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1. Uvod

Drive neZ pristoupime ke studiu populaci rostlin ¢i zivocichll, musime vétSinou
vymezit jedince jako zakladni jednotku. U mnoha organismi je to snadné. Jedinec je
v priubéhu celé ontogeneze vymezen tim, Ze jednotlivé ¢asti téla, majici rozliéné
funkce, jsou pospojovany tak, Ze je tento jedinec funkéni. Na tyto organismy, zvané
unitarni, mizeme aplikovat kritérium nedélitelnosti formulované Huxleym (1912),
ktery vidi jedince jako jednotku, kterd by byla nefunkéni, kdyby byla rozseknuta na
pul. Toto pravidlo plati napf. pro savce, ktefi rostou tak, Ze se postupné zvétsuji jed-
notlivé ¢asti jejich téla (nohy, oéi, atd.). Pocet téchto organl je jednoznaéné uréen
a geneticky fixovan. Neékteri Zivodichové a vétsina rostlin vSak rostou tak, Ze
vytvareji dalsi a dalsi kopie ¢asti svého téla - modull. Z jedné zygoty se u nich vy-
vine moduldrni struktura, kterd mé potencialné neomezeny rist. Predpokladem orga-
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nizace takového typu je existence omnipotentnich solma.tic_l-.c)"ch bun_ék aju'dno‘duch(;st
zikladniho opakovaného ,,motivu* - modulu. U I.'Usllll{l je jim Zpra\'ldla' é!anck stoir'l‘ u
mezi dvéma listy, prilehlé kolénko, z néhoZ vyrista list, a pupen v pazdi tohoto listu
(B(l“::j;lgl?\ﬁl morfologii rostlin vénovana nejvétsi pozornost hlavné v druhé }}9[0-
viné minulého a na zatatku tohoto stoleti (Irmisch 1850, Velc_noxfsky 1907, ['roll
1937, Rauh 1937), k pochopeni disledki modularni s%avby’ rostllnnelj? léla' pro_le!m
funkce doslo mnohem pozdéji v souvislosti s dctajlilnim vy?.kumcm zivotniho eyklu
rostlin, jejich ekofyziologie a chovani v rostlinnych spolecenstvech (H:}rpcr 197?,
White 1979, Jackson er al. 1985, Sackville Hamilton er al. 1987, van Crroenendzm!
a de Kroon 1990a, Callaghan er a/. 1992, Soukupova et al. 1994, Oborny a Podani
1996, de Kroon a van Groenendael 1997). ’

Pfi studiu klonality bylo nashroméZzdéno mnoho ;)oslznnlki‘: a poslu!pva;w mnohg
hypotéz. Cilem naseho pifspévku je jejich utiidéni a zduraznéni opomijenych oblasti
studia klonélnich rostlin. N &

Pro nasi potiebu budeme u rostlin za klondlni pova:?.p\-at takovy rust Jedmc.e, pri
kterém vznikaji jednotky (ramety), které mohou potenciilné ?okraéoval v r19r111211r1|r1!
ristu i bez spojeni s matefskou rostlinou (obr. 1, Porter l9§_a.“Waller a Stemgraﬂeber
1985, Room et al. 1994). Tyto jednotky (moduly) se nazyvaji ramfzf?i na rozdi! od
genet, které zahrnuji viechny potomky pochézejici '?_jefirlé zygoty, at jiz jsou !‘y’;clc-ky
spojeny ¢i nikoli. O agamospermii, ktera je z gcncnc.kcho hlcd:sE(a typem klona]n!ho
ristu, budeme pojednavat pouze v kapitole 3. Pii tomto zptisobu ncr?ohla\:mho
rozmnozovani dochazi k produkci semen bez redukce poétu‘ cllromozom'u ('n?epze)_
a bez oplodnéni. Ze semen proto rostou geneticky identicti, tedy klondlni jedinci

(Richards 1990).
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Obr. 1. Habitus unitdrni a klonalni rostliny.
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2. Klonalita v historickém vyvoji
2. 1. Unipolérni a bipolarni rist

Prvni suchozemské rostliny pravddpodobné mély slabé vyvinutd vodiva pletiva
a omezené sekundarni tloustnuti, protoze ve vodnim prostiedi, kde mély své pFedky,
Je nepotfebovaly. Vzhledem k tomu, Ze vodivi pletiva jsou dilezita jak pro
zasobovini, tak pro mechanické vyztuZeni téla, byla maximalni moZna vyika téchto
prvnich cévnatych rostlin velmi omezend. Niklas a O’ Rourke (1982) vytvorili model
takové rostliny. Predpokladali, 7e se prvni suchozemské rostliny vyznacovaly foto-
tropickym ristem. Kontinualni rist apikalniho meristému vertikalnim smérem u nich
v ontogenezi zdhy dosahl bodu, kdy podptrna pletiva nebyla schopna udrZet vahu
vertikdlni osy. Pad vertikalni osy nemusel vzdy vést ke zlomeni rostliny. Postupna
deformace dlouhodobé vedla ke zméné vertikalniho ristu v horizontalni, a tedy ke
vzniku plazivych stonki a pozdéji oddenkti. Odumiranim stardich ¢sti oddenkového
systému v ontogenezi potom doslo k oddéleni Jjednotlivych vétvi a ke vzniku samo-
statnych rostlin.

Rust téchto vytrusnych rostlin byl unipolarni (obr. 2). Osa rostliny méla apikalni
meristém pouze na jednom konci. Produktem apikdlniho meristému je u rostlin
s unipolarnim typem ristu stonek, na kterém se pii kontaktu s povrchem pidy zak-
ladaji podle stupné diferenciace organt adventivni kofeny nebo rhizoidy.

Q ~  unipolami bipolami

el \ @;’;
=

Obr. 2. Unipoldrni a bipolarn{ rist. Sipky ukazuji na meristémy primarniho stonku a kofenu.

Bipolarni rist je mozny, dojde-li k diferenciaci rostlinného téla na stonek a koren.
S tim se v evoluci setkdvame poprvé u Lycopsid, které maji apikalnimi meristémy na
obou kongich hlavni osy (obr. 2). Tim je dana moznost vzptimeného a neklondlniho
(unitdrniho) ristu, ktery je navic ¢asto spojen se sekundarnim tloustnutim. Béhem
embryogeneze je bipolarita ristu iniciovana dvéma zpusoby: u vytrusnych rostlin
vznika primamni kofenovy meristém adventivné a laterdlné vzhledem k vertikélni ose
embrya; u semennych rostlin vznikd primérni kofenovy a primérni stonkovy meristém
na opaénych strandch vertikalni osy embrya (Foster a Gifford 1959). U semennych
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rostlin se viak dasto setkdvame s druhotnym unipoldrnim rustem v dusledku redukce
jedné z primamich os (viz déle).

2. 2. Fylogeneze klonality

Historii v¥voje klonality u suchozemskych rostlin mizeme rozdélit do tfi kroku
(Tiffney a Niklas 1985):

| Silur az spodni karbon. Dominovaly klondlni vytrusné rostliny, ale mezi nimi
byli i zastupei semennych rostlin. Semenné bipolarni rostliny se objevily v devonu,
Semennost byla korelovana se stromovitosti, jejiz vyvaj byl take dusledkem soutéze
o svétlo. Umoznila jej evoluce laterdlniho kambia a z néj odvozenych sekundarnich
vodivych a podpumnych pletiv (dieva).

2. Perm a2 kifda. Rozsiteni aridnich oblasti umoznilo nastup semennych rostlin na
akor vytrusnych rostlin vzhledem k tomu, Ze oplodnéni neni vizino na vodni
prostiedi. To vedlo k dominanci neklondlnich (unitarnich) nahosemennych rostlin.

3. K#ida a? soutasnost. U krytosemennych rostlin doslo poprvé ke spojeni klona-
lity s produkei semen. Primérni bipolarita byla u mnoha zastupcl nahrazena v onto-
genezi unipoldrnim rastem. Tato kombinace se stala dulezitou v chladnych obdobich
pozdnich tretihor a Etvrtohor (1ab. 1).

Soutasnd stiedoevropska flora vysSich rostlin je reprezentovina peéti  ta-
xonomickymi tiidami. Tfi z nich jsou charakterizovény unipolarnim rustem a klonali-
tou (vytrusné rostliny: Lycopsida s n¢kolika vyjimkami, Sphenopsida a Filicopsida),
dvé tiidy maji rist pivodné bipolarni se sekunddrnim tloustnutim a bez klonalniho
ristu (semenné rostliny: Gymnospermopsida a Angiospermopsida) (tab. 1). VétSina
zastupet stiedoevropské kvéteny ndlezi do tridy Angiospermopsida. U dvoudéloz-
nych rostlin (Dicotyledonae) byl piivodni unitdrni rust. klonalita je odvozenou vlast-
nosti. U jednodéloznych rostlin (Monocotyledonae) je bipoldrni rust v ¢asnych onto-
genetickych stadiich nahrazen ristem unipolirnim. Jednodélozné jsou tedy povazo-
vany za primamé klonalni rostliny (Mogie a Hutchings 1990). Klondlni rast u dvou-
déloznych ma ve srovndni s jednodéloznymi odliSnou historii a pravdépodobné
i nezavisly vznik v jednotlivych fadech ¢i Eeledich (Tiffney a Niklas 1985).

Obecné lze fici, ze ke vzniku klonality v tfidé Angiospermopsida doslo redukci
primérnich os, stonku a kofene. K nejvétsi redukei priméarniho stonku doslo v cele-
dich Pyrolaceae, Orobanchaceae a Monotropaceae, kde semeno Kli¢i pouze jako
primérni kofen a funkei primdrniho stonku prebiraji sekundérni stonky, zalozene ad-
ventivné na kofenovém systému (Rauh 1937). Kromé téchto extremnich pfipadi exis-
tuje mnoho rodd a druhd, u nichZ je primarni stonek nahrazen stonky vyssiho fadu
nebo stonky adventivnimi.

Riist opa¢ného polu embrya, primarniho kofene, maZe byt casné v ontogenezi také
redukovan. Nejodvozengjsimi typy jsou mezi vodnimi rostlinami (napf. Trapa
natans) a u rostlin jednodéloznych, kde funkei primérniho kofene prebiraji zahy ad-
ventivnimi kofeny zaloZené na stonku (Troll 1937). Rostliny bez adventivnich
kofentl, zachovévajici hlavni kofen po cely Zivot a navic sekundarné tloustnouci, se
nemohou vegetativné §ifit a k multiplikaci dochdzi jen rozpadem hlavniho kofene na
konei Zivota. Naopak, je-li primarni kofenovy systém nahrazen adventivnimi kofeny
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a organy sekundarné netloustnou, jsou to vyznamné, i kdyz ne vzdy dostacujici pfed-
poklady pro extenzivni vegetativni §ifeni a multiplikaci.

Tab. 1. .V)"sk)'t klonélniho ristu v recentnich a fosilnich tfidich cévnatych rostlin (podle Mogie
a Hutchings 1990). +/- vyskyt vlastnosti jen u nékterych druhi.

Trida Polarita ~ Sckunddmi Klonalita Zpusob vegetativni Zijici zastupci
ristu tloustnuti multiplikace
sporofytu
Rhyniopsida unipolarni - + fragmentace oddenk —
Psilopsida unipoldrni - +  pomoci gem Psilotum
a fragmentaci oddenk nudum
Zosterophyllopsida unipoldrni - pravdépodobné ---
fragmentace oddenk(
Lycopsida m_lipol:'tmif +/- +/-  fragmentace oddenk, Lycopodium,
bipolamni adventivni pupeny Selaginella

na kofenech a listech,
Slahouny atd.

Trimeropsida unipolarni - +  pravdépodobné -
fragmentace oddenku
Sphenopsida unipoldrni +/- +  fragmentace oddenku, Equisetum

stonkové hlizy
na oddencich

Filicopsida unipolarni - +  fragmentace oddenktl,  Salvinia,
stolony, hlizy Marsillea
Progymnospermopsida bipalarni + 8 = -
Gnetopsida bipolarni + +/-  fragmentace oddenks Ephedra
Gymnospermopsida  bipolarni iE +/-  vzicné poléhini vétvi Picea,

nebo adventivni pupeny  Pinus
na stoncich a nasledné
kofenéni a fragmentace

Angiospermopsida bipolarni +/- +/-  viz dodatek viz dodatek

3. Genetika klonalniho ristu

3.1. Sexualni reprodukce, vegetativni multiplikace a agamospermie

Vegetativni propagule (rozmnoZovaci jednotky vzniklé klondlnim ristem) maji
nékteré vlastnosti rozdilné od generativnich a agamospermickych propaguli. Vétsina
rostlin vSak neni zcela zavisla ani na sexuélni reprodukei, ani na multiplikaci, vzhle-
dem K tomu, Ze se tyto dva zplisoby mohou kombinovat. RozmnoZovani i multipli-
kac*lz maji totiz své vyhody. U apomiktickych rostlin (zahrnuji vegetativni multipli-
kaci a agamospermii, viz Grant 1971) je to rychla a neomezenda produkce
osvédtenych genovych kombinaci. Takto muze byt namnoZen i genotyp. Ktery je
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sterilni, napi. mezidruhovi kiiZenci s nedélitelnym  podtem lchrmn(')mfnu ncbq
mutovani jedinci. U apomiktickych rostlin je uspésnost rodice :1}&1"5:11’:1 pomoci
prenosu gent na jednoho patomka 2x vy3Si nez u pu!ﬂa\-'n_é s¢ rozmnozuj IYCICI] mslllm.‘
protoZe rodi¢ touto cestou predd 100% své geneticke mlormz.lc'c. kdgz[o_scxualnl
cestou jen 50 % (Maynard Smith 1978). chelativpé se n_m'oilm rostliny jsou lukg
potencialng tspésni kolonizatofi vzhledem Kk jejich ,pé¢i o po‘tomst‘vo", k.lcr;'\
zaruduje niz&i mortalitu, U apomiktickych rostlin maze snadno probihat rcn.otyplc.ku
selekee (viz 3.3.), jednotlivé genotypy jsou potencidlné nesmrtelné. Pomu‘:r’ investice
energie k podilu potomk, ktefi se doziji dospélosti, je nizsi u ncpoh!;mn mulupll-
kace. coz vede k jejimu pfevladnuti v méné pfiznivém prosii'cdi' (Sl]lzmdcr. 1983'):
Naproti tomu pohlavni rozmnoZovani zajistuje genetickou \-'fll_‘lainlltu. diky niz
v proménlivém prostiedi muze byt selekei vybran genotyp, ktery je pro I‘IIOITIC!HEI]]].[
prostiedi nejlépe adaptovan (Manning a Dickson 1986, Ko-nt_lrasl_mv 1'988): Ry?l‘)la
mikroevoluce je zajisténa rekombinaci, kfiZzenim a polyploldlzam. Iml%rag dalsich
genotypll muZe byt jeji rychlost jesté zvysena (Williams 1975, Maynard Smith 197§?.
Dalgimi v¥hodami produkce semen sexudlni cestou je Gnik od patogent (de Rooij-
van der Goes et al. 1995), odstranéni (filtrace) somatickych mutaci (de Klerk 1990),
moznost §ifeni na velké vzdalenosti a moznost dlouhé dormance (Silander 1985), viz
tab. 2.

Tab. 2. Vlastnosti sexualni reprodukce a vegetativni multiplikace (podle Silander 1985 a Richards
1990).

Pivod propagule Sexudlni Agamospermie Vegetativni
propagule semeno semeno rameta
propagule slouzi k Sifeni ano ano obvykle ne
ontogenetické stadium potomka pfi osamostatnéni  asné casné casné az pozdni
pravdépodobnost uchyceni mala mald velka
dormance mald az velka mald azvelkd vétdinou zadna
geneticka variabilita potomku obvykle velkd  Zadna obvykle zadna

virova infekce se snadno &ifi od rodice k potomkovi  ne ne ano

U nékterych klondlnich rostlin vede vegetativni rist k produkei novych moduli
a tim k tyvorbé dalsi sady generativnich organi. Vysledkem je pozitivni korelace mezi
multiplikaci a reprodukei. Napfiklad u lomikamenu Saxifraga granulata, kiery (vofi
rozmnozovaci pupeny v pazdi listd pfizemni razice, je u vétsich jedinct soucasné
vice listl s rozmnoZovacimi pupeny i vice kvéti (Richards 1990). U jinyeh druhu do-
chazi k soutézi o meristémy mezi generativnimi a vegetativnimi strukturami (Harper
1977, Watson 1984). Napfiklad u rdesna Zivorodého (Polygonum viviparum) je
v nepkiznivych podminkach vysokych nadmofskych vysek ¢ast kvétn v kveétenstvi
nahrazena rozmnoZovacimi pupeny (Law et al. 1983, Wookey et al. 1994). Také viak
mize dochazet k soutézi o zdroje mezi vegetativnimi a generativnimi strukturami,
napf. zasobni a soucasné rozmnozovaci organy nékterych plodin jsou prednostné
zasobovany asimilaty pfed vyvijejicimi se semeny (Ho 1988).
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U jednodomych druhii rostlin tvoficich rozsdhlé klony a rozmnoZujicich se
pfileZitostné generativné je pravdépodobnost samospraseni, a tedy nebezpeéi pro-
dukce geneticky identického potomstva vétsi nez u rostlin unitarnich nebo dvou-
domych. Proto je u klondlnich rostlin tohoto typu podil druht vyZadujicich cizo-
spradeni vetsi nez u ostatnich druht (Silander 1985, Klimes et al. 1997). Nejsou-li
tyto druhy samospra3né, mize byt nedostatek pylu pfenadeného opylovaéi navitévu-
Jjieimi piednostné kvéty, které jsou blizko sebe, limitujici pro reprodukei. Také dvou-
domé druhy mohou mit potiZze s opylenim, jsou-li jejich unisexudlni klony rozsahlé.
U samicich kloni popence bfe¢tanovitého (Glechoma hederacea) dochazi ke snizeni
produkce semen nedostatkem pylu z hermafroditnich genet, které jsou pro kvéty
uprostied klonu prili§ vzdéalené (Wyatt a Hellwig 1979, Widén a Widén 1990).

3.2. Genetickd variabilita populaci klonalnich rostlin

Vyznam pohlavniho rozmnoZovani a nepohlavni (apomiktické) multiplikace muze
byt u jednotlivych druht, ale i populaci jednoho druhu velmi rizny. Také geneticka
variabilita populaci klonalnich rostlin se pohybuje od prakticky uniformnich populaci
aZ po populace se zna¢nou variabilitou (Widén et al. 1996). Douska vodni, Elodea
canadensis, ktera byla introdukovana v poloviné minulého stoleti do Evropy a od té
doby se rozsifila vegetativné po celém kontinentu, je pravdépodobné geneticky zcela
uniformni; vSechny porosty v Evropé jsou tvofeny pouze samiéim pohlavim
(Sculthorpe 1985). Nizka geneticka variabilita byla nalezena také u jinych klonalnich
rostlin (Mashburn er a/. 1978). U vétdiny rostlinnych populaci viak prece jen k se-
xudlni reprodukei dochdzi, a to bud’ na zac¢atku vzniku populace, nebo pozdéji za
mimoradné priznivé kombinace faktori prostfedi (Eriksson 1993). Diky dlouhové-
kosti klondlnich rostlin je tento fakt zfejmé postacujici pro udrZzeni genetické variabi-
lity populace, protoZe se nepodafilo zjistit, Ze variabilita klondlnich populaci je v pri-
méru nizdi nez populaci rostoucich neklondlné (Silander 1985, Ellstrand a Roose
1987, Widén et al. 1993). Selekce zpravidla nevede k podstatné redukei genetické
variability, protoZe vétSina prostredi je natolik heterogenni v prostoru a Case, Ze jed-
notlivé genotypy jsou zvyhodnény jen kratkodobé a lokdlng, takze nedokazi vytlagit
genotypy ostatni (Silander 1985, Klimes 1997). Nezanedbatelnym, ale nepiilis
znamym zdrojem genetické variability jsou i somatické mutace (Richards 1990).

3. 3. Hierarchicka selekce

Pokud v3ak selekee probihd, na jaké hierarchické trovni se uplatiuje? Geneta
miZe obyvat ohromnou plochu, takze jeji jednotlivé fragmenty se mohou vyskytovat
v ruzném prostfedi. Tyto ¢dsti genety nejsou obvykle fyzicky propojeny, takZe geneta
nemuZze na heterogenni prostiedi reagovat jako celek. Pokud nedochdzi k somatickym
mutacim, je jednotkou piirodniho vybéru sice geneta, ale pirodni vybeér se uplatiuje
na nekolika hierarchickych urovnich od jednotlivych ramet pres systémy navzdjem
propojenych ramet az po genetu zahrnujici fyzicky nesouvisejici klondlni fragmenty
(Tuomi a Vuorisalo 1989, Eriksson a Jerling 1990). Aby se mohl pfirodni vybar
uplatnit na nékteré z t&chto hladin hierarchické struktury, musi byt splnéna ndsledu-
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jici pravidla: 1. existuje n&jakd vlastnost, jiZ se_jr{dinci d.'.méll.'IFO'.’!lé navzajem lisi,
2. existuje zdvislost mezi nékterou z charak{ensulk ﬁ!ncss: jako je qudnost I’IC?O
prezivini, a touto vlastnosti, 3. tato vlastnost je dédicna. Je-li splnénal tieti podmml:a:
fenotypickd selekce se stava pfirodnim vybérem. Pokud v p(')pu]a.m ramet d?c!aaZ|
k somatickym mutacim, je situace odli$nd v tom, Ze ge.m?uoka variabilita vznika na
{irovni ramet. Z nich pak mohou byt selektovény jednotlivé genotypy.

4. Ekofyziologie klondlniho ristu

4. 1. Prostiedi obyvané klonalnimi a neklonalnimi rostlinami

Klondlni a neklonalni rostliny se sice vyskytuji ¢asto spole¢né, ale jejich vjslfyl
podle zdkladnich gradientd prostfedi se lii (obr. 3). Z analyzy vyskytu’ kl'onalnlmh
a neklondlnich rostlin ve stredni Evropé na trovni Celedi plyne, ze k_]onaim rosllt’ny
snadeji oproti neklonalnim mensi dostupnost dusiku v pude, \'rys,kytuﬂ_se ve \'flyéélch’
nadmorskych vyikach a také lépe snaseji zastinéni. Neklonalni ::ost'lmy maji vetsi
ndroky osvétleni a vyZaduji stfedné nebo dobfe dusikem zasobené pudy (van Groe-
nendael et al. 1996, Klimes et al. 1997).

Klonalni rostliny se rovnéz vyskytuji na vihéich stanovistich. Vz.h]edc)am k tomu,’ Ze
jednodélozné rostliny, které jsou vétSinou klonalni, zarover dominuji v n.éktel"ych
vegetaénich typech, napf. v mokfadech, je otdzkou, zda mokfadni rostliny jsou

s svétlo pudni vihkost
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Obr. 3. Viyskyt klonélnich a neklondlnich rostlin podél gradientd prostfedi hodnocenych na zikladé
Ellenbergovych indikaénich hodnot (Ellenberg 1979). Nizké hodnoty odpovinila_ii malé dostupnosti
zdroje (napf. mlo Zivin, nizk# teplota), vysoké nadbytku zdroje (napr. hodné Zivin, vysokd ie‘pl?la).
Stupnice jsou ordindlni, VSechny rozdily v distribuci naroki klonalnich a neklondlnich rostlin jsou
vysoce pritkazné, rozdil v narocich na pidni vihkost je viak na drovni eledi zpiisoben fyloge-
nelickymi vztahy, po korekei se stavd neprikaznym (Klimes ef al. 1997).
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klondlni, protoZe klonalita je v mokfadech vyhodnd, nebo proto, Ze mokfadni rostliny
casto patii k jednodéloZznym rostlindm, u nichZ je klonalita pivodnim znakem. Pokud
pri testovani vztahu mezi procentem klondlnich druhti v éeledich cévnatych rostlina
jejich pramérnou indikaéni hodnotou pro vlhkost pidy pfihlédneme k pfibuzenskym
vztahiim mezi ¢eledémi (metoda fylogenetické korekee - Harvey a Pagel 1991, Purvis
a Rambaut 1995), zjistime, Ze jsou tyto dvé vlastnosti nezavislé. To miZeme interpre-
tovat tak, Ze Castéjsi vyskyt klonalnich rostlin v mokfadech je zpisoben jejich fyloge-
netickou pfibuznosti (van Groenendael ef al. 1996). Na druhou stranu nelze vylouéit,
¢ speciace jednodéloznych v mokfadech byla umoznéna pravé tim, Ze se jednalo
o klondlni rostliny.

4. 2. Trvdni propojeni mezi ¢astmi klonu, fragmentace

Klondlni druhy rostlin se Casto lisi dobou, po kterou je udrzovdno spojeni mezi
jednotlivymi rametami. MiZeme rozlisit i skupiny klonalnich rostlin podle ¢asnosti
rozpadani klonu a podle vyvoje deefinych ramet. Do prvni skupiny patii rozpadavé
klony. Deefiné ramety se oddéli od matefské rostliny zahy po svém zaloZeni, aniz
dosahnou velikosti a ontogenetického rozvoje srovnatelného s matefskou rostlinou.
Svym vyvojem pripominaji semendcky. Tyka se to napfiklad pacibulek vznikajicich
v pazdi listh na stonku kyCelnice cibulkonosné (Dentaria bulbifera) nebo
rozmnozovacich cibulek v kvétenstvich fady druhi ¢esnekd. Dal3i skupinu miZeme
nazvat jednoletymi klony. Jsou to klonalni rostliny, u kterych se spojeni mezi
matefskou a deefinou &asti rostliny rozpadne béhem jedné az dvou sezén. Deefiné
ramety jsou v t¢ dob& bud' jiz vyvinuté do velikosti srovnatelné s matefskymi
rametami nebo zésobni latky, které deefiné ramety importovaly z matefské rostliny
a ulozily napf. v stonkové hlize, jsou dostateéné k dosazeni takové velikosti. Do tfeti
skupiny muZeme zafadit klony, které se rozpadaji po vice nez dvou letech; velikost
a ontogeneticky rozvoj deefinych ramet je srovnatelny s matefskymi rametami.

Udrzovini funkéniho spojeni mezi rametami je pro rostlinu nakladné. Proto
mizeme oCekdvat, Ze toto spojeni pfinasi rostlinam, které ho udrzuji, néjaké vyhody
(tab. 3). Rychly rozpad kloni je podle Pitelky a Ashmuna (1985) vyhodny za velmi
nepifznivych podminek, kdy je rist omezen nedostatkem zdroji a konkurence mezi
rostlinami je mélo intenzivni (napf. stinéné bylinné patro lesa). Nerozpadavé klony

Tab. 3. Vyhody a nevyhody udrzovani funkéniho spojeni mezi rametami (podle Pitelka a Ashmun
1985).

Vyhody Nevyhody

podpora potomki matefskymi rametami uhlikova naroénost ristu a niklady na udrZovani
(,,péte o potomstyo*) spojeni (dychani)

podpora ramet rostoucich v nepfiznivych mistni nedostatek nebo poranéni miZe ohrozit

podminkdch a ,délba prace” viechny navzijem propojené ramety

realokace Zivin mezi rametami rist velkych a zdravych ramet miiZe byt zpomalen
diky zvySené podpofe slabdich ramet

korelace ristu sniZujici intenzitu konkurence  nemoci (nap systémové virové infekee) se mohou
mezi spojenymi rametami snadno 3ifit mezi rametami

249



1 KLIMESOVA, L. KLIMES

by pak mély prevladat v prostiedi, kde je konkurence intenzivnéjsi a prostiedi je
z hlediska limitujicich zdroji sice v prostoru nebo ¢ase heterogenni, aviak je zdroven
predpovéditelné,

V zivislosti na hlavnich gradientech prostiedi se druhy s rozpadavymi klony
vyskytuji hlavné na vihéich, Zivinami bohatych stanovistich (van Groenendael er al.
1996), Nerozpadavé klony maji predeviim konkurencné zdatné rostliny, rozpadaveé
klony jsou v prostiedich s limitujicim uhlikem (Klimes ef al. 1997). Integrace kKlonu
souvisi s ,pédi o potomstvo™. Ta je zvlast vyhodnd v konkurenénim: prostiedi
uzavienych porostt dospélych rostlin,

4. 3. Integrovani fyziologickd jednotka

Existence fyzického spojeni mezi ¢dstmi rostliny nefiki samo o sobé nic o jeho
funkénosti, Termin integravand fyziologickd jednotka (IPU) byl zaveden pro ozna-
ceni takové ¢dsti jedince rostliny, kterd je fyzicky i fyziologicky integrovina a v je
jimz rdmei dochdzi k transportu Zivin, vody a uhliku (Watson a Casper 1984, Watson
1986). Propojenost se nejéastdji zjistuje sledovanim transportu znaceného uhliku
nebo dusiku (Watson 1990),

U viech studovanych druhl bylo potvrzeno zasobovani vyvijejicich se deefinych
ramet ze stardich &asti rostliny, a to nejen v experimentech s rostlinami nijak ne-
ovliviiovanymi, ale i v piipadé rostlin experimentalné poskozenych (defoliace, preru-
deni cévniho spojeni). Vzdajemny vztah stardich ramet je viak slozitéjsi a nedovoluje
piilisné generalizace. Ramety trsnatych trav (napf. jilku vytrvalého) jsou za normdl
nich podminek téméf nezavislé, k transportu zivin, vody a uhliku mezi nimi prakticky
nedochézi. Jing situace byla pozorovina u jedinc, jejichZ ¢ast byla poSkozena, nebo
v piipadé, Ze ¢dst ramet rostla v prostiedi s nedostatkem nékterého zdroje. Za téchto
okolnosti dochdzi alespon po omezenou dobu k transportu limitujiciho zdroje k mistu
vyzadujicimu podporu (napi. stéblo zbavené listi) (Colvill a Marshall 1981, Welker
a Briske 1992). Také u jinych typt orgdnt klondlniho ristu jsou jednotlivé ramety na
sobe nezavislé, Napt. u astry Aster acuminatus s Kratkozijicimi hypogeotropnimi od-
denky nebylo ani pfi stinéni nebo defoliaci dosazeno transportu asimilata mezi
rametami (Ashmun er al. 1982). Zadna vymeéna asimilatd nebyla zjisténa ani mezi
stonky Sonchus arvensis vzniklymi adventivné na jednom horizontdlnim Kkofenu
(Fykse 1974).

U nékterych oddenkatych druhi a druhu se stolony (napi. Carex arenaria, Cyvno-
don dactylon, Ranunculus repens) byl zjiStén transport asimilat smérem Kk apikdl-
nimu vreholu, tedy k rychle rostoucim rametam. Bazipetalni transport byl zaned-
batelny (Ginzo a Lovell 1973, Noble a Marshall 1983). U nékolika oddenkatych
druhli & dlouho Zijicimi rametami, studovanych v prostiedi s chladnym klimatem
(napt, Carex higelovii, Dupontia fisheri), sméfoval hlavni proud asimildti naopak
smérem k nejstar$im ¢astem rostliny, i kdyz nové produkované moduly byly také
zasoboviny (Allessio a Tieszen 1975, Callaghan 1984, Jonsdottir a Callaghan 1988).

I kdyZ jsou dvé ramety navzijem nezavislé pokud jde o (nové asimilovany) uhlik,
jsou zivislé na pfisunu vody a minerdlnich ldtek. Obé ramety zéroven prispivaji
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f;\'j'mi asimilaty k ristu celého kofenového systému. Kofenovy systém se tak zdd byt
integrujici soutdsti klondlni rostliny (Marshall 1990). Dalsim projevem integrace
Klonu je realokace uhliku ze zdsobnich orgdnti na jare pfi vyristani nového fotosyn-
tetického apardtu, pripadné pii kveteni a tvorbé plodi (Fonda a Bliss 1966, Conchou
a Fustec 1988, Klimes er al: 1993). Disledkem integrace kloni je i jejich specifické
chovini pii samofedéni, kdy je mortalita jedined (ramet) nizsi nez je tomu u uni-
tarnich rostlin (Hutchings a Bradbury 1986, Hara 1994, de Kroon a Kalliola 1995
Hara a Sritek 1995), ‘

4. 4. Limitace cévnim spojenim

. Pi podrobnych studiich presunu znadenych asimildtd byl &asto zjistén omezeny
import do nékterych ¢asti klonu (Watson a Casper 1984). Transport asimilata je
mn?,ll)" jen pokud jsou k dispozici cévni svazky propojujici dané &sti rostlin, U ne-
Kterych klondlnich druhii byla popsana limitace integrace klonu cévnim spojenim.
Napf'. u popence biectanolistého, Glechoma hederacea, se diky vlastnostem cévniho
systemu nemohou navzijem podporovat boéni vétve vychdzejici z jednoho ¢linku
mateiského stonku (Price a Hutchings 1992), Stejna omezeni mizeme ocekdvat
i u dalSich druhd z Celedi Lamiaceae. 1 po poskozeni rostliny se mohou vyskytnout
podobna omezeni. K obnové cév a tim i transportu puvodni cestou viak v nékterych
pripadech maze dojit i u dospélé rostliny (Gifford a Evans 1981).

4. 5. Vyhledavani zdroji

Rust klondlnich rostlin v heterogennim prostiedi mize byt usnadnén nejen translo-
kaci litek, ale i aktivnim vyhledavanim zdroji (foraging, Oborny 1991). K vy-
hleddvani zdroji je nutnd morfologicka plasticita. Diky ni se klondlni rostlina vétvi
a prodluzuje ¢i zkracuje svd internodia takovym zplisobem, ze zvysi piijem limitu-
Jicich zdrojt (Slade a Hutchings 1987a,b, Hutchings a de Kroon W‘:M). Nejcastéji byl
tento fenomén popisovén tak, Zze na misté bohatém na zdroje ma plagiotropni stonek
(stolon nebo oddenek) kratii internodia a vice se vétvi nez na ivinami chudém misté.
V konetném dusledku se tak ramety klondlni rostliny Koncentruji v mistech bohatych
na zdroje (Sutherland a Stillman 1988, 1990),

V fad& pokusi se svétlem vedlo zastinéni k prodlouzeni &lank stolond, ale nemélo
Zidny vliv na oddenky, a u stoloni i oddenki vedlo k redukei vétveni (tab. 4). Pros-
torové heterogenni rozlozeni Zivin nevedlo ke zméné délky ¢lanku ani u stolond. ani
u oddenki. U obou orgint viak vedlo k astéjiimu vétveni na mistech b()hatsic‘h na
zdroje (tab. 4).

Simulace M. Caina (1994) viak ukdzaly, e samotné zkrdceni internodii v prizni-
vém prostiedi, v rozsahu zaznamenaném v experimentech, neni dostateéné k tomu
aby akumulace ramet v mist¢ bohat$im na zdroje byla prikaznd (viz 162 de Krom;
a Hutchings 1995). Koncepee vyhledavani zdrojit rostlinou byla proto pieformu-
lovana tak, aby zahrnovala i koncentrovini Jednotlivych listd a kofend v prostiedi
s vy33i nabidkou zdroj (Hutchings a de Kroon 1994, de Kroon a Hutchings 1993).

o
o
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Tab. 4. Morfologicka plasticita rostlin v heterogennim

A. Reakce na dostatek svétla. -

= zkraceni dé

lky internodia, + = prodlouZeni délky internodia

nebo Eastéjii vétveni, 0 = beze zmény, ? = nebylo studovano.

Druh

Délka internodia  Vétveni

prostiedi (podle de Kroon a Hutchings 1995).

Autofi

stolon

Cynodon dactylon
Galeobdolon luteum
Glechoma hederacea
Ranunculus repens

Trifolium repens

hypogeotropni oddenck

Agrapyron repens
Agrostis gigantea
Brachypodium pinnatum
Carex flacca

Glawx maritima
Hydrocoryle bonariensis

+ © O

+

+

Dong a de Kroon 1994
Dong 1993

Slade a Hutchings 1987b
Lovett Doust 1987
Caradus a Chapman 1991

Williams 1971
Williams 1971

de Kroon a Knops 1990
de Kroon a Knops 1990
Jerling 1988

Evans 1992

B. Reakce na dostatek zivin. - = zkraceni délky internodia, + = prodlouZeni délky internodia
nebo Eastéjdi vétveni, 0 = beze zmény, ? = nebylo studovino.

Druh Délka internodia  Vétveni  Autofi
stolon
Cynodon dactylon + + Dong a de Kroon 1994
Fragaria chiloensis 0 + Alpert 1991
Glechoma hederacea i Slade a Hutchings 1987a
Ranunculus repens 0 ? Lovett Doust 1987
Trifolium repens + + Caradus er al. 1993
hypogeotropni oddenek
Agropyron repens 0 + Williams 1971
Agrostis giganiea 0 + Williams 1971
Aster lanceolata 0 0 Schmid a Bazaz 1992
Brachypodium pinnatum - + de Kroon a Knops 1990
Carex bigelowii + E Carlsson a Calaghan 1990
Carex flacca 0 + de Kroon a Knops 1990
Cynodon dactylon 0 + Dong a de Kroon 1994
Hydrocotyle bonariensis 0 + Evans 1992
Solidago altissima 0 0 Schmid a Bazaz 1992
Solidago canadensis 0 0 Schmid a Bazaz 1992
Solidago gigantea 0 0 Schmid a Bazaz 1992
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4. 6. Delba prace

Podpora Casti klonu, rostouci v deficitnich podminkdch prostfednictvim pfesunu
limitujiciho zdroje vaskuldrnim systémem z ¢asti klonu dobfe zasobené, vede bud’
k redukei ristu zasobujici ¢asti klonu (Pitelka a Ashmun 1985, Carago a Kelly 1991),
nebo muZe byt kompenzovana jeho vEétsi asimilacni aktivitou (Watson a Casper
1984). V podminkdch, kdy klonalni rostlina roste tak, Ze je jeji prvni ¢dst v chudém
a druhéd v bohatém prostiedi na jeden zdroj a zaroven prvni ¢ast v bohatém a druhd
v chudém prostiedi na druhy zdroj, byla zjisténa specializace ¢asti klonu na ziskavani
toho zdroje, ktery je lokalné v nadbytku (napi. u Potentilla reptans, Potentilla anse-
rina, Fragaria chiloensis). To vedlo k lepsimu rastu klonu jako celku ve srovnani
s kontrolnimi rostlinami rostoucimi v podminkach, kdy prvni &ast rostliny byla
v prostiedi bohatém na oba zdroje a druha ¢ast v prostfedi chudém na oba zdroje
(Alpert a Mooney 1986, Stuefer er al. 1994, 1996). Tento efekt byl nazvan ,.délba
price (Callaghan 1984, Callaghan et al. 1986). Césti rostliny rostouci v riznych
prostiedich tedy maji morfologické adaptace pro maximalni vyuziti toho zdroje, ktery
je v daném prostredi dostupny, a jsou zavislé na pfisunu limitujiciho zdroje. Je-li tak-
ovym podminkam vystavena unitarni rostlina, investuje do orgdnu ziskévajiciho
limitujici zdroj (Bloom ef al. 1985). Klondlni rostlina v kontrastnim prostredi inves-
tuje do organu ziskdvajiciho ten zdroj, ktery je limitujici pro jinou, s ni {yziologicky
spojenou ¢ast rostliny. Ani délba prace viak neni obecnou vlastnosti klonalnich
rostlin, Nebyla zjiSténa u popence biectanolistého (Glechoma hederacea), coz je vys-
vétlovdno velmi intenzivnim akropetalnim tokem zdroji v ramci klonu, ktery neni
vyvizen bazipetalnim transportem ani v podminkéch, kdy by to pro klon jako celek
mohlo byt vyhodné (Stuefer a Hutchings 1994).

5. Morfologie klonédlniho rustu

VétSina experimentdlné ziskanych daji o klondlnich rostlindch se tyka pouze
druhu Sificich se oddenky a stolony (viz kap. 4). Proto jsou tuvahy o evoluénim
vyznamu klonality, o jejim vyznamu pro druhovou diverzitu a stabilitu v rostlinnych
spolecenstvech prili§ zobeciujici a predCasné. Ve skute¢nosti je lze aplikovat jen na
pomérné malou, byt" druhové bohatou, skupinu klonalnich rostlin. S cilem zmapovat
diverzitu klonélniho ristu rostlin ve stfedni Evropé a poukdzat na opomijené typy
Jsme zalozili databizi klondlniho ristu rostlin stfedni Evropy, ve které jsou shrnuty
dostupné znalosti o zptsobu klondlniho ristu pro vice nez 2700 druhi cévnatych
rostlin. Nékteré vysledky ziskané vyhodnocenim této databaze zde piedkladame.

5. 1. Principy Klasifikace klonélnich rostlin

Morfologie klondlnich rostlin je velmi pestrd vzhledem k riznosti prostiedi, ve
kterych se vyskytuji, a také proto, Ze ke klondlnimu ristu slouzi organy rizného
puvodu. Orgdnem klonalniho ristu miZe byt jak stonek &i kofen, tak i list. Adaptace
ke klondlnimu riistu majici podobnou funkei mohou byt zajistoviny raznymi orgdny.
Podle svého pivodu maji organy klonalniho ristu zaroven i jiné funkee, napt asimi-
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lacni, ukotvovaci, zisobni apod. (tab. §). Proto jsme hledisko puvodu organu klondl-
§ : ST - s 8 - X < F oo ‘ e % -
niho rustu povazovali v Klasifikaci za rozhodujici. Daldi ¢lenéni je provadéno na

Tab. 5. Morfologickd a funkéni charakteristika 21 typd klondlniho ristu cévnatych rostlin ve stredni
: : "..' g e F 5131 e 1 rarls |8 k
Evropé. Typy jsou nazvany jménem charakteristického zastupee, podrobng)3i popis je uveden v dodatku

\ 1 Péde e
I'yp klondlniho ristu Pavod Povod :itlm__] ; Organ Péce I .u_\ud
: obnovovacich cévniho asimilovany klonalniho o po-  zasobniho
pupent spojeni organem ristu slouZi tomstvo orgidnu
klondlniho Kk ukotveni
ristu
(1) Trifolivm pratense axilarni kofen  Ziviny ano ano kofen
pupeny
(2) Alliaria petiolata, adventivni ~ kofen  Ziviny ano ano kofen
(3) Rumex acetosella pupeny
(4) Ranunculus ficaria axilirni stonek  ne ano ano kofen
pupeny
(5) Lycopodium annotinum  axilarni stonek  uhlik ne ano stonek
pupeny
(6) Festuca ovina, axilarni stonek  ne ano ano stonek

(7) Rumex obtusifolius, pupeny
(8) Rumex alpinus,

(9) Dactylis glomerata,

(10) Aegopodium podagraria

(11) Fragaria vesca axilarni stonek  uhlik ne ano stonek
pupeny
(12) Caltha palusiris, axilarni stonek  ne ano ano stonek
(13) Asperula odorata pupeny
(14) Calystegia sepium axilarni stonek  uhlik ne ano stonek
pupeny
(15) Lycopus europaeus, axilarni stonek ne ano ano stonek
(16) Carydalis solida, pupeny
(17) Corydalis cava
(18) Galanthus nivalis axilarni stonek ne ano ano list
pupeny
(19) Ornithogalum gussonei  axilami stonek ne ano ne list
pupeny
(20) Tulipa sylvestris axilarni stonek ne ano ano list
pupeny
(21) Dentaria bulbifera axilarni stonek, vétsinou ne ne vétdinou
a adventivni st uhlik stonek
pupeny nebo list
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zdklade dulezitych morfologickych znaka Klondlniho rustu jako jsou délka spojeni
jednotlivyeh ramet, pozice obnovovacich pupent vzhledem k povrchu pudy,
schopnost druhotné¢ho tloustnuti, tvorba adventivnich kofenu, tvorba adventivnich
pupent, piitomnost specidlnich zdsobnich orgind, trvdni spojeni deefinych ramet
s matefskou rametou a deefinyeh ramet navzijem (Klimes er al 1997, obr. 4,
dodatek).

Spektrum organt klondlniho rustu rozlifenych v databézi (viz dodatek) je
reprezentativni pro stfedoevropsky region. Stredomofska flora a stepni flora by si
nepochybné vyzidaly jemnéjsi ¢lenéni u cibuli, teplejsi regiony a tropy by poskytly
mnoho pfikladt adventivnich pupent na listech (rod Bryophyllum, kapradiny), epi-
fytnich, lidgnovitych druhu a stromovych forem (Hallé er al. 1978, Page 1979, Jenik
1994).

Fab. 6. Zastoupeni typu organi klonilniho ristu ve stfedoevropské flofe, Pokud druh kKombinuje
nekolik zpasobii klondlniho ristu, byl zahmut do kazdého z téchto typd. Proto je celkovy pocet
druhi (2932) vy33i nez poéet druhii v databazi (2760), na Jejimz zakladé byla tato tabulka sestavena.
(podle van Groenendael er al. 1996).

€. Typ klondlniho ristu Potetdruhi % Poradi
1 Trifolium pratense 155 3290 03
2 lliaria petiolata a4 1,50 13
3 Rumex acetosella 51 1,74 12
4 Rammculus ficaria 37 1,26 14
5 Lycopodium annotinum 75 2,56 10
6 Festuca ovina 134 4,57 5
T Rumex obtusifolius 510 17,390 1
8 Rumex alpinus 86 2197 ond]
9 Dactylis glomerata 98 334 6
10 e gopodium podagraria 289 986 2
11 Fragaria vesca 148 505 4
12 Caltha palusiris 57 1,94 11
13 dsperula odorata 83 PR )
14 Calystegia sepium 4 0,14 21
15 Lycopus europaeus 20 0,68 17
16 Corydalis solida 25 0,85 15
17 Corydalis cava 7 024 19
18 Galanthus nivalis 18 0,61 18
19 Ornithogalum gussonei 24 0,82 16
20 Tulipa syivestris 7 024 20
21 Dentaria bulbifera 79 269 9
neklonélni rostliny 981 3346
klonalni rostliny 1951 66,54
celkem 2932 100
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A
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KLONALNI ROSTLINY: FYLOGENEZE, EKOLOGIE A MORFOLOGIE

5. 2. Zastoupeni typt klondlniho ristu ve stfedoevropské fléfe

Z celkového poctu 2760 druhi, které jsme zaradili do nasi databaze, je téméf 2000
(66,5 %) potencidlné klondlnich (tab. 6). Tento daj je téméF shodny se 70 % klonal-
nich druh, které uvadéji pro temperatni zénu van Groenendael a de Kroon (1990b).
Oproti tomu Salisbury (1942) uvadi, ze 46 % druhl krytosemennych rostlin je ve
Velké Britanii klonalnich. Podil klonalnich rostlin na biomase, pokryvnosti
¢i pottu vyhoni je ¢asto jeité vyssi. Podle Pracha a Pyska (1994) se priméma
pokryvnost klonélnich druhli v 15 sukcesnich sériich pohybovala mezi 67 a téméf
100 %; v druhové bohatych loukéach v Bilych Karpatech, kde je na 80 % druhi klo-
nalnich, bylo zjisténo, ze 97 % jedinct (vyhont) patii klonalnim druhiim (Klimes er
al. 1997). Podobné trendy lze ocekavat viude v oblasti travnatého biomu, kde do
minuji trsnaté nebo oddenkaté traviny (Walter a Breckle 1986-1991).

Typy orgdni klondlniho ristu uvedené v tabulce 5 a na obrazku 4 piedstavujf rela-
tivné homogenni skupiny s podobnou morfologii a funkei. Poget rostlinnych druhii
stiedoevropské flory néleZejicich k uvedenym typim je uveden v tabulce 6. Nej-
rozsifenéjsim typem orgdnu klondlniho ristu je epigeotropni oddenek, ktery ma
17,4 % druhi vysSich rostlin, a hypogeotropni oddenek nalezeny u 9,9 % druhi
(podrobny popis organi klondlniho riistu je v dodatku). Zbylé typy jsou zastoupeny
vzdy u méné nez 6 % druhti. Z toho vyplyvé, ze druhy s oddenky a stolony, na zak-
ladé jejichZ studia jsou zobechovany zavéry o funkei a vyznamu klonality u rostlin,
zastupuji ve stredni Evropé pouhou jednu téetinu klonélnich druhii.

Podékovini: Za cenné pfipominky k predchézejici verzi rul».oplt;u dékujeme T. Herbenovi. Vysledky
prezentované v tomto sdéléni byly ¢asteéné ziskdny pfi prici na grantech 206/95/0503 GA CR
(L. K.)a A6005606 GA AV CR (J. K. aL.K.).
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J. Klimedova and L. Klimed (Institute of Botany, Academy of Sciences of the Czech Republic)
Clonal plants: phylogeny, morphology and ecology

Clonal plants play a significant role in the flora and vegetation of the temperate zone. About
67 % of vascular plants are clonal in Central Europe. Clonal plants comprise nearly 100 % of bio-
mass and individuals in some plant communities. They are more tolerant to low temperatures,
deficiency in soil nutrients, and shading than nonclonal plants. Occasionally, most clonal plants
reproduce sexually so that genetic variability in their populations need not be lower than in the
nonclonals. Clenality is an ancestral character in monocots whereas in dicots it is a derived charac-
ter which originated several times in individual phylogenetic lineages. Clonality is associated with
unipolar growth and often with missing secondary thickening. The 2760 species of central European
flora can be classified into 21 categories of clonal growth, based on morphology and functions of
clonality. Clonal plants are integrated structures within which the transport of resources is possible.
Due 10 this they may be efficient and successful in heterogeneous environments where foraging and
division of labor between individual parts of a clone may enhance their success.

Terminologicky slovnik

adventivni kofeny (adventive roots): kofeny rostouci na nadzemnich &dstech rostliny, na podzem-
nich stoncich nebo na starych Kofenech. Zakladaji se z povrehovyeh tkini organu (maji exogenni
pivod);
adventivoi pupeny (advenrive buds): pupeny, které vyristaji bez spojeni s apikdlnim meristémem
z jiz diferencovanych tkini. Adventivni pupeny se mouhou zakladat na stonku, kofenech a lis-
tech rostlin pomémé hluboko v pletivu (endogenni pivod) nebo v epidermis (exogenni plvod).
Mohou vznikat rovnéZ po poranéni na Fizeich kdy jsou zaloZeny v kalusovém pletivu, které se
tvofi na riné;
agamospermie (agamospermy): produkce semen bez oplodnéni;
apomixie (apomixis): nepohlavni rozmnoZovani (nékdy je definovina v uzsim smyslu, tak, e od-
povidd agamospermii);
geneta (gener): zahruje viechny ramety pochdzejici z jedné zygoty; za predpokladu, ze nedosko k
somatické mutaci je geneticky homogenni;
integrovand fyziologicks jednotka (integrated physiological unit - IPU): st Klonu, kterd je fyz-
iologicky integrovina (v rimei ni probiha transport zdroj);
modul (module): opakujici se stavebni jednotka rostlinného téla vytvifejici moduldrni strukturu
rostliného téla;
oddenek (rhizome): stonek rostouci pod povrchem pudy;
primirai koFen (primary roat): kofen vyristajici z kofenového polu embrya;
primarni stonek (primary stem): stonek vyristajici ze stonkového pélu embrya;
rameta (rame!): jednotka, vznikla vegetativni multiplikaci; je potencidlng fyziologicky samostatng
stolon (stolone): nadzemni plagiotropni stonek; 3
vegetativni multiplikace (vegetative mudtiplication): druh nepohlavniho rozmnoZovani, které se
us:&x-ieéﬂuje vegetativnim ristem a ndslednym rozpadem matefské rostliny na vice deefinych
rostlin.

KLONALNI ROSTLINY: FYLOGENEZE, EKOLOGIE A MORFOLOGIE

Dodatek:
Popis 21 typi Klondlniho ristu cévnatych rostlin ve stiedni Evropé. Oddenek je definovin jako
stonek rostouci pod zemi.

L. Typ Trifolium pratense. Hlavni (kilovy) Kofen primarniho kofenového systému nemid
adventivni kofeny, ani adventivni pupeny. Starnouci hlavni kofen odumird a rozklada se od stiedu,
¢im2 nakonec dochazi k fragmentaci. Staré genety se tak rozpadaji na ramety, z nichZ se karda
sklada z ¢asti hlavniho kofene a nadzemniho vyhonu. Vegetativni Sifeni je velmi omezeno. Hlavni
Kofen slouzi jako zasobni orgdn a k cévnimu spojeni mezi nadzemnimi vyhony. Zasobni pupeny
Jjsou na vytrvalé bazi nadzemnich vyhonu (kaudex) [dalsi piiklady: Artemisia campestris, Cichorium
intybus, Dorvenium herbaceum).

2. Typ Aliaria petiolata. Hlavni kofen primamiho kofenového systému ma adventivni pupeny,
F'ento typ se od piedchoziho lisi pouze pritomnosti téchto pupent. Adventivni pupeny se zaklidaji
bud' na hypokotylu nebo na hlavnim kofenu, popi. na obou téchto orginech. Adventivni pupeny se
mohou rozvijet jiz na mladych rostlindch, ale k fragmentaci dochdzi a2 u starych rostlin, stejné jako
u predehoziho typu [dalsi piiklady: Aristolochia clematitis, Linaria alpina, Viola pumila).

3. Typ Rumex acetosella. Boéni kofeny primirniho kofenového systému nebo adventivni kofeny
s adventivnimi pupeny. Kofeny s adventivnimi pupeny slouzi jako zasobni orgin a ke spojeni mezi
rametami. Laterdmi a adventivni kofeny béhem nékolika malo let odumiraji, ¢imz dochazi
k fragmentaci mateiské rostliny. Laterdlni Sifeni pomoci pupenit na kofenech je casto velmi
efektivni [dalsi priklady: Ajuga genevensis, Convolvulus arvensis, Epilobium angustifolium).

4. Typ Ranunculus ficaria. Koienové hlizy. Hlizy jsou kritkoveéké. Slouzi jako zisobni
a regeneracni orgdny. Matefsk rostlina odumird na podzim, s vyjimkou kofenové hlizy, ktera nese
Jediny pupen. Ten se probouzi na jafe. V 1é& star¢ hlizy odumiraji a tvofi se nové. Vegetativni
Sifeni je zpravidla velmi omezené. Polet ramet vzniklych za Zivot jedné genety je vétdinou nizky
[dalsi priklady: Dactylorhiza fuchsii, Orchis morio, Traunsteinera globosal.

S. Typ Lycopodium annotinum. Dlouhoviké nadzemni plazivé stonky. U nékterych druhi se
kveéty rozvijeji na ortotropnich vétvich, které se pozdéji ohybaji k zemi a stivaji se plagiotropnimi.
Fragmentace zaCind po nékolika letech tim, Ze odumird bazilni &ist plazivého stonku. Nody na
plagiotropnim stonku nesou listy, internodia jsou véinou dlouhd, vétveni je monopodidlni nebo
sympodialni. Stonek zajist'uje cévni spojeni mezi stardimi a mlad3imi Sastmi rostliny. Vegetativni
Sifeni muze byt rychlé [daldi piiklady: Oxycoccus microcarpus, Salix reticulata, Veronica
Sfruticulosa).

6. - 8. Dlouhovéké podzemni stonky zakladané nad zemi (= epigeotropni oddenky podle
Serebrjakov a Serebrjakova 1965). Distilni ¢ast stonku je piekryta pidou nebo opadem, nékdy je
zatahovana pod zem kontraktivnimi kofeny. Nody nesou zelené listy, internodia jsou kratka.
Oddenky slouzi jako zasobni organ a orgdn nesouci obnovovaci pupeny a Koreny. Vegetativni Sifeni
Je vétSinou pomalé (do nékolika cm za rok). Oddenek zading od bize odumirat zpravidla po vice ne?
10 letech. Vétveni je monopodidlni nebo sympodidlni. Fragmentace zad¢ind odumirdnim primamiho
Kofene a nejstarsi ¢asti oddenku.

(6) Trsnaté traviny: typ Festuca ovina [daldi priklady: Agrostis alpina, Carex montana,
Deschampsia cespitosa).

(7) stonek kratsi nez 10 cm: typ Rumex obtusifolius [daldi ptiklady: Armeria alpina,
Calamagrostis arundinacea, Sanicula europaea).

(8) delka stonku alesponr 10 cm: typ Rumex alpinus [dalsi piiklady: Asarum ewropaeum, Geum
rivale, Filipendula ulmaria).

9. - 10. Dlouhoveké plagiotropni stonky rostouci pod povrchem pudy a zaklidané po zemi
(= hypogeotropni oddenky podle Serebrjakov a Sercbriakova 1965). Stonek obvykle roste
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any druh. Po urcité dobé se stonek stavi ortotropnim
a vytvaii nadzemni vyhony. Plagiotropni ¢ast stonku nese listové Supiny a It\‘oicn}'. kter¢ v m‘u'!éq!
pnélu vyristaji z nodd. Internodia jsou dlouhd, vétveni obvykle sy mpodidlni. Uddcnk:\‘ se dUZ!\'ﬂJ{
vEtsinon 2 az 9 let. Vegetativni §ifeni mize byt rychlé, az nekolik metrti za rok. Odumirani vedouci
k fragmentaci zatina od nejstarsi &asti oddenku. ;

(9) Celkova délka stonku je mendi nez 10 cm: typ Dactylis
Anthoxanthum odoratum, Carex atrata, Juncus trifidus). _

(10) Celkova délka stonku je alespofi 10 ¢m: typ Aegopodium podagraria [dalsi priklady:
Achillea pannonica, Calamagrosiis epigejos, Galium boreale].

horizontalné v hloubce, kterd je typicka pro d

glomerata [dalsi priklady:

&ké plagiotropni nadzemni stonky specializované na Sifeni.

11. Typ Fragaria vesca. Kritkov . spe . :
yojenti je zachovino po jednu

Zajistuji dotasné spojeni mezi matefskou a deefinou rostlinou. Toto sy
sezonu. Stonek miize nést kofeny a listy, slouZi jako zasobni organ a orgdn nesouci obnovovaci
pupeny. Ruist je monopodidlni nebo sympodialni. Fragmcmfwc_ je zpﬂsghena mlumir:}nim
plagiotropniho stonku. Deefiné ramety mohou byt viceleté [dalsi priklady: Ajuga reptans, Geun

reptans, Patentilla anserinal.

12. Typ Caltha palustris. Kritkovéké podzemni plagiotropni stonky zakladané nad povrchem
pidy. Vlastnosti jsou podobné jako u typii &. 6 - 8, s vyjimkou délky trvani spojeni [dalsi priklady:
Bellis perennis, Ranunculus acris, Viola biffora].

13. Typ Asperula odorata. Kratkoveké podzemni plagiotropni stonky zakladané pod povrchem
pitdy. Viastnosti jsou podobné jako u typt ¢. 9 - 10, s vyjimkou délky trvani spojeni [dalsi priklady:
Dentaria enneaphyllos, Mentha longifolia, Stachys sylvatical.

14, Typ Calystegia sepium. Jednoleté podzemni hlizy na distalni €asti plagiotropniho
nadzemniho stonku. Hlizy slouzi jako zisobni orgin. Jsou na nich zdsobni pupeny. Na podzim
plagiotropni nadzemni stonek pronika pod povreh pidy a transformuje se v hlizu. Jedno nebo vice
internodii ztloustnou a ukladaji se v nich zasobni latky. Plagiotropni stonek zajistuje spojeni
s matefskou rostlinou. Stonek muze nést zelené listy a kofeny. Po sformovani hlizy spojeni
s matefskou rostlinou odumira. Tento typ zajistuje rychlé vegetativni ifeni, znacnou mobilitu a
¢asto pouze prechodny vyskyt na jednotlivych mikrolokalitach [dalSi piiklady: Calystegia silvatica,
Rubus caesius, Rubus fruticosus agg.].

15. Typ Lycopus europaeus. lednoleté podzemni hlizy na distélni &dsti plagiotropniho
podzemniho stonku. Hlizy slouzi jako zdsobni organy. Nesou zasobni pupeny, které zajist'uji jarni
rist. Podzemni plagiotropni stonek nese kofeny a listové Supiny. Na apikalnim Konci podzemniho
stonku se tvofi jedna hliza nebo se wytvdii nékolik hliz podél tohoto oddenku. Podzemni
plagiotropni slonek zajistuje cévni spojeni s matefskou rostlinou. [dalsi priklady: Adoxa
moschatellina, Helianthus tuberosus, Trientalis europaeal.

16. Typ Corydalis solida. Matefska hliza a deefind hliza jsou pod pudnim povrchem, jsou
jednoleté a k sobé prisedlé. Rist je sympodidlni. Hlizy slouzi jako zdsobni orgény a nesou zésobni
pupeny. Vegetativni 8ifeni je nepatrné, produkce vice nez jedné deefiné hlizy v pribéhu jedné
sezdny je vzicnd [dalsi piiklady: Aconitum callibotryon, Gladiolus imbricatus, Ranunculus

bulbosus).

17. Typ Corydalis cava. Vyuvali podzemni stonkova hliza. Jeji senescence mize vést
k fragmentaci rostliny. Deefiné hlizy produkovéany nejsou. Mateiska hléza roste monopodidlné
a sekundarmé tloustne. Proces odumirdni zaéing v centralni éasti hlizy. Hliza slouZi jako zésobni
organ a nese zasobni pupeny, Yegetativni ifeni je zanedbatelné [dalsi priklady: Allium angulosum,
Cyclamen persicum, Eranthis hyemalis).
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18. - 20, Cibule - zkracend bazilni &bst stonku s jednou nebo nékolika ztlustlymi zasobnimi
Supinami nebo bazalnimi ¢astmi listd. Cibule roste zpravidla sympodidine.

(18) Deefind cibule vzniki uvnite mateiské cibule; obé cibule maji stejnou velikost: typ
Galanthus nivalis [dalsi piiklady: Leucojim vermum, Ornithogalum nutans, Scilla vindobonensis |
_ (19) Deefina cibule vznika uvnité mateiské cibule; deefina cibule je mnohem mensi nez maltf:.f‘.i(é
cibule: typ Ornithogalum gussonei [dalsi priklady: Allium flavim, Gagea bnhemica- -wmc"arf
comosa). fn

(20) Deefind cibule vznika na distalni ¢asti podzemniho stonku: typ Tulipa sylvestris [dalsi
piiklady: Butomus umbellatus, Lioydia serotina, Potamogeton ﬁ.’l‘ﬁ)rmis].. : - -

21. Typ Dentaria bulbifera. Heterogenni skupina, zahrmujici druhy s adventivnimi a axilarnimi
pupeny, dormantnimi apikdlnimi vreholy, turiony, druhy Sifici se pomoci fragmenti rcsllin.n ucici
msl‘llmy". \f’Sc;hny tyto &asti rostlin se mohou oddélit od matefské rostliny a vyriist v L:;lelinu
dcc{!nc_)u, l‘):zlcké spojeni s matefskou rostlinou je ¢asto prerudeno Jjesté pred tim, nez doroste
(icgr'llln' rostlina. Rostlinny fragment, na némz deefina rostlina roste, ma své vlastni z:'x;obm: létk\'-(u
amlam.lch' pupenti a turion(t) nebo je schopen asimilovat (ilomky matefské rostliny) lpfiklz;d :
ad\-‘cnlwr?l pupeny na listech: Cardamine pratensis, Drosera rotundifolia; axilirni pupeny ga
stonku: S_a.nﬁngu bulbifera, Lilium bulbiferum; axilarmi pupeny v kvétenstvi = pseudavivipr;ric)'
I’.uc: alpina, Polygonum  viviparun; dormantni vrcholy a turiony: Aldrovanda vm‘ir.‘ulma'
C 1’?‘(}.’(}!}{[}-‘”{{”! demersum; fragmenty rostliny: Elodea canadensis Myriophyllum s" tr:(mAn'v
a ,pulici” rostliny: Azolla caroliniana, Lemna gibba). = A



