace a zivotnost
hybridt je ¢asto zna¢né variabilni (Elven & Karlsson 2000). U druht, které v ptirodé
vibec nehybridizuji, je mozné ziskat ki¥izence experimentalné (Skvortsov 1999).
Hybridizaci v pfirod¢ brani cela fada bariér: napf. ekologicka diferenciace, rozdily
Vv dobé kvétu, prostorové a geografické bariéry, rozdily v ploidii ¢i pravdépodobna
inkompatibilita (pravdépodobna piedev§im u diploidnich druhl, viz naptf. Salix
lapponum a S. lanata rostou ve Skandinavii ¢asto spole¢né, ale nikdy netvoti hybridy;
Elven & Karlsson 2000). Pokud jsou tyto bariéry poruSeny, napi. na sukcesné mladych
pudach na okraji ledovce, na disturbovanych pudach v okoli vodnich tok ¢i na
Clovékem naruSenych stanoviStich, dochdzi k pomérné¢ casté tvorbé hybridd
a hybridnich roji (Rechinger 1992, Thibault 1998, Skvortsov 1999).

Hybridi F1 generace mohou pied dosazenim dospélosti uhynout nebo mohou byt
sterilni (Mosseler & Zsuffa 1989), ¢aste¢né sterilni (Salick & Pfeffer 1999), nebo zcela
fertilni (Rechinger 1992, Skvortsov 1999). V piipad¢, Zze jsou hybridni jedinci ¢aste¢né
sterilni (napt. kvili Spatnému parovani chromozoml v gametich ¢i nizké viabilité

semen) mohou do genofondu populace piispivat pomoci klonalniho rozmnozovani
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(Salick & Pfeffer 1999). V prtipad¢ pln¢ fertilnich hybridti mize dochazet ke zpétnému
ktizeni (introgresi) hybrida s jednim ¢i obéma rodi¢ovskymi druhy. Rozsahla introgrese
mize mit za nasledek vytlateni jednoho ¢i obou rodi¢i (napt. hybrid
Rechinger 1992) a navic siln¢ komplikuje moznost determinace jednotlivych druht.
Hardig & al. (2000) studiem severoamerickych druht Salix sericea a S. eriocephala
prokazali, Ze v pfipad¢ hybridnich rojii se znatnou mirou introgrese, se neni mozné pii
determinaci spoléhat pouze na morfologické znaky. Rechinger (1992) uvadi jako
ptiklady hybridizace a introgrese probihajici na velkém geografickém méftitku kiizeni

mezi druhy Salix alba a S. euxina nebo Salix repens a S. rosmarinifolia.

Hybridy lze délit podle riiznych kritérii do né€kolika skupin. Chmelat & Koblizek
(1990) d¢li hybridy podle frekvence jejich vyskytu v ptirodé do 2 kategorii:

1) Bézni a Casto se opakujici kiizenci, ktefi jsou nachazeni v obou pohlavich stejné
Casto, a to i v piipad¢, Ze se v okoli nevyskytuji rodiCovské druhy. Kiizi se s rodiéi,
coz zpusobuje velkou znakovou proménlivost a ztizenou determinaci. Z tohoto typu
kiizencti mohou dals§i hybridizaci vznikat trojiti hybridi.

2) Vzacni hybridi, ktefi se vyskytuji v misté styku rodici. Nedochazi k introgresi, znaky

ktizenct jsou intermedidrni a nevznikaji Zadné piechodné typy.

Meusel & Chmelat (1976) rozliSuji 3 kategorie hybridd predev$im podle rozsifeni

a frekvence jejich vyskytu:

1) Hybridi velmi casti, ktefi se vyskytuji v obou pohlavich, obvykle spole¢né se svymi
rodi¢i. Vznikaji hybridni roje, ve kterych probiha znac¢na introgrese, takze je mozné
pozorovat plynulé piechody od jednoho rodi¢e ke druhému. Hybridi se po vyhynuti
rodi¢ovskych druhtt mohou chovat jako samostatné druhy. Do této kategorie patii
také nékolik vicendsobnych hybridd, ktefi jsou ale pomérné vzacni.

2) Obvykle malo pocetni hybridi, jen jednoho nebo druhého pohlavi, ktefi jsou v ramci
arealu rodi¢ovskych druh nachazeni sporadicky. Pomérné casti jsou jen Vv misté
vyskytu obou rodic¢i. Hybridi jsou ve znacich obvykle intermedidrni. AZ na nékolik
vyjimek se jedna o hybridy malého geografického prostoru (€asto mezi endemickymi

druhy).



3) Hybridi velmi vzacni, vyskytujici se pouze v jednom pohlavi, ktefi se obvykle nikdy
neopakuji. VéEtsinou se jedna o hybridy jedné ¢i nékolika malo lokalit. Hybrid tohoto
typu je obvykle formovan na stanovistich sextrémnimi a velmi unikatnimi
podminkami, a proto se nikde neopakuje. Patfi sem napf. néktefi k¥izenci mezi

podrody (Salix triandra x S. viminalis) ¢i kiizenci néktery kulturnich vrb.

Elven & Karlsson (2000) rozdéluji hybridy podle viability a biologického vyznamu
do 4 kategorii:

1) Sterilni nebo téméf sterilni primarni hybridi, vyskytujici se v pfirozenych
podminkach obvykle pouze jednotlivé, jde o vétSinu hybridi mezi diploidy
a polyploidy a mezi diploidy navzéajem.

2) Hybridi mezi diploidy a polyploidy s prokazatelnou introgresi k rodi¢i vyssiho
ploidniho stupné. Jedna se o jednosmérny genovy tok, ktery muze byt pii¢inou vyssi
polymorfie polyploidid. Takovi hybridi se vyskytuji obvykle v pfirozenych
podminkach, na ekologicky intermediarnich biotopech rodi¢ovskych druhd.

3) Hybridi mezi rodici se stejnou ploidni urovni, ktefi jsou vysoce fertilni a dochazi zde
k obousmérné introgresi znakd. Vznika kontinualni variabilita znakii mezi ob&éma
rodi¢i. Hybridi se vyskytuji na pfirozenych sty¢nych plochach ¢i na naruSenych
biotopech.

4) Hybridni zony mezi blizce piibuznymi taxony, které dokladaji nedokonceny proces
speciace rodi¢ovskych druht.

2.1.4 Popula¢ni struktura

Populacni  struktura vrb je ovlivilovana prfedevSim dvojim typem
rozmnoZzovacich strategii: sexualnim a klonalnim. Zejména druhy typ rozmnozovani je
u vrb velmi vyznamné zastoupen. Vysoky podil klondlniho rozmnoZovani napft. snizuje
genetickou diverzitu populace (Rottenberg & al. 1999). Navic zna¢né¢ komplikuje
definici jedinct, protoze jejich zdanlivy pocet nemusi odpovidat realnému poctu genet
(Stamati & al. 2007, Linn & al. 2009). Na druhou stranu klonalni rozmnozovani
umoziuje dobfe lokalné adaptovanym genotyplim lepsi uchyceni a rozSifovani na

lokalit¢ (Douhovnikoff & al. 2005).



V malych izolovanych populacich (napf. u subalpinskych druht vrb v karovych
spolecenstvech, ¢asto navic na okraji svého arealu) ovliviiuji populacni strukturu také
dalsi jevy jako napf. inbreeding ¢i geneticky drift (Rottenberg & al. 1999). Vysledkem
muze byt snizena genetickd diverzita ¢i fitness populaci a jejich vétsi nachylnost

k vykyvam prostiedi, konkurenci ¢i nedostatku opylovaci (Keller & Waller 2002).

2.1.5 Cytotaxonomie a cytogenetika

Vrby jsou polyploidnim komplexem druhti (Suda & Argus 1968). Jako zakladni
chromozomové ¢islo je vSeobecné uznavano x=19 (Suda & Argus 1968,
Chmelaf 1979). Ptilezitostné je pro vrbu trojmuznou (Salix triandra) uvadéno také
zakladni chromozomové ¢islo x=11 nebo x=22 (cf. Elven & Karlsson 2000). Obecné
vSak prevlada nazor, ze existence paralelni ftady Stakovymto zdkladnim
chromozomovym ¢islem je malo pravdépodobna ¢i pochybna (Meusel & Chmelat 1976,
Argus 1986).

Takto  vysoké zdkladni chromozomové ¢islo je  pravdépodobné
paleopolyploidniho pivodu. U vrb vSak prozatim neprobéhla zadna studie, ktera by toto
tvrzeni ovétila. Paleopolyploidie vSak byla potvrzena u blizce pfibuznych topolt, které
maji stejné zékladni chromozomové ¢islo (Sterck & al. 2005).

Kromé diploidii jsou zndmy také polyploidni druhy, jejichz ploidni stupen kolisa
od tetraploidii po dodekaploidy (Suda & Argus 1968, Chmelai 1979, Argus 1986,
Elven & Karlsson 2000). Vzhledem k tomu, ze pfiblizn¢ 40 % druht je polyploidnich,
lze predpokladat, ze evoluce rodu probihala cestou hybridizace, néasledovanou
polyploidizaci a speciaci (Suda & Argus 1968). Chmelai (1979) na zéklad€ rozsédhlého
studia chromozomovych po¢ti zjistil, ze blizce piibuzné druhy maji obvykle stejny
pocet chromozomu a morfologicky polymorfni druhy maji naopak vice ploidii.

Chromozomy jsou u vrb obecné velmi malé a dosahuji velikosti okolo 1 pm
(Argus 1986). Na rozdil od jinych dvoudomych rostlin, jako je napt. chmel ¢i nékteré
silenky, nebyly u vrb zjistény pohlavni chromozomy (Alstrom-Rapaport & al. 1997).
Podle poslednich vyzkumu se zda, ze pohlavi je urovano vice lokusy, které lezi na

autozomech (Alstrom-Rapaport & al. 1998, Gunter & al. 2003).



2.1.6 Segregace a vychyleny pomér pohlavi

Velmi zajimavou soucasti ekobiologie vrb jsou jevy souvisejici s dvoudomosti,
jako je prostorova segregace pohlavi ¢i vychyleny pomér pohlavi.

Prestoze jsou vrby striktné dvoudomé, lze se obcas setkat i s jedinci
jednodomymi. Jedna se predevsim o hybridy ¢i 0 n€které péstované kultivary, zatimco
u,,Cistych® druhti jsou v piirod¢ takovi jedinci velmi vzacni (Elven & Karlsson 2000).
Vyjimkou v tomto tvrzeni je populace Salix acmophylla nalezena v Izraeli, ktera je cela
sloZzena z jednodomych jedinct, kde se na jedné rostliné vyskytuji oddélené samci
a samici jehnédy) ¢i dokonce jsou v jedné jehnéd¢€ oba typy kvéti (Rottenberg 2007).

U vétSiny zkoumanych druhlt vrb byl pozorovan vychyleny pomér pohlavi.
Obvykle se jednd 0 vychyleni ve prospéch jedinc samiciho pohlavi
(napf. u Salix arctica; Dawson & Bliss 1989). Samice vétSinou pfevazuji nad samci
v poméru 2:1 (jako to bylo zjisténo u Salix udensis; Ueno & al. 2007, ¢i u S. lapponum;
Hrachova 2009) ¢&i 3:2 (zjisttno napf. u S. arctica a S. herbacea;
Crawford & Balfour 1983). Zajimavé je, ze podobna dominance samic¢iho pohlavi
vznika 1 u hybridd (Alstrom-Rapaport & al. 1997, Hughes & al. 2010). Vzacné je
Vv literatuie udavan také mirné vychyleny pomér pohlavi ve prospéch samct
(napf. u Salix lapponum ve Svédsku; Hughes & al. 2010). Fenomén vychyleného
poméru pohlavi mlze byt zplUsoben né€kolika jevy: 1) vysokou mortalitou samcl
v ranych obdobich vyvoje, predevsim ve stadiu semenacku (Crawford & Balfour 1983,
Ueno & al. 2007), 2) rozdilnou schopnosti jednotlivych pohlavi kolonizovat vhodné
biotopy (Alliende & Harper 1989), 3) rozdilnym tlakem herbivort na jednotliva pohlavi
(Ueno & al. 2007).

S fenoménem vychyleného poméru pohlavi Gizce souvisi prostorova segregace
pohlavi. Tento jev byl ovéfen napi. u druhu Salix glauca, u kterého samice rostly
na piidach vlhkostné mezickych, zatimco samci rostli pfevazné na ptdach susSSich
(Dudley 2006). Podobny pattern byl nalezen i u druhu S. arctica, u kterého kromé
vlhkosti zfejmé hraje svou roli také teplota a izivnost pidy (Dawson & Bliss 1989).
Ve studiich zaméfenych na vrby rostouci na biezich vodnich toki naopak Zzadna
prostorova segregace pohlavi zjisténa nebyla (Ueno & al. 2007, Hughes & al. 2010).
Rozdilné mikrobiotopové preference mezi pohlavimi u nékterych druhlt vrb
pravdépodobné souvisi Srozdilnou cenou za tvorbu rozmnozovacich organt a za

reprodukci (Dawson & Bliss 1989, Dudley 2006).
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2.2 Charakteristika hlavnich zastupcu komplexu Salix lapponum

Druhy z okruhu vrby laponské jsou fazeny do podrodu Vetrix a sekce
Villosae (Andersson) Rouy. Jedna se o pomémé homogenni skupinu druht, ktera je
charakterizovana nasledujicimi znaky: kefe nebo piilezitostné nizkokmenné stromky,
kvétni a listové pupeny jsou navzajem znacné odlisné, listy eliptické nebo (ob)kopinaté,
celokrajné nebo na bazi zubaté, méné ¢i vice chlupaté, letorosty chlupaté, katafyly
a spodni listy ze spodni strany méné ¢i vice nastiibrnélé, jehnédy casné, husté chlupaté,
pomérné Siroké, nektarium 1, tobolky pfisedlé nebo kratce stopkaté, husté bile pyfité,
¢nélky vétSinou prodlouzené (Skvortsov 1999). Sekce je rozsifena zejména Vv borealnim
a arktickém pasmu Eurasie a Severni Ameriky. V plivodnim pojeti bylo do sekce fazeno
5 druhi (4 euroasijské: Salix lapponum, S. helvetica, S. krylovii, S. alaxensis
a 1 severoamericky: S. candida; cf. Andersson 1868, Skvortsov 1999). Argus (2010) do
sekce navic fadi dalsi 2 severoamerické druhy (S. barratiana a S. silicicola)
a S. candida naopak vy¢lenuje do vlastni sekce Candidae.

V ramci sekce jsou znamy pouze diploidni druhy. Evolu¢né je sekce spjata
zejména s druhy ze sekce Vimen (zastoupené u nas druhem Salix viminalis), blizce

ptibuzné jsou pravdépodobné také sekce Canae a Lanatae (Skvortsov 1999).
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Obriazek €. 1: Schematickd mapa roz$ifeni Salix lapponum (Cervena linka a kolecko) a S. helvetica
(modra linka a kosoé¢tverec) v Evropé (upraveno podle Hultén & Fries 1986, Skvortsov 1999).

2.2.1 Salix lapponum L. — vrba laponska

Synonyma: Salix arenaria auct. plur. vetust. (non L.), Salix limosa Wahlenb. (FI. Lapp.
265), Salix sudetica Host (Sal. 28. 1828).

Popis: Kef 0,5 — 1,5 m, v zastinu vzacné az 2 m vysoky s pokroucenymi az piimymi
kminky. Letorosty jsou v mladi husté chlupaté, pozdé&ji olysavaji. Pupeny jsou
zaSpicatelé. Listy jsou kopinaté az podlouhlé, celokrajné, na rubu v mladi s dlouhymi
rovnymi chlupy, pozd¢ji kadetaveé vinaté. Jehnédy jsou valcovité, prisedlé. Samci kvéty

maji 2 ty¢inky s lysymi nitkami. Sami¢i kvéty maji plstnaty, kratce stopkaty semenik
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a dvouklané blizny. Podpirné listeny jsou tmavohnédé, dlouze chlupaté
(Chmelai & Koblizek 1990, Elven & Karlsson 2000, Koblizek 2002,
Pogorzelec & Nowosielski 2006).

Variabilita: Zna¢né proménlivy druh pfedevS§im v mife odéni, tvaru a velikosti lista
(cf. Hrones  2009). V polské literatufe  jsou rozeznavany 2  variety:
var. marrubifolia (Tausch) Wimmer a var. angustifolia (Fijatkowski 1957,
cf. Sourek 1969). Varieta marrubifolia se vyznaluje Fidce olisténymi vétvemi
avejCitymi listy, var. angustifolia se vyznaCuje nizkym vzrustem a listy uzce
kopinatymi. Rostliny z Pyreneji jsou pfedevsim na zaklad¢é charakteru habitu nékterymi
autory vycleniovany do poddruhu subsp. ceretana Montserrat ¢i do samostatného druh
Salix ceretana (Montserrat) Chmelai (Montserrat 1950, Blanco 1993). V CR je
rozeznavan lysy taxon nejasné taxonomické hodnoty, oznacovany jako S. daphneola
(viz dale).

Pocet chromozomii: 2n=2x=38 (Chmelat 1979).

Ekologie a cenologie: Vrba laponska roste na hranach kart, okrajich raSelinist,
na brezich horskych tok ¢i na snéhovych vyleziscich v karech. Druhu vyhovuji mélké,
Casto zraselin¢lé pudy S vysokou hladinou podzemni vody (Chmelat & Koblizek 1990,
Pogorzelec 2003). Vyskytuje se zejména ve spoleCenstvech vysokobylinnych niv svazu
Adenostylion a subalpinskych kfovin svazu Salicion silesiacae, vzacnéji také ve
spoleCenstvech svazu Calamagrostion villosae (Hrachova 2009). Je dominantnim
a diagnostickym druhem asociace Salicetum lapponum (Chytry 2007).

Rozsiteni: Druh s borealné-subarktickym arealem vyskytu (Pogorzelec 2003). Souvislé
rozsiteni zahrnuje Skandinévii, Pobalti, vychodni Polsko, severni Ukrajinu, Bélorusko,
sever evropské &asti Ruska a zapadni Sibii (Hultén & Fries 1986, Skvortsov 1999). Cast
souvislého aredlu lezi také ve Skotsku (Stamati & al. 2007). Ve stfedni a jihozapadni
Evropé se vyskytuje pouze v izolovanych populacich v horach Vysokych Sudet,
v horach zapadniho Bulharska, v Makedonii, ve Francouzském stiedohoti a na jediné
lokalit¢ v Ukrajinskych Karpatech (Skvortsov 1999, Koblizek 2006, viz obr. 1).
Sourek (1969) uvadi vyskyt vrby laponské v Krkonosich na 19 lokalitach. Recentné je
vCR udavana z 12 lokalitt 1 v Hrubém Jeseniku a 11 v Krkonosich
(Chmelai & Koblizek 1990, Hrone§ & al. 2011). Z polské strany Krkono§ jsou
Vv soucasné literatuie uvadeény 4 lokality (Kwiatkowski 2006). Historické rozsiteni vrby

laponské na izemi CR je shrnuto v piiloze 1.
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Hybridizace: V ramci svého arealu vrba laponska hybridizuje s celou fadou druh.
Tennant (2004) uvadi ze Skotska 7 dvojitych a 1 trojitého hybrida, Elven & Karlsson
(2000) uvadeji ze Skandinavie 11 dvojitych a 5 trojitych hybridnich kombinaci
a Fijatkowski (1957) uvadi z vychodniho Polska 2 hybridni kombinace s vrbou
laponskou. Z uzemi CR je v recentni literatufe uvadén pouze hybrid se Salix silesiaca
(Chmelar & Koblizek 1990). Ve starsi literatute jsou dale z Krkono§ uvadéni hybridi

se Salix caprea, Salix aurita a také se Salix bicolor (Sourek 1969).

Obrazek ¢. 2: Salix lapponum L.: a) celkovy habitus, Tabulové skaly, Hruby Jesenik, b) listy, Labsky
dil, zapadni Krkonose, c) samici jehnéda, Vyrovka, vychodni Krkonose, d) sam¢i jehnéda, Labsky dul,
zapadni Krkonose, e) Salicetum lapponum, Pancavska louka, zapadni Krkonose.
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2.2.2 Salix helvetica Vill. — vrba §vycarska

Synonyma: Salix lapponum var. helvetica (Vill.) Andersson (DC. Prodr. 16(2): 277,
1868), Salix lapponum subsp. helvetica (Vill.) Nyman (Consp. Fl. Eur. 670, 1881),
Salix nivea Seringe (Ess. Monogr. Saules Suisse 51, 1815).

Popis: Kef vysoky 0,5 — 2 m, s kiivolakymi a tlustymi vétvemi. Letorosty jsou zpocatku
vlnaté chlupaté, pozdé&ji olysavaji. Pupeny jsou na vrcholu tupé. Listy jsou eliptické
az obvejcCité, na lici tmavozelené, Casto lesklé, na rubu plstnaté chlupaté, bez pftitisklych
rovnych chlupti. Palisty jsou drobné, brzy opadavé. Podptrné listeny jsou cernohnédé,
husté dlouze chlupaté. Semeniky jsou husté chlupaté az plstnaté. Tobolky jsou chlupaté
(Koblizek 2006).

Variabilita: V Zapadnich Karpatech morfologicky nepiili§ proménlivy druh.
Variabilita se projevuje piedevs§im v mife odéni svrchni strany listd (Koblizek 2006).
V Alpach je druh pravdépodobné vlivem introgrese jinych taxonl napadné variabilné;si.
Na zéklad¢ rtznych tvart listu a rozdilného stupné odéni bylo z tohoto tzemi popséno
vice taxonil, zejména na urovni variety (Rechinger 1957).

Pocet chromozomii: 2n=2x=38 (Dobe§ & al. 1997).

Ekologie a cenologie: Druh vlhkych ptud obvykle na kyselém podlozi, ktery roste na
brezich potokl a ples, v ledovcovych karech, na pramenistich, ve sn¢hovych vyleziscich
¢1 na okrajich sutovych poli. Kvete v ¢ervnu a cervenci, soucasné s rozvojem listl
(Koblizek 2006). V Tatrach druh tvoii dominantni slozku spolecenstev asociaci
Deschampsio caespitosae-Salicetum helveticae a Calamagrostio villosae-Salicetum
helveticae (Seffer & al. 1989). V Alpach je pak vegetace se S. helvetica klasifikovana
jako asociace Salicetum helveticae (Wallnofer & al. 2007).

Rozsireni: Druh se vyskytuje pomérné hojné v Alpach (od Ptimotskych po Tyrolské).
Izolovana arela se nachazi v Zapadnich Karpatech (Zapadni, Vysoké a Nizké Tatry),
kde byl druh dlouhou dobu povazovan za S. lapponum (Skvortsov 1999,
Koblizek 2006). Podrobnéjsi rozsifeni vrby Svycarské na Slovensku je uvedeno
Vv ptiloze 3.

Hybridizace: Na Slovensku druh hybridizuje pouze velmi vzacné¢ (Chmelai 1972,
Koblizek 2006). Naopak v Alpach vrba Svycarska hybridizuje s celou fadou taxont

a z tohoto izemi jsou udavani dokonce i trojiti a ¢tyinasobni kiizenci (Rechinger 1957).
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Obrazek ¢&. 3: Salix helvetica Vill.: a) celkovy habitus, b) list, ¢) biotop, d) vétvicka se samic¢i jehnédou.
Vse Mlynicka dolina, Vysoké Tatry.

znak Salix lapponum Salix helvetica
vzrust statny nizky
vétve rovné ktivolaké
pupeny zaSpicatelé tupé
tvar listu vejéité eliptické ¢i obvejCité
samiCi jehnédy  Stihlé zavalité

Tabulka ¢. 1: RozliSovaci znaky uvadéné v literatufe pro S. lapponum a S. helvetica (podle
Chmelat 1972, Koblizek 2006).
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2.3 Problematické taxony z komplexu Salix lapponum

2.3.1 Salix daphneola Tausch

Synonyma: Salix lapponum var. daphneola (Tausch) Wimmer (Sal. Eur. 41, 1866),
Salix lapponum subsp. daphneola (Tausch) Dostal (Nov. Kvét. CSSR 1: 124. 1989).
Popis: Nizky kefik s poléhavymi, vystoupavymi az vzacné vzpiimenymi,
zlutohnédymi, lysymi vétvemi. Listy jsou pomérn¢ drobné, celokrajné, kozovité, lysé
a lesklé, na rubu cCasto ojinéné, samici kopinaté, na konci zaSpicatélé, samc¢i témer
vejcité. Jehnédy jsou kratce stopkaté. Samici kvéty maji lysé semeniky a dvojklané
blizny. Listeny jsou tmavé hnédé, v mladi dlouze chlupaté, pozdéji casto olysalé.
Tobolky jsou lysé (Tausch 1837, Wimmer 1866, Chmelai & Koblizek 1990,
Koblizek 2002).

Pocet chromozomii: 2n=2x=38 (Biichler 1986).

Ekologie a cenologie: Druh horskych raSelinist’ (Tausch 1837). Podrobné&jsi udaje
k ekologii a cenologii tohoto taxonu chybéji.

Rozsiieni: Endemit Krkonos, historicky uvadény pouze z Pancavské louky z blizkosti
Pancavského  vodopadu v  KrkonoSich  (Tausch 1837, Chmelat 1972,
Chmelat & Koblizek 1990). Pii nedavné terénni revizi byl taxon nalezen jes§té na
3 dalsich mikrolokalitach (Hrone$ & al. 2011).

Hybridizace: Chmelat (1972) uvadi, ze se S. daphneola ktizi s vrbou slezskou
(Salix silesiaca).  V pozdgjsi literatufe  jiz tento  hybrid uveden neni
(Chmelat & Koblizek 1990).

Obecné: Problematicky taxon, v soucasné dobé hodnoceny jako varieta vrby laponské
(Chmelai & Koblizek 1990, Koblizek 2002). Pfedbézna morfometricka analyza vSak
separovala S. daphneola jako samostatnou, pomérné dobie vyhranénou skupinu
(cf. Hrones 2009).
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Obrazek ¢. 4: Salix daphneola Tausch: a) celkovy habitus, b) listy, c) vétvicka se sami¢imi jehnédami.
Vse Labsky dul, Krkonose.

2.3.2 Problematika jména Salix marrubifolia Tausch ex Andersson

Taxon Salix marrubifolia se objevuje v nékolika vyznamnych pracich 20. stoleti
(cf. Floderus 1943, Rechinger 1957, 1964). Taxon byl popsan Tauschem z Krkonos
jako S. arenaria var. marrubifolia (Tausch 1837) a zahrnuje rostliny s Sirokymi
zvinénymi a svraskalymi listy (viz piiloha 4). Jméno posléze nakombinoval Wimmer
do ranku variety S. lapponum (Wimmer 1866). Floderus (1943) pozdéji neopravnéné
pouzil epitetum marrubifolia pro rostliny ze Zapadnich Karpat, tedy pro S. helvetica.
Z tohoto dila pravdépodobné cerpal K. Rechinger, v jehoz pojeti je S. marrubifolia
endemitem stfedni Evropy a vyskytuje se ve Vysokych Sudetech a v Zapadnich
Karpatech (Rechinger 1957, 1964). Z vyse uvedeného je tedy zjevné, ze jméno V pojeti
riznych autorti sméSuje 2 taxony (S. lapponum z Krkono$ a H. Jeseniku a S. helvetica
z Tater). Na tuto skute¢nost poprvé upozornil pravdépodobné Skvortsov (1999).

Rostliny z Tauschovych sbéri jsou pravdépodobné hybridniho piavodu
(S.caprea x lapponum?). P#i recentnich terénnich pracich v Krkonosich
(cf. Hrachova 2009, Hrone$ 2009, Hrone$ & al. 2011) zadné podobné rostliny nalezeny
nebyly.
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3. Cile prace

Diplomova prace je zaméfena piedev§im na taxonomii Salix lapponum agg.

ve stiedni Evropé. Cilem prace by méla byt odpoveéd’ na nasledujici otazky:

1) Jaké je morfologicka variabilita studovanych taxont ve sttedni Evrope?

2) Lisi se stfedoevropské populace povazované za S. lapponum s. str. morfologicky
od populaci v jinych ¢astech arealu?

3) Jaka je mezipopulaéni geneticka variabilita studovanych taxont?

4) Lze na zakladé€ vybranych znaki od sebe odlisit druhy S. lapponum a S. helvetica?

5) Lze na zakladé morfologickych a molekularnich znakd jednozna¢né odlisit taxon

S. daphneola od typické S. lapponum?
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4, Material a metody

4.1 Sbér, puvod a uchovani rostlinného materialu

Zakladni datovy soubor pro morfometrickou analyzu (viz dale) byl zpracovan
na zékladé¢ meéteni herbarovych polozek z vybranych vetejnych herbarovych sbirek
v Ceské republice (BRNU, CB, CESK, GM, HR, LIT, MJ, MP, NJM, OL, OSM, PL,
PRC, ROZ; akronymy herbarii sensu Hradilek & al. 1992).

Vlastni sbér vzorkidi pro jednotlivé dil¢i analyzy probihal v rozpéti let
2008 az 2011. Pro potieby morfometrické analyzy byly obvykle sbirdny vétvicky
s kvéty a alespon 10 listy. Tyto vétvicky byly vylisovany a posléze ulozeny V herbati
OL. Pro potieby molekularni analyzy bylo z vybranych jedinct (ve velkych populacich
8-10 vzorki, v populacich s mensim poctem jedinci 1-5 vzorkd) odebrano asi
5 g listového pletiva (tj. asi 5 vzrostlych listit). Vzorky byly po odebrani co nejrychleji
vysuSeny. Posléze byly uchovavany v papirovych saccich ¢i obalkach za pokojové

teploty. Seznam vzorkt pouzitych pro molekularni analyzu je uveden v piiloze 6.
4.2 Morfometricka analyza

Pro morfometrickou analyzu byl jako zdklad pouZzit soubor dat z bakalarské
prace (Hrones 2009). Tento datovy soubor byl doplnén méfenim herbarovych dokladi
Salix helvetica ze Slovenska a vlastnich sbéri Salix lapponum ze Skandinavie
a Krkonos. Celkem bylo zméfeno 309 jedinct ze 14 vefejnych herbatovych sbirek v CR
a vlastnich sbért ze 7 zemi.

Morfologické parametry byly ziskdny méfenim vybranych vegetativnich
a generativnich znakii. Méfeni bylo provadéno digitalnim posuvnym méfitkem pod
binokularni lupou s variabilnim zvétSenim (0,62x — 5x). Méfeny ¢i zaznamenavany
byly nasledujici znaky: délka a Sitka listové Cepele, pocet part Zilek na listu, odéni listu
na rubu 1 lici, délka fapiku, délka sami¢i jehnédy, odéni podpiirnych listenti
v kvétenstvich, délka semeniku, délka stopky semeniku a odéni semeniku. Na kazdé
poloZce bylo provedeno vzdy 10 méfeni daného znaku. Zaznamenavano bylo také

pohlavi a pocet jehnéd na vétvicce. Mira odéni list, listenc a semenikli byla
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rozélenéna do 5 kategorii podle procentualniho pokryti pokozky chlupy. Clenéni

je uvedeno v tabulce ¢. 2.

procentualni pokryti listd, listenc a semenika chlupy kategorie

0% 1
1-25% 2
26 —50 % 3
91-75% 4
76 — 100 % 5

Tabulka ¢&. 2: Kategorie charakterizujici miru odéni rostlinnych ¢asti.

Vzhledem k tomu, Ze nékteré zkoumané rostliny nemély soucasné vyvinuty
vSechny méfené vegetativni a generativni organy, byl datovy soubor pro nasledujici
analyzy rozdélen do dvou samostatnych matic (na znaky vegetativni a samici
generativni). Rozpéti variability znakl jednotlivych taxont a populaci (Krkonose,
Jeseniky, Skandinavie, S. daphneola a S. helvetica) bylo znazornéno pomoci box-ploti
a rozdily mezi t€émito skupinami byly testovany pomoci jednocestné neparametrické
analyzy variance (Kruskal-Wallis One-Way ANOVA) a tzv. Dunnova testu v programu
NCSS 2007 (Hintze 2008). Posléze byl u kazdé rostliny pro dany znak v programu
MS Excel vypocitan median, maximum a minimum. Takto ziskané datové matice byly
analyzovany v programu Canoco for Windows verze 4.5 (ter Braak & Smilauer 2002)
metodou centrované a standardizované PCA. K testovani hypotézy, zda lze jednotlivé
taxony mezi sebou rozlisit pomoci souboru sledovanych morfologickych znakt byla

pouzita kanonicka diskrimina¢ni analyza (CDA) v programu NCSS (Hintze 2008).

4.3 1zolace genomické DNA

Izolace DNA byla provadéna z rychle vysusenych listd. Pro izolaci byl pouzit
protokol, ktery byl jiz diive na pracovisti odzkousen a optimalizovan pro rod Salix

(cf. Sochor 2009, Brandova 2010).

1) 50 mg rostlinného materidlu bez fapiku a stfedni zilky bylo homogenizovano
2 minuty v homogenizatoru RETSCH.

2) K homogenizovanému pletivu bylo pteneseno 700 ul 2 % CTAB pufru s1 %
PVP a2 pul B-ME a cela smés byla inkubovana pii 65°C minimalné 60 minut.
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3) Nasledné bylo pridano 700 pl smésného roztoku CHF:IAA (24:1), cela smés
byla diisledné promichéana a centrifugovéana (13 000 RPM, 15 min., 10°C).

4) Horni faze byla pienesena do 500 ul CHF:IAA, opét disledn¢ promichéna
a centrifugovana (13 000 RPM, 15 min., 10°C).

5) Horni faze byla ptenesena do 400 pl isopropanolu a precipitovana pii 4°C
alespon 30 minut. Poté byla smés centrifugovana (13 000 RPM, 15 min., 4°C).

6) Vznikly sediment byl rozpustén v 200 ul 10x TE pufru a uskladnén pii 4°C
obvykle pies noc.

7) Poté byl ptidan 1 ul RNAsy a smés byla inkubovana pii 37°C po dobu 30 minut.

8) Posléze bylo pfidano 20 pl NaAc a 440 pl ledového EtOH a smés byla
precipitovana pii 4°C alespoii 30 min.

9) Po ukonceni precipitace byla smés centrifugovana (13 000 RPM, 15 min., 4°C),
promyta v 700 ul 80% EtOH, opét centrifugovana (13 000 RPM, 10 min., 10°C),
promyta v 700 ul 70 % EtOH a znovu centrifugovana (13 000 RPM. 10 min.,
10°C).

10)  Sediment byl vysusen pii 35°C a rozpustén ve 130 pl TE pufru.

Po ukonceni izolace byly izolaty separovany elektroforézou na
1,5 % agarozovém gelu obarveném UltraPower™ Nucleic Stain a koncentrace DNA
byla stanovena spektrofotometricky na Nanodropu 1000. Pro dal$i analyzy byly

vSechny vzorky natedény na koncentraci 5 ug/ul.

4.4 Polymerazova retézova reakce (PCR)

Pro analyzu mikrosatelith (SSR loci) byly pouzity primery ze studie
Barker & al. (2003). Pouzité primerové kombinace jsou uvedeny v tabulce 3.
Polymerazova fetézova reakce (PCR) byla provadéna v ptistroji Peltier Thermal Cycler
PTC 200 (MJ Research). PCR pro jeden vzorek probihala v celkovém objemu 10 pl.

Slozeni PCR mixu je uvedeno v tabulce 4.
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Velikost

PI,'aCOVHI Nukleotidova sekvence (5° — 3°) Opakované motivy produktu Podet

nazev (bp) alel

S 03 F: ACTTCAATCTCTCTGTATTCT  [TGLiAG[TGLAG[TG]: . ’s
R: CTATTTATGGGTTGGTCGATC  AG[TGJsAGTGAG[TGls
F: TAATGGAGTTCACAGTCCTCC

Sx10 R: ATACAGAGCCCATTTCATCAC  L'Cla 140 13
F: ATGTCATTCAGGTTTGTTTTC

Sx14 R: ATGGTTTAACTTGTTACTGTA  LCCCls 104 3
F: CCTCTTTTTCTATTGTGGTCT

Sx 20 R: GGCATGTATTTTTACTCCAAC  L[CTICCICTLICAL: 212 14

o 23 F: AAATTACCGTCCAACTAAAGA oo orecc e o y

R: CATTAGCCATGAACAAGTAAA

Tabulka €. 3: Piehled pouzitych primerovych kombinaci (podle Barker & al. 2003).

mix objem (ul)
dd H,O 5,75

10x NovaTaq Buffer with MgCl, 2

dNTPs (10 mM) 0,5
Forward primer (uM) 0,5
Reverse primer (uM) 0,5
NovaTag DNA Polymerase 0,05

DNA 1

Tabulka €. 4: Slozeni PCR mixu pro jeden vzorek.

PCR podminky pro jednotlivé primery jsou uvedeny v tabulce 5. Produkty PCR

byly smichany s denatura¢nim pufrem, denaturovany po dobu 5 minut pfi teploté 96°C,

separovany vertikalni elektroforézou na 6 % polyakrylamidovém gelu a nésledné

vizualizovany pomoci stfibra.

podminky Sx 08 Sx 10 Sx 14 Sx 20 Sx 23
?;g%t‘;;}‘r:)de“at“race 95°C 95°C 95°C 95°C 95°C
‘(jg_g%t‘rjmc)e 95°C 95°C 95°C 95°C 95°C
?32?)&#?% 555°C 64,5°C  50°C 50°C 50,5°C
?(I)?ggﬁn) 72°C 72°C 72°C 72°C 72°C
Eg'_r&‘)' rr‘T‘?I%e) PCR 72°C 72°C 72°C 72°C 72°C
zchlazeni 4°C 4°C 4°C 4°C 4°C
pocet cykli 32 30 36 28 32

Tabulka €. 5: PCR podminky pro jednotlivé primerové kombinace.
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4.5 Analyza mikrosatelitii (SSR loci)

Pro zjisténi variability studovaného souboru byla v aplikaci GenAlEx verze 6.41
(Peakall & Smouse 2006) vypoctena matice genetickych vzdalenosti (s vyuzitim
Jaccardova koeficientu) a nasledné provedena analyza hlavnich koordinat (PCoA). Dale
byla v programu GenAlEx provedena analyza molekularni variance (AMOVA), ktera
slouzi k identifikaci zdroje molekuldrni variability. PoCet permutaci byl nastaven na 999
a v ramci analyzy byla potlacena intraindividudlni variabilita. Celkovy fixa¢ni index byl
vypocitan v programu GenAlEX. Geneticka diferenciace jednotlivych populaci byla
stanovena  vypoftem parovych Fst v programu Arlequin verze 35.1.2
(Excoffier & Lischer 2010).

K analyze genetické struktury jednotlivych vzorkta byl pouzit program Structure
verze 2.2 (Pritchard & al. 2000), ktery byl spustén na serveru Bioportal.no Univerzity
v Oslo (www.bioportal.uio.no). Parametry algoritmu byly zvoleny nasledovné:
admixture model, ,,burn-in“ 80 000, pocet opakovani (,,numreps®) 800 000, pocet
replikaci (,,runs®) 10. Analyza prob¢hla pro vSechna K od 1 do 15. Nejvhodnéjsi pocet
clusterit a koeficienty similarity jednotlivych béhti byly vypocteny pomoci programu
Structure-sum verze 2009 (Ehrich & al. 2009). Pravdépodobnost kazdého K pro urceni
nejvérohodnéjsiho poctu skutecnych populaci v souboru byla stanovena pomoci hodnot
primérnych vérohodnosti modelu In Pr(X/K) a AK (cf. Evanno & al. 2005). Do
naslednych analyz byly pouzity pouze vzajemné podobné béhy, jejichz individuélni
Q hodnoty byly zprimérovany v programu CLUMPP for Windows verze 1.1.2.
(Jakobsson & Rosenberg 2007). Z takto vzniklé Q-matice byl v programu Distruct
verze 1.1 (Rosenberg 2004) vytvoien diagram znazoriujici ptislusnost kazdého jedince

k jednotlivym K clusterim.
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5. Vysledky

5.1 Morfometricka analyza

5.1.1 ANOVA, vegetativni znaky

Pro analyzu vegetativnich casti bylo pouZzito celkem 259 rostlin (222 jedinct
Salix lapponum: 161 jedinci z Krkono$, 45 jedinci z Fennoskandie, 15 jedinct
z Jesenikd, 1 jedinec z Vitosi; 22 jedinci S. daphneola a 15 jedinct S. helvetica:
14 jedinct z Tater, 1 jedinec z Alp). Rozpéti variability vybranych znaki je znazornéno
na obrazcich ¢. 5-8. Vysledky mnohonédsobného porovnavani (Dunniv test) stiedni
hodnoty vybranych znaki mezi jednotlivymi populacemi jsou uvedeny V tabulkach

¢. 6-9.

Délka listu
7.00 -
i 8
8
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i @)
] § 8
467 - o -y
e i - o
L, ] o)
< i
é —
‘O i
©
2.33 - i
OOO T T T T T 1

Krkonose Jeseniky Fennoskandie S helvetica S_daphneola

populace
Obriazek €. 5: Variabilita délky listové ¢epele v jednotlivych populacich (télo box-plotu znazoriuje 25—
75 % rozpéti variability, ¢ara uvniti box-plotu median, vousy zbytek variability a kole¢ka odlehlé

hodnoty). Neparametricki ANOVA jednozna¢né zamita hypotézu o shodnosti viech mediani (x = 138,6,
p <0,01, DF =4).
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populace Krkonose Jeseniky Fennoskandie S. helvetica  S. daphneola

Krkonose 0,0000 0,0121 0,0483 0,8977 11,4423*
Jeseniky 0,0121 0,0000 0,0376 0,6611 7,5947*
Fennoskandie 0,0483 0,0376 0,0000 0,7854 10,0251*
S. helvetica 0,8977 0,6611 0,7854 0,0000 8,4880*
S.daphneola  11,4423* 7,5947* 10,0251* 8,4880* 0,0000

Tabulka ¢ 6: Hodnoty tzv. Dunnova testu mnohonasobného porovnavani populaci pro délku listu.
* = signifikantni rozdil v medianu studovaného znaku mezi populacemi (p < 0,05; z > 1,96).
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Obrazek €. 6: Variabilita $iiky listové Cepele v jednotlivych populacich (t€lo box-plotu znazoriiuje 25-75
% rozpéti variability, ¢ara uvniti box-plotu median, vousy zbytek variability a kolecka odlehlé hodnoty).
Neparametrickdi ANOVA jednozna&né zamita hypotézu o shodnosti viech mediant (x? = 281,5, p < 0,01,
DF = 4).

populace Krkonose Jeseniky Fennoskandie S. helvetica  S. daphneola
Krkonose 0,0000 4,6079* 4,4870* 5,5713* 14,5130*
Jeseniky 4,6079* 0,0000 1,7495 7,5005* 5,8908*
Fennoskandie 4,4870* 1,7495 0,0000 7,5783* 9,8294*

S. helvetica 5,5713* 7,5005* 7,5783* 0,0000 14,3386*
S.daphneola  14,5130* 5,8908* 9,8294* 14,3386* 0,0000

Tabulka €. 7: Hodnoty tzv. Dunnova testu mnohonasobného porovnavani populaci pro Sitku listu.
* = signifikantni rozdil v medianu studovaného znaku mezi populacemi (p < 0,05; z> 1,96).
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Obrazek ¢. 7: Variabilita délky fapiku v jednotlivych populacich (télo box-plotu znazoriiuje 25-75 %
rozpéti variability, ¢ara uvnité box-plotu median, vousy zbytek variability a kolecka odlehlé hodnoty).
Neparametrickdi ANOVA jednozna&né zamitd hypotézu o shodnosti viech mediant (x? = 180,2, p < 0,01,
DF = 4).

populace Krkonose Jeseniky Fennoskandie S. helvetica  S. daphneola
Krkonose 0,0000 7,0105* 8,1462* 2,9406* 10,4406*
Jeseniky 7,0105* 0,0000 1,9393 3,1196* 1,2266
Fennoskandie 8,1462* 1,9393 0,0000 1,9081 3,9014*

S. helvetica 2,9406* 3,1196* 1,9081 0,0000 4,7145*%
S.daphneola  10,4406* 1,2266 3,9014* 4,7145* 0,0000

Tabulka €. 8: Hodnoty tzv. Dunnova testu mnohonasobného porovnavani populaci pro délku rapiku.
* = signifikantni rozdil v medianu studovaného znaku mezi populacemi (p < 0,05; z > 1,96).
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Obrazek ¢. 8: Variabilita poctu para zilek na listové Cepeli v jednotlivych populacich (télo box-plotu
znazoriiuje 25-75 % rozpéti variability, ¢ara uvnitt box-plotu median, vousy zbytek variability a kole¢ka
odlehlé hodnoty). Neparametrickh ANOVA jednozna¢né zamita hypotézu o shodnosti vSech mediant
(> =87,0,p <0,01, DF = 4).

populace Krkonose Jeseniky Fennoskandie S. helvetica  S. daphneola
Krkonose 0,0000 1,8295 4,1286* 4,0133* 6,6616*
Jeseniky 1,8295 0,0000 0,5900 1,5433 5,9181*
Fennoskandie 4,1286* 0,5900 0,0000 1,3231 8,5001*

S. helvetica 4,0133* 1,5433 1,3231 0,0000 7,7552*
S.daphneola  6,6616* 5,9181* 8,5001* 7,7552* 0,0000

Tabulka ¢. 9: Hodnoty tzv. Dunnova testu mnohonasobného porovnavani populaci pro pocet para zilek.
* = signifikantni rozdil v medianu studovaného znaku mezi populacemi (p < 0,05; z > 1,96).

5.1.2 PCA, vegetativni znaky

PCA pro vegetativni znaky ukazuje dva hlavni sméry variability. Prvni osa
vysvétluje 44,7 % celkové variability studovaného souboru a nejvice s ni koreluji znaky
maximalni délka cepele (Iflg. MAX) a délka tapiku (ptlg MED). Druha osa vysvétluje
25,6 % celkové variability a nejvice s ni koreluji znaky odéni lice (hrup  MIN) a rubu
cepele (hrdw_MIN). Népadna je zejména znacna variabilita vegetativnich ¢asti rostlin
z Krkonos, kterd je ndpadné véEtsi nez variabilita rostlin z ostatnich populaci. Jedinci
Salix daphneola tvofi samostatnou a pomérné izolovanou skupinu (obr. 9).

Po odstranéni vSech vzorkt z Krkono$ (S. lapponum i S. daphneola) z analyzy je
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zietelna mirna separace S. helvetica od S. lapponum (obr. 10). V takovémto rozlozeni

vysvétluje prvni ordinacni osa 53 % celkové variability a druha osa 20,6 % celkové

variability souboru.
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Obrazek €. 9: PCA ordina¢ni diagram pro vegetativni znaky (hrup — odéni lice listu, hrdw — odéni rubu
listu, Iflg — délka cepele, Ifwg — $itka Cepele, ptlg — délka fapiku, nows — pocet zilek; MED — median
znaku, MAX — maximalni hodnota znaku, MIN — minimalni hodnota znaku). Prvni dvé osy vysvétluji
70,3 % variability.
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Obrizek €. 10: PCA ordinacni diagram pro vegetativni znaky po odstranéni vzorkd z Krkonos (pouzité
zkratky odpovidaji zkratkdm u obrazku €. 9). Prvni dvé osy vysvétluji 73,6 % variability.
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Obrazek €. 11: Geografické rozmisténi studovanych populaci. Symboly odpovidaji symboliim na obr. €.
9,10 a16.

5.1.3 Diskriminaéni analyza, vegetativni znaky

Pii pouziti vSech méfenych vegetativnich znakd kanonickd diskriminaéni
analyza prokazala, ze lze od sebe signifikantné odlisit vSechny tfi Studované taxony
(viz tab. 10, obr. 12). Nejvétsi vahu pii tvorbé diskriminacni funkce mély znaky odéni
rubu listu (hrdw_MED) a sitka listu (Ifwg MED; viz tab. 11).
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Fn Eigenvalue F p Wilk‘s Lambda

1 1,296341 35,2 <0,01 0,295242
2 0,474978 23,9 <0,01 0,677976

Tabulka ¢. 10: Analyza kanonickych proménnych v rdmci hodnoceni vSech skupin (1 az 3).
Eigenvalue — vlastni ¢isla matice; Wilks'Lambda — statisticka vyznamnost diskriminaéni funkce.

znak Variatel Variate2
hrdw_MED 1,011770 -0,713745
hrup_MED 0,008963 1,248878
Iflg_ MED 0,130595 0,349459
Ifwg_MED 0,534970 -0,566457
ptlg MED -0,017109 0,693593
nows MED -0,002486 -0,288011

Tabulka ¢. 11: Hodnoty standardizovanych kanonickych koeficientd morfologickych znakt pro vSechny
skupiny.

znak Korelacel Korelace2
hrdw_MED 0,804221 0,037996
hrup_ MED 0,474544 0,658307
Iflg_ MED 0,239698 0,060557
Ifwg_MED 0,288063 -0,093838
ptlg MED 0,167708 0,137648
nows MED 0,192870 -0,122163

Tabulka ¢. 12: Hodnoty korelaci morfologickych znakti s pfislusnou kanonickou proménnou (osou) pro
vSechny skupiny.

Predikované
Skutecné skupina 1 skupina 2 skupina 3 Celkem
skupina 1 190 18 14 222
skupina 2 2 13 0 15
skupina 3 0 0 22 22
Celkem 192 31 36 259

Tabulka ¢ 13: Klasifika¢ni tabulka vyjadiujici G¢innost diskrimina¢ni funkce pro rozliSeni skupin.
Redukce v klasifikaéni chybé v dasledku vyuziti diskrimina¢ni funkce, pokud by byli jedinci

klasifikovani ndhodné = 80,3%. 1 — Salix lapponum, 2 — Salix helvetica, 3 — Salix daphneola.

Po odebrani znakd ,,odéni rubu a lice listu” (hrdw_MED, hrup MED), tedy
znakd, jimiz se ma S. daphneola liSit od ostatnich taxond, kanonicka diskriminac¢ni
analyza od sebe signifikantné odlisila S. daphneola a S. helvetica (viz tab. 14, obr. 12).
Nejvétsi vahu pti tvorbé diskriminacni funkce mély znaky sitka listu (Ifwg MED) a
délka tapiku (ptlg MED; viz tab. 15).
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Fn Eigenvalue F p Wilk’s Lambda

1 0,140820 6,2 <0,01 0,830047
2 0,056039 4,7 <0,01 0,946934

Tabulka ¢. 14: Analyza kanonickych proménnych v rdmci hodnoceni vSech skupin (1 az 3).
Eigenvalue — vlastni ¢isla matice; Wilks'Lambda — statisticka vyznamnost diskriminaéni funkce.

znak Variatel Variate2
Iflg_ MED 0,370525 -1,240049
Ifwg_MED -1,479502 0,600459
ptlg MED 0,701473 -0,615162
nows MED -0,298478 0,596569

Tabulka ¢. 15: Hodnoty standardizovanych kanonickych koeficientti morfologickych znakl pro vsechny
skupiny.

znak Korelacel Korelace2
Iflg_ MED -0,551778 -0,771435
Ifwg_MED -0,828498 -0,518978
ptlg MED -0,291482 -0,773125
nows MED -0,613611 -0,202138

Tabulka ¢&. 16: Hodnoty korelaci morfologickych znakt s pfislusnou kanonickou proménnou (osou) pro
vSechny skupiny.

Skutecné skupina 1 skupina 2 skupina 3 Celkem
1 114 47 61 222

2 3 10 2 15

3 2 2 18 22
Celkem 119 59 81 259

3

Tabulka ¢ 17: Klasifika¢ni tabulka vyjadfujici G¢innost diskriminac¢ni funkce pro rozliSeni skupin.
Redukce v klasifikaéni chybé v dasledku vyuziti diskriminac¢ni funkce, pokud by byli jedinci
klasifikovani nahodné = 32,2%. 1 — Salix lapponum, 2 — Salix helvetica, 3 — Salix daphneola.
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Obrazek ¢. 12: Kanonicka diskriminacni analyza: S pouzitim vSech vegetativnich znakt (vlevo) a bez
pouziti znakid tykajicich se odéni listu (vpravo). 1 — Salix lapponum, 2 — Salix helvetica, 3 — Salix
daphneola.
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5.1.4 ANOVA, generativni znaky

Pro analyzu generativnich casti bylo pouzito celkem 146 rostlin (130 jedinct
Salix lapponum: 86 jedinct z Krkonos, 39 jedinci z Fennoskandie, 5 jedinci z Jesenikii,
9 jedincu S. daphneola a 7 jedincu S. helvetica: 6 jedinctu z Tater, 1 jedinec z Alp).
Rozpéti variability vybranych znakl je znazornéno na obrazcich ¢. 13-15. Vysledky
mnohonasobného porovnavani (Dunniv test) stiedni hodnoty vybranych znaki mezi

jednotlivymi populacemi jsou uvedeny v tabulkéch ¢. 18-20.
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Obrazek €. 13: Variabilita délky semeniku v jednotlivych populacich (t€lo box-plotu znazoriuje 25-75
% rozpéti variability, ¢ara uvnitf box-plotu median, vousy zbytek variability a kolecka odlehlé hodnoty).
Neparametricki ANOVA jednozna&né zamitd hypotézu o shodnosti viech mediani (x* = 499,0, p < 0,01,
DF =4).

-
1

populace Krkonose Jeseniky Fennoskandie S. helvetica  S. daphneola
Krkonose 0,0000 7,2878* 19,1879* 2,6515* 0,0177
Jeseniky 7,2878* 0,0000 14,8847* 3,9459* 5,9996*
Fennoskandie 19,1879* 14,8847* 0,0000 11,5975* 10,0726*

S. helvetica 2,6515* 3,9459* 11,5975* 0,0000 2,0556*

S. daphneola  0,0177 5,9996* 10,0726* 2,0556* 0,0000

Tabulka ¢. 18: Hodnoty tzv. Dunnova testu mnohonasobného porovnavani populaci pro délku semeniku.
* = signifikantni rozdil v medianu studovaného znaku mezi populacemi (p < 0,05; z > 1,96).

32



Délka stopky semeniku
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Obrazek €. 14: Variabilita délky stopky semeniku v jednotlivych populacich (télo box-plotu znazornuje
25-75 % rozpéti variability, ¢ara uvnité box-plotu median, vousy zbytek variability a kolecka odlehlé
hodnoty). Neparametricki ANOVA jednozna&né zamitd hypotézu o shodnosti viech mediand (x? = 52,4,
p <0,01, DF = 4).

populace Krkonose Jeseniky Fennoskandie S. helvetica  S. daphneola
Krkonose 0,0000 2,1221* 6,9288* 1,3840 3,0676*
Jeseniky 2,1221* 0,0000 0,7752 0,7382 0,1766
Fennoskandie 6,9288* 0,7752 0,0000 1,9486 0,7293

S. helvetica 1,3840 0,7382 1,9486 0,0000 1,0532

S. daphneola  3,0676* 0,1766 0,7293 1,0532 0,0000

Tabulka ¢. 19: Hodnoty tzv. Dunnova testu mnohonasobného porovnavani populaci pro délku stopky
semeniku. * = signifikantni rozdil v medianu studovaného znaku mezi populacemi (p < 0,05; z > 1,96).
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Obrazek ¢. 15: Variabilita délky jehnédy v jednotlivych populacich (t€lo box-plotu znazoriiuje 25-75 %
rozpéti variability, ¢ara uvnitt box-plotu median, vousy zbytek variability a kole¢ka odlehlé hodnoty).
Neparametricki ANOVA jednozna&né zamitd hypotézu o shodnosti viech mediant (x* = 100,6, p < 0,01,
DF =4).

populace Krkonose Jeseniky Fennoskandie S. helvetica  S. daphneola
Krkonose 0,0000 4,7420* 7,7415* 1,9527 2,0674*
Jeseniky 4,7420* 0,0000 7,9296* 5,1428* 2,0670*
Fennoskandie 7,7415* 7,9296* 0,0000 2,6758* 5,5471*

S. helvetica 1,9527 5,1428* 2,6758* 0,0000 2,9366*
S.daphneola  2,0674* 2,0670* 5,5471* 2,9366* 0,0000

Tabulka ¢. 20: Hodnoty tzv. Dunnova testu mnohondsobného porovnavani populaci pro délku samici
jehnédy. * = signifikantni rozdil v medianu studovaného znaku mezi populacemi (p < 0,05; z > 1,96).

5.1.4 PCA, generativni znaky

PCA pro generativni znaky ukazuje dva hlavni sméry variability. Prvni osa
vysvétluje 34,9 % celkové variability a druha osa vysvétluje 24,6 % celkové variability.
Znacny vliv na umisténi jedincl v prostoru ma ziejmé i tieti osa, kterd vysvétluje
13,6 % variability. Jedinci S. daphneola opét tvofi pomérné izolovanou skupinu
(obr. 16).
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Obrazek €. 16: PCA ordina¢ni diagram pro generativni znaky (hrcap — odéni semeniku, caplg — délka
semeniku, hrbr — odéni listenu, stklg — délka stopky semeniku, catlg — délka samici jehnédy, catno — pocet
jehnéd; MED — median znaku, MAX — maximalni hodnota znaku, MIN — minimalni hodnota znaku).
Prvni dvé osy vysvétluji 59,5 % variability.

5.1.4 Diskriminaéni analyza, generativni znaky

Pii pouziti vSech méfenych generativnich znakl kanonickd diskriminaéni
analyza prokazala, ze lze signifikantné odliSit pouze taxon S. daphneola. S. lapponum
a S. helvetica se prekryvaji (viz tab. 21, obr. 17). Nejvétsi vahu pii tvorbé diskriminaéni
funkce mély znaky odéni semeniku (hrcap_MED) a odéni listenu (hrbr_MED;
viz tab. 22).

Fn Eigenvalue F p Wilk‘s Lambda
1 5,734099 37,7 <0,01 0,143398
2 0,035568 1,0 0,43 0,965653

Tabulka ¢&. 21: Analyza kanonickych proménnych v rdmci hodnoceni vsech skupin (1 az 3).
Eigenvalue — vlastni ¢isla matice; Wilks'Lambda — statisticka vyznamnost diskriminaéni funkce.

znak Variatel Variate2
hrcap_ MED -0,868631 0,119181
caplg_ MED -0,092611 -1,104007
stklg. MED -0,264913 0,053522
catlg_ MED -0,013718 0,479893
catno_ MED 0,134612 0,180480
hrbr MED -0,467332 -0,146272

Tabulka ¢. 22: Hodnoty standardizovanych kanonickych koeficientti morfologickych znakl pro vsechny

skupiny.



znak Korelacel Korelace2

hrcap_MED -0,829929 0,217451
caplg_MED -0,046804 -0,884920
stklg_ MED -0,030542 -0,005672
catly_ MED -0,061745 -0,155931
catno_MED -0,033943 0,288626
hrbr MED -0,578593 -0,137883

Tabulka ¢&. 23: Hodnoty korelaci morfologickych znakii s p¥islu$nou kanonickou proménnou (osou) pro
vSechny skupiny.

Predikované
Skuteéné skupina 1 skupina 2 skupina 3 Celkem
1 78 51 0 129
2 2 5 0 7
3 0 0 10 10
Celkem 80 56 10 146

3

Tabulka ¢&. 24: Klasifikac¢ni tabulka vyjadiujici G¢innost diskriminac¢ni funkce pro rozliSeni skupin.
Redukce v klasifikaéni chybé v dasledku vyuziti diskriminacéni funkce, pokud by byli jedinci

klasifikovani ndhodné = 44,5%. 1 — Salix lapponum, 2 — Salix helvetica, 3 — Salix daphneola.

Po odebrani znaki ,,0déni semeniku a listenu™ (hrcap MED, hrbr MED), tedy
znakd, jimiz se ma od ostatnich taxonu lisit S. daphneola, kanonicka diskrimina¢ni

analyza nedokazala od sebe signifikantné jednotlivé taxony odlisit (viz tab. 25, obr. 17).

Fn Eigenvalue F p Wilk‘s Lambda
1 0,041939 1,2 0,3 0,935121
2 0,026337 1,2 0,3 0,974339

Tabulka ¢&. 25: Analyza kanonickych proménnych v ramci hodnoceni vSech skupin (1 az 3).
Eigenvalue — vlastni ¢isla matice; Wilks'Lambda — statisticka vyznamnost diskriminaéni funkce.

Predikované
Skutecné skupina 1 skupina 2 skupina 3 Celkem
1 57 36 36 129
2 1 3 3 7
3 0 2 8 10
Celkem 58 41 47 146

2

Tabulka ¢. 26: Klasifikacni tabulka vyjadfujici t€innost diskriminaéni funkce pro rozliSeni skupin.
Redukce v Klasifikaéni chybé v dusledku vyuziti diskrimina¢ni funkce, pokud by byli jedinci

klasifikovani ndhodné = 19,9%. 1 — Salix lapponum, 2 — Salix helvetica, 3 — Salix daphneola.
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Obrazek ¢. 17: Kanonicka diskriminacni analyza: s pouzitim vSech generativnich znakt (vlevo) a bez

pouziti znaka tykajicich se odéni semeniku a listenu (vpravo). 1 — Salix lapponum, 2 — Salix helvetica, 3 —
Salix daphneola.

5.2 Analyza mikrosateliti (SSR loci)

Pro statické vyhodnoceni mikrosateliti bylo po odstranéni klonti pouzito

74 jedinct. Stejny genotyp ve vSech 5 zkoumanych lokusech vykazovaly pouze vzorky
S026 a S027 z Hrubého Jeseniku.

5.2.1 Analyza hlavnich koordinat (PCoA)

V analyze hlavnich koordinat (PCoA) vysvétluje prvni osa 32,25 % variability,
druha osa vysvétluje 19,93 % variability a tfeti osa vysvétluje 16,05 % variability.
V ordinaénim prostoru nebyla zjisténa zadna vétsi separace jednotlivych taxond c¢i
populaci, pouze alpska populace S. helvetica tvoii pomérné izolovanou skupinu
(obr. 18).
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Obrizek €. 18: PCoA ordinacni diagram s vynesenim vSech jedinci. Prvni dvé osy vysvétluji 50,18 %
variability. Jedinci SZ7 a PL10 pifedstavuji taxon S. daphneola.

5.2.2 Geneticka diferenciace populaci

Celkovy fixa¢ni index (Fst) vypoCteny v programu GenAlEx je 0,88
a signifikantné¢ se lisi od nuly (p < 0,01). To znamena, ze alesponn nckteré
ze sledovanych populaci jsou geneticky zna¢né odlisné. Hodnoty parovych Fst se
pohybuji od 0,002 do 0,65 Zcelkového poctu 91 parovych porovnani se
38 signifikantné lis§i ve frekvenci alel (p<0,05, pocet permutaci 1023). Nejvice

izolovanou populaci jsou Alpy, znacné rozdily panuji 1 mezi populacemi v KrkonoSich
(tab. 27).

Lokalita 1 2 3 4 5 6 7 8 9

2 0,164*

3 0,216* 0,082

4 0,208* 0,090* 0,087*

5 0,204 0,025 0,112 0,019

6 0,142 0,012 0,135 0,067 0,002

7 0,248* 0,099* 0,032 0,118 0,115 0,127+

8 0,176* 0,140* 0,170 0,040 0,047 0,068 0,194*

9 0,158 0,092 0,041 0,037 0,078 0,075 0,062* 0,057

10 0,650* 0,084 0,112 0,085 0,076 0,073* 0,114 0,062 0,045
11 0,168 0,011 0,073 0,052 0,018 0,034 0,074 0,079 0,035
12 0,191 0,067 0,043 0,030 0,029 0,117 0,091 0,092 0,046
13 0,188* 0,074 0,149 0,123* 0,081 0,010 0,114 0,135 0,070
14 0,201 0,124 0,192 0,242 0,233 0,186 0,155 0,317 0,109

Tabulka €. 27: Hodnoty parovych Fsr pro vsechny populace. * - signifikantni vysledek odliseni populaci
(p<0,05). 1-Alpy, 2-Horni Pancavska louka, 3-Schustlerova zahradka, 4-Pancava, 5-bieh Bilého Labe nad
a pod Lu¢ni boudou, 6-Pramen Labe, 7-Navorska jama, 8-Fennoskandie-jih, 9-Fennoskandie-sever, 10-
Vysoké Tatry, 11-Upska jama, 12-Upské raselinisté, 13-Vosecka bouda, 14-Jeseniky.
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Lokalita [ 10 11 12 13

11 0,058

12 0,093 0,031

13 0,092 0,064 0,133

14 0,179 0,108 0,180 0,199

Tabulka €. 27: Pokra¢ovani.

5.2.3 Analyza molekularni variance (AMOVA)

Vysledky analyzy molekuldrni variance (AMOVA) ukazuji, ze na celkové
variabilité souboru ma nejvetsi podil vnitropopulacni variabilita (91 %). Variance mezi
populacemi ¢ini 4 % a variance mezi jednotlivymi taxony (S. lapponum a S. helvetica)
¢ini pouhych 5 %. Rozdily mezi taxony a mezipopulacni variabilita maji tedy jen

nepatrny vliv (obr. 19, tab. 28).

Zdroj variability  df Sum of Squares Variace komponentii %
Mezi taxony 1 5.716 0.086 5%
Mezi populacemi 3 12.110 0.082 4%
Uvnitt populaci 143 251.761 1.761 91%
Celkem 147 269.588 1.929 100%

Tabulka ¢. 28: Souhrnny vystup analyzy molekularni variance. Procento vysvétlené variability odrazi
miru diferenciace v ramei jednotlivych skupin.

Percentages of Molecular Variance

Among Regions Among Pops

>% /%

Within Pops
91%

D

Obrazek €. 19: Vystup u analyzy molekularni variance znazoriujici procentualni rozlozeni jednotlivych
komponent variability souboru.
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5.2.4 Bayesianska analyza genetické podobnosti populaci (STRUCTURE)

Jako nejlepsi a nejvice homogenni byl zvolen model pro K=4 (viz obr. 20— 23).
Program pomérné jednoznac¢né zatadil populace z Alp a z Tater (tedy S. helvetica) do
jedné skupiny. Do této skupiny vSak mohou byt pfifazeni také néktefi jedinci
ze Skandinavie (tedy S. lapponum). Krkonosské i Skandinavské populace jsou znacné
variabilni a skladaji se z vét§iho poctu klastri. Taxon S. daphneola se podle analyzy
nijak vyrazné neodliSuje od ostatnich rostlin v dané populaci. S. lapponum z Jesenikd by
podle analyzy mohla mit vazby jak s nékterymi z Krkonosskych populaci, tak

I S rostlinami ze Skandinavie (obr. 23).
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Obrazek ¢. 20: Graficky vystup z programu Structure-sum ukazujici koeficienty podobnosti jednotlivych
béht pro jednotliva K. Jako nejhomogennéjsi byl vybran model pro K=4.
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Obrazek ¢. 21: Graficky vystup z programu Structure-sum ukazujici hodnoty funkce L.
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Obrazek ¢. 22: Graficky vystup z programu Structure-sum ukazujici hodnoty AK.
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Obrazek €. 23: Bayesianska analyza genetické podobnosti populaci z programu STRUCTURE pro K=4,
Pfislusnost jedince k danému klastru je vyjadiena proporcionalnim zastoupenim urcité barvy. Populace:
1-Alpy, 2-Labska louka, 3- Horni Pan¢avska louka, 4-Schustlerova zahradka, 5-bfeh Bilého Labe nad
Luéni boudou, 6-Pancavska louka, 7-Pancavska louka, u mostu, 8-bfeh Bilého Labe pod Luéni boudou, 9-
Pramen Labe, 10-Upska jama, Snéhovy zlab, 11-Upské raseliniité, 12-zavér Upské jamy, 13-Vosecka
bouda, 14-Navorska jama, 15-Fennoskandie, 16-Vysoké Tatry, 17-Jeseniky. Cervené Sipky oznaluji
jedince uréené jako S. daphneola.
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6. Diskuze

6.1 Variabilita jednotlivych populaci

Morfologicky a geneticky bylo v této praci podrobnéji studovano celkem
5 makropopulaci z okruhu S. lapponum v riznych geografickych oblastech: Krkonose
(S. lapponum a S. daphneola), Jeseniky (S. lapponum), Skandinavie (S. lapponum),
Tatry (S. helvetica) a Alpy (S. helvetica). Z divodu rozdilné dostupnosti materialu
z jednotlivych geografickych oblasti je soubor rostlin ve studovanych populacich
pomérné nevyrovnany. V nékterych populacich byl k dispozici vyrazné vétsi pocet
rostlin (KrkonoSe, Jeseniky, Skandindvie) nez v jinych (Alpy, Tatry). Je proto mozné,
ze nevyrovnané pocCty rostlin mezi jednotlivymi populacemi mohly v nékterych
pripadech ovlivnit vysledky provedenych analyz.

Jednotlivé makropopulace vykazovaly vyrazné odliSnou miru variability. Na
celkové genetické variabilité¢ studovaného souboru se nejvice podilela variabilita mezi
jedinci, variabilita mezi populacemi a mezi jednotlivymi taxony je velmi mala
(viz tab. 28).

Morfologicky i geneticky nejvariabilnéjsi je krkono$ska populace (i v pfipadg,
ze se oddélil soubor rostlin odpovidajici S. daphneola). Krkonosské rostliny
S. lapponum jsou morfologicky variabilni pfedevsim ve stupni odéni (obr. 9 a 16), Siice
(obr. 6) a délce listu (obr. 5). Krom¢ typicky odénych jedincti byla zjisténa také cela
Skala olysalych az téméft lysych jedinch. Tito jedinci méli Casto také delsi ¢i Sirsi listy
nez maji populace S. lapponum ze Skandinavie ¢i Jesenikli. Geneticka variabilita této
populace je také znacna a ma témeéi stejny rozsah jako variabilita celého studovaného
souboru (obr. 18). Hodnoty parového Fst mezi jednotlivymi krkonosskymi
mikropopulacemi se pohybuji od 0,002 po 0,149, coz ukazuje na rozdilnou miru
izolovanosti a riznou miru genového toku mezi jednotlivymi populacemi. Zajimavé je,
ze nékteré geograficky relativné blizké populace vykazuji pomérné vysokou hodnotu
Fst, kterd poukazuje na jejich znacnou genetickou izolaci (napt. populace v Navorské
jamé a na PancCavské louce, hodnota Fsr = 0,118, viz tab. 27). Naopak né&které
geograficky vzdalené populace vykazuji pouze velmi malou mezipopulacni diferenciaci
(napt. populace v Upské jamé a na Horni Pancavské louce, Fst = 0,011, populace

U Lu¢ni boudy a u pramene Labe, Fst = 0,002). Moznym vysvétlenim by mohl byt
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dalkovy ptenos semen nebo pylu z jedné strany pohoti na druhou. Vzhledem k tomu,
ze viby maji lehkd, anemochorni semena a potenciadl k rozSifovani pylu vétrem
(Skvortsov 1999), neni tato moznost vyloucena. Dal$i moznosti je, ze soucasné
populace piedstavuji pouze izolované ostrivky pavodniho rozsifeni S. lapponum
toku.

O populaci S. lapponum z Hrubého Jeseniku u Tabulovych skal se pifedpoklada,
7e je tvorena pouze jedinym velkym polykormonem (Chmelaf 1972). Tuto hypotézu
potvrzuje pomérné znac¢na uniformita sledovanych generativnich znaka (obr. 13-15).
Hustym odénim obou stran listu i velikosti listd je jesenicka populace podobna spise
rostlindm ze Skandinavie neZ rostlindm z Krkono$. Dva vzorky pouzité na genetickou
analyzu byly ve vSech 5 sledovanych mikrosatelitarnich sekvencich shodné, coz také
podporuje hypotézu 0 klondlnim ptvodu populace. Hodnoty parového Fst ukazuji
na pomérné zna¢nou genetickou izolaci této populace (tab. 27).

Skandinavsky material pouzity v praci pochazi z geograficky rozsahlé oblasti
ajeho genetickd variabilita je tedy pfirozené vyss$i. Morfologicky je naopak malo
variabilni, hodnoty zjisténych morfologickych znakii koresponduji s hodnotami téchto
znaki v dile Flora Nordica (Elven & Karlsson 2000).

Slovenské populace S. helvetica se na zakladé studovanych vegetativnich znaka
pomérné dobie odlisily od S. lapponum s. str. (obr. 10 a 12). Na zakladé studovanych
generativnich znaku tuto populaci od S. lapponum odlisit nelze. Geneticky je studovana
populace z Vysokych Tater od ostatnich populaci pomérné dobfe izolovana. Nejnizsi
hodnotu parového Fst (0,045) ma tato populace v porovnani S populaci ze severni
Skandinavie (tab. 27). Zajimavé je, ze PCoA analyza nedokazala S. helvetica z Tater
odlisit od S. lapponum. Naopak program STRUCTURE tuto populaci téméf
jednoznaéné prifadil do stejné skupiny jako S. helvetica z Alp. Tento rozpor
ve vystupech z jednotlivych analyz miZe naznacovat, ze populace S. helvetica z Tater
nemusi byt blizce ptibuzna se S. helvetica z Alp (viz dale) a mize mit jinou evolu¢ni
historii. Jako mozné vysvétleni se nabizi polytopicky vznik Salix helvetica
z izolovanych populaci Salix lapponum v Alpach a Tatrach na konci posledni doby
ledove.

Populace S. helvetica ze Svycarskych Alp je geneticky nejlépe izolovanou
populaci ze studovaného souboru (obr. 18 a 23). Jak ukazuji hodnoty parového Fsrt je

tato populace velmi dobife izolovana od vSech ostatnich populaci (tab. 27). Velmi
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prekvapiva je vysoka hodnota parového Fst pro porovnani se S. helvetica z Vysokych
Tater. Pro morfologické studium této populace byla k dispozici pouze jedina polozka,
proto nebylo mozné provést fadné porovnani morfologickych znaki s ostatnimi
populacemi. PCA analyza vegetativnich znakt zafadila tuto polozku mezi rostliny

S. helvetica ze Slovenska.

6.2 Mozné priciny zvySené variability krkonoSské populace

S. lapponum

Krkonos$ské populace jsou na rozdil od ostatnich zkoumanych populaci znacné
morfologicky i geneticky variabilni. Vys$§i morfologicka variabilita je u studovaného
druhu znama napf. také ve vychodnim Polsku. Vrba laponska je zde zna¢né variabilni
zejména v charakteru vzrustu, velikosti a tvaru listi (Fijatkowski 1957). Naproti tomu
krkonosska populace je proménliva piedev§im v mife odéni rostlin a v mens$im rozsahu
také ve velikosti a tvaru listt.

Pfi¢inou zvySené variability vrby laponské v KrkonoSich by mohla byt
napf. plasticita zpsobend podminkami prostfedi. Rostlinnd morfologie a zejména mira
odéni, tvar a velikost listl se mlze mirn€ ménit v zavislosti na dostupné vlhkosti
¢i dostatku svétla (cf. Traiser & al. 2005, Xu & al. 2009). Vzhledem ktomu,
ze zkoumané rostliny ostatnich makropopulaci byly sbirany se snahou o pokryti
co nejSirStho rozpéti podminek prostiedi, se ale tato hypotéza nejevi jako
pravdépodobna. Také hodnoty ekologickych faktord (vlhkost, pH), které ptisobi na vrbu
laponskou v KrkonoSich, se vyrazné nelisi od hodnot v jinych ¢&astech arealu
S. lapponum (S. Hrachova pers. com.).

Jinym a ziejmé& nejpravdépodobnéjSim vysvétlenim zvysSené variability mize byt
davna nebo 1 v soucasné dobé probihajici hybridizace a nasledné rozsahla introgrese.
Pravdépodobnym partnerem pii hybridizaci by mohla byt vrba slezska (Salix silesiaca),
ktera se v Krkonosich s vrbou laponskou skuteén€ i v soucasnosti pomérné ¢asto kiizi
(M. Hrone$ pers. obs., Chmelat & Koblizek 1990). Ktizenci vrby slezské a laponské
se obvykle vyznacuji nacervenalou barvou mladych listli, jemné pilovitym okrajem listl
¢i rozpraskanou borkou pfipominajici lisku (Chmelat & Koblizek 1990). U naprosté
veétSiny analyzovanych rostlin Zadny ztéchto znakl zjiStén nebyl, pfesto neni

vylouceno, ze se muiZe jednat o introgresanty. Hybridi a introgresanti nemusi byt
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v morfologickych znacich intermediarni, pfipadné se znaky jednoho z rodi¢l nemusi
n¢jak vyrazngji morfologicky projevit (Hardig & al. 2000, Triest 2001). Na mozZnou
hybridizaci tak mize ukazovat pravé jen zvySena variabilita v mife odéni, ale i zjisténa
znacna genetickd variabilita jedinct, ktefi byli na zakladé ostatnich morfologickych
znakd urceni jako S. lapponum. K hybridizaci a nasledné introgresi navic dochazi
vyrazné Castéji v disturbovaném prostiedi (Anderson 1949, Thibault 1998). Zejména
v karovych populacich S. lapponum miize byt disturbance vlivem lavin ¢i plazivého
snéhu zna¢na (cf. Jenik 1961).

Vrba laponska roste spolecné s vrbou slezskou v bohatych populacich v ramci
svého arealu pouze v KrkonoSich a ziejmé i v bulharskych pohotich Rila a Vitosa
(Skvortsov 1999). Bylo by proto zajimavé studovat morfologickou variabilitu
bulharskych populaci S. lapponum, zda vykazuji ¢i nevykazuji podobny pattern
variability jako populace krkonosské, a zda je tedy hybridizace s vrbou slezskou
moznou pii¢inou zvysené variability krkonosskych populaci S. lapponum.

Vylouc¢it nelze ani moznost, Ze s vrbou laponskou mohl v minulosti hybridizovat
i jiny druh vrby, ktery se jiz v sou¢asné dobé v Krkonogich nevyskytuje. Cast genomu
tohoto druhu mohla pfetrvat v genomu vrby laponské a zplisobovat tak jeji zvySenou

morfologickou i genetickou variabilitu i v sou¢asnosti.

6.3 Salix daphneola: samostatny taxon, hybrid nebo mutace?

Taxon Salix daphneola je jiz od Tauschovych dob zdrojem taxonomickych
nejasnosti a spori (cf. Tausch 1837, Wimmer 1866, Celakovsky 1879, Dostal 1950,
Dostal 1984, Chmelat & Koblizek 1990). I ptesto, Ze je tento taxon od Salix lapponum
s. str. dobfe odliSitelny absenci odéni listd i semenikt, ¢ini jeho uréovani floristim
¢i pracovnikim ochrany pfirody pomérné velké obtize. Napiiklad v kultivaci spravy
KRNAP je pod jménem S. daphneola péstovana rostlina, kterd svymi znaky tomuto
taxonu neodpovida (M. Hrone$ pers. obs. 2008). Vzhledem k tomu, Ze je S. daphneola
v piirod¢ velmi vzacna (cf. Hrone$ & al. 2011), jsou ¢asto za tento taxon povazovani
rizn¢ olysali jedinci, ktefi vSak ostatnimi znaky odpovidaji S lapponum s. str.

Neparametricka analyza variance (ANOVA) ukazala, ze se S. daphneola od
S. lapponum s. str. krom¢ absence odéni, signifikantné li$i také kratSimi a uzSimi listy,

mensim poétem part zilek a délkou samicich jehnéd (obr. 5, 6, 8 a 15). Diskrimina¢ni
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analyza dokazala odlisit S. daphneola od S. lapponum s. str. pfedev§im na zakladé
absence odéni. Po odstranéni znakl tykajicich se odéni analyza jiz nedokdzala
jednoznaéné tyto dva taxony rozlisit (obr. 12 a 17). Molekularni data Zadnou
diferenciaci od S. lapponum s. str. nenaznacuji (viz obr. 18 a 23). Z vysledku téchto
analyz tedy vyplyva, ze taxon S. daphneola je morfologicky pomérné dobie
vyhranénym souborem rostlin, které, pokud neuvazujeme odéni, vSak spadaji
do variability S. lapponum v Krkonosich.

Paralelou k S. daphneola muze byt severoamericky zastupce sekce Villosae:
Salix alaxensis var. longistylis (Rydberg) C. K. Schneider. Tento taxon, ktery byl
puvodné popsan také jako samostatny druh, se od nominatni variety li§i zejména
olysalymi az lysymi letorosty a listy (Argus 2007, 2010). Podobnym ptipadem je i dalsi
severoamericky taxon z této sekce S. candida f. denudata (Andersson) Rouleau, ktery
se od typu odliSuje olysalymi listy (Argus 2010). Pomérn¢ znac¢né variabilita v mife
odéni lice listu se projevuje také u S. helvetica z Alp. Kromé¢ typicky odénych jedinct
se v Alpach vyskytuji i jedinci s listy na lici zcela lysymi (Rechinger 1957).

V piipad¢ S. candida f. denudata se piedpoklada, ze tento olysaly morfotyp
mohl pravdépodobné vzniknout hybridizaci (Argus 2010). Stejné tak i S. daphneola
mohla vzniknout hybridizaci vrby laponské s néjakym lysym taxonem. Mezi
Vv soucasnosti se v Krkonosich vyskytujicimi druhy se jako moZzny rodi¢ nabizi vrba
slezska (viz vyse) ¢i vrba dvoubarva (Salix bicolor). Moznym rodi¢em by také mohl byt
jiny taxon, ktery v KrkonoSich vyhynul dfive, nez zde zapocal floristicky prazkum.
V Gvahu zde ptichazi zejména diivéjsi rozsahla introgrese ciziho genomu do genového
poolu vrby laponské. Cast ciziho genomu v genomu vrby laponské nyni ,nuti*
S. lapponum vystépovat olysalé az lysé morfotypy. V pripadé davné hybridizace s vrbou
dvoubarvou ¢i jinym vymielym taxonem by byla existence S. daphneola zajimavym
dokladem o historickém slozeni flory zapadnich KrkonoS. Podobné tomu je
napf. u druhu Sorbus sudetica. Oba rodice tohoto hybridogenniho taxonu (Sorbus aria a
S. chamaemespilus) jiz v KrkonoSich vymieli. Sorbus sudetica je tak dokladem
0 vyskytu téchto dvou druhti v Krkonosich ¢i jejich okoli (Kocianova & al. 2005).

Jinou alternativou vysvétleni puvodu S. daphneola je mutace genu kodujiciho
odéni. Pokud by bylo odéni u vrb kodovano jednim ¢i né€kolika malo geny, podobné
jako je tomu u Arabidopsis thaliana (Herman & Marks 1989, Ishida & al. 2008), stacila
by jedna mutace tohoto genu ¢i jeho transkripénich faktorti v raném vyvoji rostliny

k tomu, aby vznikali lysi jedinci. V piipadé této moznosti vzniku S. daphneola vsak
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vyvstava otazka, pro¢ se lysé morfotypy neobjevuji také jinde v arealu S. lapponum.
Jednim z moznych vysvétleni je, Ze se mohlo jednat pouze o drobnou mutaci, ktera
vznikla pravdépodobné piimo v Krkonos$ich. Tato mutace by se navic mohla projevovat
pouze V recesivn¢ homozygotni kombinaci, coz by vysvétlovalo jeji velkou vzacnost.

Z taxonomického hlediska, s pfihlédnutim kvyse uvedenym vysledkiim
morfometrickych a genetickych analyz a také k morfologické variabilité¢ analogickych
severoamerickych taxond, by bylo pravdépodobné nejlepsi ponechat S. daphneola
v ranku variety ¢i ptipadné formy. Otazka vzniku ¢i pivodu tohoto taxonu prozatim

nadale zustava nezodpovézena a bude vyzadovat dalsi studium.

6.4 Vztah Salix helvetica k S. lapponum

Salix helvetica je velmi blizce piibuzna vrbé laponské a zejména v pocatcich
salikologického vyzkumu od ni nebyla dlouho odliSovana (cf. Wimmer 1866,
Andersson 1868). Morfologické i genetické rozdily mezi S. helvetica a S. lapponum
skute¢n¢ nejsou piilis velké, presto vétSina provedenych analyz dokézala tyto taxony
odlisit (viz obr. 10, 12, 23). S. helvetica se od S. lapponum lisi pfedevsim $ir§imi listy
a vétsim poctem part zilek. Velmi zajimavé jsou vysledky genetickych analyz, které
ukazuji na pomérné velkou odlisnost rostlin z Alp a Tater: naptiklad analyza hlavnich
koordinat separuje alpskou S. helvetica do samostatné skupiny, zatimco tatranskou
S. helvetica shlukuje se S. lapponum. Hodnota parového Fst byla 0,65, cozZ je nejvyssi
zjisténd hodnota fixa¢niho indexu v celém souboru. Tato hodnota ukazuje, ze alpské
a tatranské populace jsou od sebe zna¢né geneticky vzdalené.

Znacna genetickd odlisnost obou populaci mize byt pravdépodobné zpiisobena
polytopickym vznikem S. helvetica. Paralelou ktakovému pfipadu mize byt
napf. alpsky taxon Gentianella styriaca, u kterého bylo dokazano, ze vznikl polytopicky
v nékolika riznych castech Alp (Greimler & Jang 2007). Vrba Svycarska by v tomto
ptipadé byla derivatem S. lapponum, ktery vznikl opakované v glacialnich refugiich,
popi. konvergentnim vyvojem v horach izolovanych populaci S. lapponum. Hypotéza
mnohonasobného vzniku nasledné vyvolava otazku taxonomického hodnoceni obou
populaci jako samostatnych taxond. Jako samostatny poddruh vyclenil tatranskou
populaci §védsky botanik Floderus (pod neplatnym jménem S. helvetica
subsp. marrubiifolia; Floderus 1943). Stejné tak Skvortsov (1999) ve své monografii
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uvadi, ze se tatranska S. helvetica od alpské morfologicky pomérné 1isi a bylo by mozné
Ji hodnotit jako samostatny taxon nizsiho ranku.

Vzhledem k pomérmné malému poctu vzorku S. helvetica a malého poctu
analyzovanych mikrosatelitti, vSak neni mozné v ramci této prace vyvozovat rozsahlejsi
zavéry o puvodu, vztahu a taxonomii obou populaci ani o vztahu S. helvetica

k S. lapponum s. str.

7. Zavér

Tato diplomova prace se zabyvala morfologickou a genetickou variabilitou
zastupcu Salix sect. Villosae (jmenovité Salix lapponum, S. helvetica a S. daphneola)
ve stiedni Evrop¢.

V ramci studovaného souboru byla nalezena zna¢nd morfologickd variabilita.
Tuto variabilitu zpiisobuji zejména rostliny z Krkonos, které jsou znaéné variabilni
Vv charakteru odéni (od listd a semenikli husté odénych po olysalé az témer lysé) a ve
velikosti listi. Nékteré z krkono$skych rostlin jsou znaéné morfologicky odlisné od
S. lapponum z Jesenikt ¢i Skandinavie. S. lapponum z Hrubého Jeseniku je naopak
morfologicky pomérné uniformni a pfili§ se neli§Si od populaci ze Skandinavie.
Morfologicka variabilita S. helvetica z Tater se projevuje zejména charakteru odéni lice
listu.

Nejveétsi cast genetické variability v rdmci studovaného souboru je tvofena
vnitropopulacni variabilitou. Mezipopula¢ni variabilita je velmi mal4d. Geneticky
nejvariabilngjsi populaci jsou Krkonose. Dalsi geneticky zna¢né variabilni populaci je
Skandinavie. Oba pouzit¢ vzorky z Hrubého Jeseniku vykazovaly stejny genotyp
aukazuji na to, ze populace S. lapponum je zde pravdépodobné tvoiena jedinym
klonem.

Testované morfologické vegetativni znaky dokazaly S. helvetica od S. lapponum
pomérné dobie odlisit. S. helvetica oproti S. lapponum Sirsi listy s vétsim poctem part
zilek. V ramci testovanych 5 mikrosatelitarnich lokusi se od S. lapponum pomérné
dobfe oddé¢lila S. helvetica z Alp. Populace S. helvetica z Tater se jiz oddéluje méné
a ukazuje tak na mozny polytopicky vznik tohoto taxonu.

Taxon Salix daphneola se svymi oboustranné lysymi, krat§imi a uzS$imi listy

morfologicky pomérn¢ dobfe odlisuje od S. lapponum s. str. S ohledem na zna¢nou

48



proménlivost S. lapponum v Krkonos$ich vsak spise spada do jeji variability. Geneticky
se S. daphneola od S. lapponum v ramci 5 studovanych mikrosatelitd nelisi. S ohledem
na vyjimecnost této odchylky (lysych rostlin) v ramci arealu S. lapponum a k hodnoceni
podobnych taxont v Severni Americe, je ztaxonomického hlediska pravdépodobné
nejlepsi hodnotit S. daphneola v ranku variety.

Pro budouci studium vztahli mezi jednotlivymi zastupci Salix sect. Villosae
v Evropé bude potieba vyrazné rozsifit zkoumany popula¢ni vzorek a analyzovat vétsi
mnozstvi mikrosatelitl. V tvahu piipada také vyuziti jiné molekularni metody, ktera by

dokézala 1épe objasnit vztahy mezi jednotlivymi taxony.
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9. Prilohy
Piiloha 1: Historické rozsiieni Salix lapponum v Ceské republice

Ceské oreofytikum

93a. Krkonose lesni: Modry diil (1954 Sourek, PR; 1967 Faltys, MP). — Obii dil, louka
Na Dolech, pravdépodobné t (1953 Hordk et Sourek, MP; 1954 Sourek, PR; 1954
Sojdk, PR). — 93b. KrkonoS$e subalpinské: Navorska louka, pii cesté z Labské louky
k Vosecké boudé (2010 Hrones, OL). — Pramenisté¢ Velké Mumlavy (2010 Hrones,
OL). — Kotelni jamy (1959 Cdbera, CB). — Mala Kotelni jama (1907 Celakovsky, PR). —
Labska louka (s. d. Tausch, PRC; 1883 Velenovsky, PR; 1890 Kabdt, BRNU, PR; 1913
Schustler, PR; 1927 Sillinger, PR; 1933 Hordk, MP; 1947 Kristek, GM). — Pramenisté
150 m JZ Labské boudy (1995 Hanousek, HR). — Labska bouda (1907 Domin, PRC;
1959 Cébera, PR). — Pancavska louka (1880 Freyn, PRC; 1882 Baenitz, PRC; 1895
Lukes, BRNU; 1895 Tocl, PR; 1905 Celakovsky, PR; 1907 Domin, PRC; 1922
Puchmajerova, PRC; 1925 Thenius, BRNU; 1930 s. coll., PR; 1931 s. coll., PR; 1933
Horak, MP; 1934 Dostadl et Novak, PRC; 1950 Mikeska, PR; 1950 Kurka, CB; 1952
Hrabétova, BRNU; 1968 Stastny, LIT; 1975 Belicova, HR). — Pancavska louka, Z okraj
(1967 Businsky, ROZ). — Pancavska louka, u prament Pancavy (1927 Puchmajerova,
PRC; 2010 Hrones, OL). — Pancavska louka, u Pancavského vodopadu (1880 Freyn,
PRC; 1880 Hora, PRC; 1890 Cypers, PR; 1907 s. coll., PRC; 1927 Puchmajerovad,
PRC; 1949 Sourek, PR). — Navorska jama (1980 Sritek, ROZ). — Labsky dil (s. d.
Tausch, PR, PRC; s. d. Litensky, PR; 1927 Puchmajerovad, PRC). — Labsky dil, hrana
nad karem se Schustlerovou zahradkou (1975 Jeslik, ROZ). — Stran u mustku pfes
Labsky vodopad (1955 Hosticka, MP). — Certova louka, raselinité vlevo od cesty (1975
Belicova, HR). — Stiibrné navrsi (1901 Cypers, PR). — Vyrovka, pfi cesté k Lu¢ni boudé
(1980 Prochdzka, MP; 1989 Kubat, LIT). — Dil Bilého Labe (1881 Purkyné, PL; 1922
Schustler et Zlatnik, PR; 1934 Dostdl et Novdik, PR). — Bila louka (1810 s. coll., PRC;
1887 Kratky, ROZ; 1887 s. coll., PR; 1922 Krajina, PRC; 1954 Sourek, PR; 2010
Hrones, OL). — Upské raselinisté (1956 Skalicky, PR; 2010 Hrones, OL). — Studni¢ni
hora (s. d. Traxler, HR). — Jizni tbo¢i Studniéni hory, v pasu kosodieviny (1946 Hordk,
MP, PRC). — Obii dul (s. d. Tausch, BRNU). — Upské jama, Krakono$ova zahradka
(1926 s. coll., PRC). — Upska jama, mezi vodopady Upy a Upicky (1949 Hendrych, PR;
2010 Hrones, OL). — Cestou od Snézky na sever, pravdépodobné { (1912 Adamek,
GM). — 93c. Rychory: Rychory, na nahorni planin¢ blize cestiCky pii vstupu do
bukového pralesa, T (1959 Sourek, PR). — 97. Hruby Jesenik: Tabulové kameny na
Pradédu (1893 Schierl, BRNM; 1904 Oborny, BRNM; 1929 Laus, OSM, PRC; 1930
Laus, BRNU, PR; 1936 Otruba, PR; 1946 Pospisil, BRNM; 1947 Smarda, BRNM;
1960 Chmelar, CB, OL). — Pradéd (s. d. Formdnek, BRNM; 1883 Freyn, BRNM; 1893
Anders, PR; 1894 Rothe, BRNU; 1909 Laus, BRNM, GM; 1909 s. coll., BRNU; 1937
Laus NJM; 1959 Hrabetova, BRNU; 1962 Vanecek, CB; 1966 Prochdzka et al., MP;
1972 Kubat, LIT). — Pradéd pii cesté na Svycarnu (1980 Kubdt, LIT).

Nelokalizovatelné a prilis Siroce lokalizované idaje:
Sudety (s. d. Tausch, MJ; 1843 Poech, PR). — Krkonose (s.d. Tausch, PRC; s. d. Fiek,

BRNM,; s. d. Kablikova, PR; 1836 Wagner, PR; 1859 Ettel, PR; 1896 Tocl, PR; 1902
Smoldk, ROZ; 1933 s. coll., ROZ). — Jeseniky (s. d. Grabowski, BRNM).
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Pochybné udaje:

93a. Krkonose lesni: U Spindlerovy boudy (1928 Dostdl, PRC). — 97. Hruby Jesenik:
Petrovy kameny (1946 Krajina, PRC; 1960 Dostdl, PR). — Vysoka Hole (1960 Dostdl et
Bednar, PR). — Jeleni hibet (1965 Dostal, PR). — Btidli¢na hora [,,Schieferstein®] (1931
s. coll., PR).
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Piiloha 2: Historické rozsifeni Salix lapponum var. daphneola v Ceské
republice

93b. Krkonose subalpinské: Pancavska louka, u vodopadu Pancavy (1919 Schustler,
PR; 1925 Thenius, BRNU; 1949 Sourek, MP, PR). — Pandavska louka (1889 Fiek, PRC;
1895 Hirte, PRC; 1922 Puchmajerova, PRC; 1934 Dostdl et Novak, PRC; 1950 Kurka,
CB).

Nelokalizovatelné a prilis Siroce lokalizované udaje:

Krkonose [,,In den Stimpfen des Riesengebirges*] (s. d. Tausch, PR, PRC).
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Piiloha 3: Historické rozsireni Salix helvetica na Slovensku
Carpaticum Occidentale

22. Nizké Tatry: Liptovska hole (1950 Smardova, BRNU). — vrch Konské (Koblizek
2006). — Ludartv dal (1935 Suza, BRNU; 1935 Smarda, BRNU; Chmelat 1972;
Koblizek 2006). — Velky kar, prvni meandry (1971 Geobotanickd exkurze PrF UK,
ROZ). — 23a. Zapadné Tatry: Rohacovské pleso (1978 Kubadt, LIT; Koblizek 2006). —
Smutna dolina (1933 Dostdl, PR; 1950 Souckova et Smarda, BRNM; Koblizek 2006). —
Ostry Roha¢ (Koblizek 2006). — Baranec (Koblizek 2006). — Jamnicka dolina (Koblizek
2006). — Gaborova dolina, zlab Grina (Koblizek 2006). — 23b. Vysoké Tatry: Velka
Kopa (1989 Hordk, CB). — Ticha dolina, plieska pod Svinicou (1951 Sourek, PR;
Koblizek 2006). — Koprova dolina (Koblizek 2006). — Dolina Nefcerka (1916 Huljdk,
PR; 1932 Suza, BRNU; 1950 Hadac, PR; 1965 Hordk, OL). — Dolina Nefcerka, Nizné
Terianské pleso (1926 Suza, BRNU; Koblizek 2006). Temnosmréanska dolina (1950
Micek, PR). — Temnosmréanska dolina, Nizné Temnosmrcanské pleso (1947 Pospisil,
BRNM; Koblizek 2006; Hrone§ 2010, not.). — Temnosmréanska dolina, Vys$né
Temnosmréanské pleso (1947 Smarda, BRNM; Koblizek 2006). — Hlinska dolina
(Koblizek 2006). — Mlynicka dolina, Nizné Kozie pleso (1931 s. coll., PR; Hrones 2010,
not.). — Mlynicka dolina, Pleso nad Skokom (1928 Margittai, BRNU; 1933 Krajina,
PR; 1933 s. coll., PL; 1934 Smarda, BRNU; 1934 Weber, PR; 1947 Hendrych, PR;
1947 Pospisil, BRNM; 1947 Smarda, BRNM: 1948 Sourek, PR; 1950 Souckovd et
Smarda, BRNM; Koblizek 2006; Hrone$ 2010, not.). — Hincova dolina, pod Velkym
Hincovym plesem (Koblizek 2006; Hrone§ 2010, not.). — Ceska dolina, Ceské pleso
(Koblizek 2006). — Velka Studena dolina (Koblizek 2006). — Dolina Bielych plies,
potok spod Zefuchovej véze (Koblizek 2006).

Nelokalizovatelné a prilis Siroce lokalizované idaje:

Tatranska Lomnice (1925 Kurka, CB).
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Piiloha 4: Typova polozka jména S. arenaria ¥ marrubifolia Tausch
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Piiloha 5: Typova polozka jména Salix daphneola Tausch
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