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Karyologie sloznokvétych
Karyology in Compositae
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A brief review is given, summarizing basic knowledge attained up to now in study of chromosomes
in Compositae. The extensive variation in chromosome numbers within the family is pointed out.
The mechanism of changes in basic chromosome number, as well as the impact of polyploidy on
speciation is discussed. The phenomenon of karyotype asymmetry is emphasized, in connection
with evolution of specialized taxa occupying unstable habitats. Methods of molecular genetics
(isozyme analysis, DNA analysis) are essential tools to verify preceding hypotheses about
phylogeny in Compositae, often based on karyological data. Examples of such studies in
Compositae, complementing karyological and biochemical methods one another, are given from
the recent literature.
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Uvod

Celed Compositae patii spole¢né s ¢eledi Poaceae k vyvojové nejpokrocilejsim skupinam
cévnatych rostlin. Z hlediska karyologického je to skupina velmi rozmanita a pomeérné
dobie probddana, prinejmensim co se tyka iudaji o chromozémovych poctech. Pocty
chromozomi u sloznokvétych jsou zna¢né variabilni (Solbrig 1977): nejnizsi znamy
somaticky chromozémovy pocet ma Haplopappus gracilis A. Gray (n = 2); v Celedi se
viak vyskytuji i pocty znacné vysoké, polyploidni (Melanthera aspera (Jacq.) Small,
n=110-120). Vétsina karyologicky prozkoumanych druhti ma pocet chromozomi
v gametach v rozmezi n = 4 az 18, nejcastéji se vyskytujici zakladni chromozémové ¢islo
jex=9.

Spektrum zikladnich chromozémovych ¢isel sloznokvétych v kvétené Ceské republiky

Siroky rozsah zikladnich chromozémovych ¢&isel s prevladajicim Gislem x = 9 Ize nalézt
i mezi zastupci celedi Compositae v Ceské republice (obr. 1, tab. 1). Zminéné nejcastéjsi
zdkladni ¢islo x = 9 se vyskytuje v 21 rodech. Z tizemi Ceské republiky bylo dosud
karyologicky studovano Sest rodi di- nebo polybazickych, tj. rodd s vice nez jednim
zakladnim chromozomovym ¢islem (Crepis, Hypochoeris, Leontodon, Artemisia, Ambrosia
a Serratula).

Mechanismy zmén chromozomového poctu v evoluci sloznokvétych

Zmény v poctu chromozomu véetné zmén v zdkladnim chromozomovém cisle probihaly
u sloznokvétych v zdsadé dvéma mechanismy, nékdy i kombinaci obou: (1) polyploidii
a (2) aneuploidni redukci.
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Obr. 1. - Zastoupeni zdkladnich chromozémovych &isel v rodech Eeledi Compositae v Ceské republice. Sestaveno
na zdkladé dosud publikovanych chromozomovych pocti (hlavni zdroj dat Mésicek et Jarolimova 1992,
doplnujici zdroje Krahulcova 1990, 1991). Rody s vice zdkladnimi ¢&isly jsou zndzornény pro kazdé z nich
zv1ast.

Fig. 1. — The basic chromosome numbers occurring in the genera of Compositae in the Czech Republic.
Compiled from the karyological data published up to now (mostly according to Mésicek et Jarolimovia 1992,
a part of data according to Krahulcova 1990, 1991). The genera possessing more basic numbers are represented
for each number separately.

(1) Mezi sloznokvétymi nalezneme jeden z nejznaméjsich a piimo uc¢ebnicovych piikladi
vzniku druhu allopolyploidii, tj. kiizenim s ndslednym zdvojndsobenim poctu chromo-
zomu. Je to geneze dvou americkych druhi rodu Tragopogon, T. miscellus Ownbey
a T. mirus Ownbey (obr. 2). Oba tyto tetraploidni taxony s omezenym rozsifenim v USA
vznikly kifizenim mezi tiemi diploidnimi euroasijskymi druhy rodu Tragopogon, zavle-
cenymi clovékem na americky kontinent. Bylo zji§téno, Ze prvni spontanni kiizenci mezi
zavlecenymi rodicovskymi druhy, které v Euroasii nejsou sympatrické, vznikli na ame-
rickém kontinenté teprve zhruba pied 70 lety (Ownbey 1950). Prvni dikazy o ptivodu
obou novych hybridnich druhi byly pfitom zalozeny na znacich morfologickych
a karyologickych (Ownbey 1950).

V posledni dobé byly o tomto polyploidnim komplexu ziskdny zajimavé poznatky pomoci
analyzy chloroplastové DNK a isoenzym, které podrobnéji objasnuji genezi obou
tetraploidnich druht v oblasti Palouse, lezici ve vychodni ¢dsti statu Washington
a v prilehlych ¢astech sousedniho statu Idaho (Soltis, Plunkett et al. 1995). Ukdzalo se, ze
populace dvou diploidnich rodi¢ovskych druht, 7. porrifolius L. a T. pratensis L., byly ve
zminéné oblasti zalozeny jednim nebo jen nékolika malo migranty. Na druhé strané 7. dubius
Scop., jehoZ populace se zde vyznacuji mnohem vétsi genetickou rozmanitosti, musel byt
do studované oblasti zavlecen vickrat z riiznych zdroji. Také oba tetraploidni kiizenci,
T mirus a T. miscellus, vznikli pravdépodobné nezdvisle nékolikrat, jak ukdzalo rozSiteni
raznych genotypt.

(2) Aneuploidni redukce zacina postupnymi, vétsinou nékolikandasobnymi translokacemi
(tj. zZlomy a pfemisténim ¢asti chromozomi na jiné chromozémy sady). Zbylé chromo-
zomové fragmenty obsahujici centroméru jsou potom béhem gametogeneze eliminoviny
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Tab. 1. — Seznam 47 rodi sloznokvétych dosud karyologicky studovanych v Ceské republice a jejich zdkladni
chromozomova ¢isla (hlavni zdroj dat Mésicek et Jarolimova 1992, dopliujici zdroje Krahulcovi 1990, 1991).
Table 1. — List of 47 genera of Compositae and their basic chromosome numbers (only the plants studied from
the territory of the Czech Republic). Compiled mostly according to Mésicek et Jarolimovi 1992, a part of data
according to Krahulcova 1990, 1991.

Zikladni
chromozémové Rody celedi Compositae
cislo (x)

3.4,5 Crepis

4,5 Hypochoeris

5 Calycocorsus, Chondrilla

6 Tragopogon

6,7 Leontodon

7 Filago, Helichrysum, Lapsana, Podospermum, Scorzonera
Inula, Taraxacum, Tephroseris

8,9 Artemisia

9 Achillea, Anthemis, Arctium, Aster, Bellis, Cicerbita, Cichorium, Conyza, Hieracium,
Lactuca, Leucanthemum, Matricaria, Mycelis, Prenathes, Pulicaria, Solidago,
Sonchus, Tanacetum. Tripleurospermum

9.12 Ambrosia

10 Carlina, Eupatorium, Petasites, Senecio, Tussilago

11,15 Serratula

1 Carduus

| Bidens

17 Cirsium, Jurinea, Onopordum

19 Arnica

a pocet chromozomi se tak v dalsi generaci snizuje. To byva ¢asto spojeno s nartistajicim
rozdilem mezi velikosti jednotlivych chromozomu uvniti sady. Rovnéz stoupd proporce
chromozomu s velkym rozdilem v délce obou ramének. Takové odvozené karyotypy se
nazyvaji asymetrické a predpokldadd se, Ze maji obzvldsté v nékterych skupindch
sloznokvétych dulezity evolu¢ni vyznam (Stebbins 1971, Solbrig 1977). V ucebnicich
biosystematiky je casto citoviana klasickd prace Babcocka (Babcock 1947), demonstrujici
vyvoj karyotypu aneuploidni redukef (tedy na diploidni drovni) v rodu Crepis.

Adaptivni vyznam asymetrickych karyotypu

Nizké pocty chromozémi ve spojeni s asymetrickymi karyotypy (viz vyse) se Castéji
vyskytuji u specializovanych odvozenych taxond, jako jsou kritkovéké efemérni druhy
rostouci na pionyrskych stanovistich (Stebbins 1971). V ¢eledi Compositae je tento trend
dobie patrny napf. v tribu Cichorieae (Stebbins et al. 1953). Asymetrické karyotypy se
zde viak nevyvinuly ani v rodech tvofenych hlavné dlouhovékymi trvalkami osidlujicimi
relativné stabilni stanovisté, ani v rodech previzné autogamickych, piestoZe rostoucich na
méné stabilnich stanovistich. Asymetrické karyotypy rovnéz chybi u apomiktickych nebo
jinak asexudlné se rozmnozujicich taxond (v rodech Hieracium, Taraxacum).
Vysvétleni tohoto jevu nabizi Stebbinsova hypotéza adaptivnich genovych bloki
(Stebbins 1971: 99-101): asymetrické karyotypy (resp. dlouhd raménka chromozomii)
umoznuji hromadit do vétsich bloki geny, které maji adaptivni vyznam pro pieZziti pocetné
malych populaci na nestabilnich efemérnich stanovistich. Pfi omezené rekombinaci se
pak tyto bloky pfendseji jako celek do dalsich generaci. Dilezitou adaptacni tilohu ma
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T. dubius
2n=2x=12

T. mirus
2n=4x =24

T. miscellus
2n=4x =24

T. pratensis T. porrifolius
2n=2x=12 2n=2x=12

Obr. 2. — Schematické znazornéni allotetraploidniho piivodu Tragopogon mirus a T. miscellus (poprvé navrhl
Ownbey 1950). Sipky zndzoriuji piivod chloroplastové DNK v tetraploidnich druzich: ta se piendsi na potomstvo
pouze od matefského rodice. (Prevzato ze Soltis, Plunkett et al. 1995).

Fig. 2. — Scheme showing the allotetraploid origin of Tragopogon mirus and T. miscellus (at first proposed by
Ownbey 1950). The arrows represent the origin of the chloroplast-DNA in the tetraploid species; the donor of
this DNA can be the female-parent only. (After Soltis, Plunkett et al. 1995).

nizsi obsah DNK, dovolujici rychlejsi bunécné déleni a tedy i rychlejsi rist a snizeni
rekombinace gent dané nizkym poctem chromozomi. Konzervovini vyhodnych
adaptivnich genovych bloki se v§ak maze dit i jinymi zpisoby, ¢asto zménou reproduk-
¢niho systému (piechodem od allogamie k autogamii nebo asexualnim rozmnozovanim
jako u vysSe zminénych apomiktickych druh@ r. Taraxacum a Hieracium). Vyvoj
asymetrickych karyotypi spolu se snizenim chromozomového poctu je tedy jednou z cest,
jak mGze byt zachovdna vyhodna kombinace vloh v naslednych generacich.

Trend ke snizovani poctu chromozomu spojeny s asymetrii karyotypu u odvozenych
a specializovanych taxonu je patrny u fady zastupct celedi Compositae, a to na rizné
taxonomické drovni. Lze se s nim setkat jak uvnitf rod®, tak i v ramci vysSich taxo-
nomickych jednotek (subtribus Centaureineae — Garcia-Jacas et al. 1996, tribus
Eupatorieae — Watanabe et al. 1995). Asymetrické karyotypy u specializovanych taxond
vsak lze nalézt i v jinych celedich: vyskytuji se napt. v rodech Delphinium a Aconitum
(Ranunculaceae) s vysoce specializovanymi zygomorfnimi kvéty, na rozdil od rodt Caltha
nebo Trollius s kvéty pravidelnymi a méné specializovanymi (Stebbins 1971).

Biochemické metody jako vyznamny doplnék karyologického pfistupu pfi studiu
evoluce sloznokvétych

Rada piivodnich predstav o genezi uréitych skupin sloznokvétych a o fylogenetickych
vztazich mezi taxony uvniti téchto skupin byla zalozena mimo jiné na poznatcich o poctu



Krahulcova: Karyologie sloznokvétych 7

a morfologii chromozémii. Nové biochemické metody, zejména analyza isoenzymi nebo
ruzné zptisoby molekuldrni analyzy riiznych typi DNK, umoznily rozliovat a porovnavat
individudlni genotypy. Béhem poslednich zhruba dvaceti let mély nesporny vyznam ve
studiu sloznokvetych i nékteré kvantitativni genetické pfistupy, napfi. stanoveni obsahu
DNK, resp. geneticky aktivni chromozomové hmoty v jadie (Nagl et Ehrendorfer 1974).
Tyto metody se nékdy doplnovaly i klasickymi postupy, napf. srovnavaci anatomii kvetl
a vegetativnich organi (prehled viz Stebbins 1977) nebo morfologickymi znaky pylovych
zrn (Garcia-Jacas et al. 1996).

V literatufe z poslednich let existuje celd fada praci, v nichz se syntézou poznatka
karyologickych a molekuldrné-genetickych podafilo upfesnit predstavy o fylogenezi celedi
Compositae. ato v ramci rizné rozsahlych taxonomickych skupin. Jedna z takovych praci
jiz byla vyse zminéna v souvislosti s vyvojem mladého polyploidniho komplexu v rodu
Tragopogon v Severni Americe. Biochemické metody byly dadle uspésné aplikovany napf.
pii studiu vztahu mezi velikosti aktivniho genomu a jednoletou, resp. vytrvalou riistovou
formou v tribu Anthemideae (Nagl et Ehrendorfer 1974). V tribu Astereae ptinesly
srovnavaci analyzy DNK upfesnény pohled na genezi nejcastéjsiho zakladniho chromo-
zomového ¢isla x = 9 v této skupiné (Jones 1985, Semple 1995). Ukdzalo se, Ze u vétsiny
studovanych zastupci tribu se ziejmé jednd o ¢islo plvodni, z néhoz byla aneuploidni
redukei dosazena ¢isla nizsi. V nékterych pripadech vsak bylo toto ¢islo odvozeno druhotné,
a to kfizenim a polyploidizaci taxond s nizsimi zakladnimi ¢isly (napf. x = 4 a x = 5).
Molekuldrni metody spolu s metodami karyologickymi ddle vyznamné prispély k objasnén{
fylogenetickych vztah napf. v subtribu Centaureinae (Garcia-Jacas et al. 1995) nebo
v tribu Eupatorieae (Watanabe et al. 1995).

Zaver
Studium chromozomt maze diky obrovské karyologické rozmanitosti sloZznokvétych stile
piinaset nové poznatky. Pro rekonstrukci fylogeneze v této obsdhlé a velmi variabilni

celedi jsou cenna zejména novad data o zakladnich chromozémovych ¢islech u dosud
neprobadanych taxont. Cenné jsou rovnéz informace o morfologii karyotypu, zejména

uvniti skupin s obecné rozsifenym zakladnim chromozomovym cislem 9. Je velmi Zadouci
kombinovat karyologické poznatky se studiem na drovni genotypl, coZ umoziuji
molekuldarni metody analyzy isoenzym® a DNK. Na jejich zakladé je pak ¢asto mozné
bud potvrdit hypotézy zaloZené na karyologickém a morfologickém badani, pripadné hledat
jind feSeni.

Summary

The family Compositae is characterized by a wide range of chromosome numbers, including extensive variation
in basic chromosome number. The overview of basic chromosome numbers in 47 genera of Compositae is
given, consisting of representatives of the flora of the Czech Republic, studied up to now. Both basic mechanisms
of chromosome number change, polyploidy and aneuploid reduction, are common in the family. The reduction
of chromosome number connected with karyotype asymmetry played an important part in evolution of specialized
annual taxa adapted to pioneer habitats. This phenomenon is explained by the “linked gene cluster hypothesis™
proposed by Stebbins in 1971. A number of views of phylogeny in various taxonomic groups in Compositae
was initially based on studies in karyology and morphology. Recently, the use of methods of molecular genetics
makes possible to verify these hypotheses. Several examples from recent literature are presented, illustrating
the important contribution of these methods for understanding the evolution in the family (Tragopogon, tribe
Astereae and Eupatorieae, subtribe Centaureinae).
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