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1 Uvod

Kapradiny stejné jako semenné rostliny v minulosti podstoupily nékolik
polyploidiza¢nich udalosti (Clark et al. 2016). V¢&tsi mnozstvi kapradin 31% jsou
vSak nedavni polyploidi, u krytosemennych se jedna pouze o 15% (Wood et al.
2009). Pocet chromozomu je u kapradin velmi rozdilny, nejmensi pocet je znam
u Salvinia natans 2n = 18, naopak nejvyssi znamé chromozomové Cislo v celé
rostlinné ¥i8§i ma Ophioglossum reticulatum 2n = 1440. Homosporické kapradiny
obecné maji vysoky pocet chromozomu (Klekowski and Baker 1966; Leitch and
Leitch 2012, 2013, Barker 2013; Henry et al. 2015). Mezi po¢tem chromozomi
a velikosti genomu je u kapradin prokazana pozitivni korelace (Clark et al. 2016).
Vysoké chromozomové ¢islo je u kapradin zasadni pro udrzeni genetické
variability (Klekowski and Baker 1966), z divodu pievladajiciho selfingu

Vv zivotnim cyklu u nedavnych polyploidi.

Kapradiny se mohou rozmnozovat pohlavné anebo nepohlavné. Apomixie u
kapradin je specificky zptsob nepohlavniho rozmnozovani. Teoretickymi
aspekty apomixie se zabyval Lovis (1977), zde je uveden odhad, ze ca 10%
kapradin je apomiktickych (Lovis 1977). Podle nejnovéjsi studie, zalozené na
konkrétnich datech jsou apomiktické vsak asi 3% kapradin (Liu et al. 2012). U
kapradin pfi apomixii dochazi k chybam v prubéhu sporogeneze a vznikaji tak
abortované, nebo vyvinuté vytrusy S neredukovanou ploidii. Sporofyt poté
vznika z tkané gametofytu bez splynuti gamet (Ranker and Haufler 2008, Grusz
2016).

Na gametofytu apomiktickych kapradin se mohou utvétet funk¢ni antheridia.
Recentné bylo dokonce zjiSténo, Ze ziejmé vzacné nékteré apomiktické druhy
jsou schopny ptedavat genetickou informaci i maternaln¢ (Hori et al. 2018 c).
Tato skute¢nost jim umoznuje kiizeni se sexualnimi druhy kapradin (Grusz et al.
2009). K#izenci maji zvySenou ploidii a kromé abortovanych, vytvaieji i vyvinuté

vytrusy (Schneller 1975, Dryer et al. 2012, Ekrt and Koutecky 2016).

Dftive se ptedpokladalo, ze apomixie je slepa evolucni linie, protoze pii ni

nedochazi ke splynuti gamet a tim si jednotlivé druhy udrzuji neménnou



genetickou informaci (Ranker and Haufler 2008, Grusz 2016, Hori 2017). U
velkého mnozstvi apomiktickych druhG vSak byla zjiSténa morfologickd i
geneticka variabilita. Recentné vSak bylo u Dryopteris varia komplexu zjisténo,
ze apomiktické triploidni druhy obsahuji ¢ast genomu pochazejici z diploidnich
sexualnich druhd. Ziejmé tedy vznikly kiizenim apomiktickych a sexualnich
druht, ptic¢emz ziskaly genetickou variabilitu ze sexualnich druhd (Hori et al.
2018 a). Obecné kiiZzeni sexualnich a apomiktickych druhi dava vznik potomstvu
se zvySenou ploidii (Grusz 2016). Apomiktické druhy jsou nejcastéji triploidni,
avsak mohou byt i jinych ploidnich sadek (Wood et al. 2009, Chao et al. 2012,
Liu et al. 2012). Tuto skutecnost vysvétluje ve své studii Lin et al. (1995), ktery
navrhl teorii cyklického ktizeni (hybridization cycle hypothesis) (Lin et al. 1995).
Pii své praci zjistil, Ze apomiktické triploidni druhy (na pfipadé¢ Dryopteris
pacifica) mohou dat vyjimeéné vzniknout nejen triploidim, ale diky
nepravidelné meidze i diploidam (Lin et al. 1992). Touto cestou tedy ziejmé
mize dochazet ke snizeni ploidie. Vznikli triploidi se pak mohou kiizit se
sexualnimi diploidi, obohatit tak sviij genom, a toto kiizeni muze dat opét vznik
triploidim (Lin et al. 1995). Mechanismus vzniku diploidt z triploida vsak dosud
nebyl u dal$ich druhi, kromé D. pacifica, potvrzen. Nékteré apomiktické taxony
kapradin jsou vSak ziejmé schopny generovat nové ploidie (Ekrt and Koutecky
2016). Tento mechanismus neni dosud dostatecné prozkouman a
zdokumentovan, proto vyzaduje dalsi studium. Tato problematika ve spojeni
s metodami pritokové cytometrie predstavuje vhodny objekt studia k odhaleni

obecnych mechanismi geneze ploidii u kapradinovych apomiktt.

Tato bakalafsk4 prace pfimo navazuje na problematiku studovanou a ¢astené
publikovanou skolitelem (Ekrt and Koutecky 2016). Tématicky i metodicky ji
roz$ifuje v ¢asti hodnoceni kvality vytrusii u studovanych pentaploidnich rostlin
Dryopteris *critica (D. borreri x D. filix-mas) v dalsi generaci a nové ji rozsifuje
o podobné studium vytrust tetraploidniho kiizence Dryopteris xcomplexa (D.
affinis x D. filix-mas). Je piedpokladano, ze tento kiizenec Dryopteris
xcomplexa by mohl také vytvaret dva typy vytrust. A dat tak vznik tetraploidnim
i diploidnim rostlinam viz schéma (Obr 1). Pokud by se tento ptedpoklad
potvrdil, a nasledné vznikli jedinci by byli Zivotaschopni, byl by objeven novy

mechanismus zpétné diploidizace vysokych polyploidt u kapradin.



A B C D
parental species 2% 2% 2X 4x  3x 2x  3x 4x -
gametes 2)\ /1x ZX /2x SX /x BX /2)( -
F1 hybrid 3x 41x 41( 51(

polyhaploid 1.5x 2x 2x 2.5x

Obr. 1: Teoretické schéma nejpravdépodobnéjsi podoby kiizeni apomiktickych
a sexualnich druhd kapradin, za predpokladu vzniku polyhaploidi (Ekrt and
Koutecky 2016).

2 Cile prace

Cile této bakalafské prace lze struéné shrnout do nasledujicich bodu:

1. Literarni revize apomiktickych zastupcti v ramci rodu Dryopteris v oblasti
severni polokoule (po hranici tropti).

2. Hodnoceni kvality vytrusti pentaploidnich kiizenct Dryopteris Xcritica
vypéstovanych z rostliny z volné piirody a porovnani s matecnou rostlinou

3. Sbér a hodnoceni kvality vytrusi tetraploidnich k¥izenci Dryopteris
xcomplexa. Existuje vice typl (velikosti) vytrust u tohoto kiizence?

4. Ptipravné prace pro magisterskou diplomovou praci. Napéstovani
gametofyti/sporofytt z vytrusi apomiktickych druhd (D. borreri, D. affinis)

a tetraploidniho kiiZence Dryopteris xcomplexa.

3 Literarni reSerse

1.1 Co je apomixie?

Slovo apomixie pochazi z feétiny a znamena (apo = bez, mixis = michani/sex)
bez sexu (Winkler 1920). Jedna se tedy o zpisob nepohlavniho rozmnozovani,
které se nachazi u méné nez 1% krytosemennych rostlin (Bicknell and Koltunow
2004, Krahulcova et al. 2009, Becks and Alavi 2015) a také u kapradin (Manton
1950, Grusz 2016). Apomixii mizeme rozliSovat na fakultativni (indukovanou)
a obligatni. Indukovana apomixie se vyskytuje u sexudlné se rozmnozujicich

rostlin za nepfiznivych podminek, naptiklad v umélém prostiedi in vitro (Ranker
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and Haufler 2008). U kapradin je vsak hojngjsi obligatni apomixie (Asker and
Jerling 1992). V nov¢;jsich studiich se u apomixie, v ramci kapradin, rozlisuji dva
rizné procesy, a to apogamie a aposporie (Ranker and Haufler 2008, Grusz
2016).

1.2 Apomixie u kapradin

Teoretickymi aspekty apomixie u kapradin se zabyvala naptiklad prace Lovis
1977. V této studii je uveden odhad, Ze piiblizn¢ 10% kapradin se rozmnozuje
prostiednictvim apomixie (Lovis 1977). V novéjsich studiich zalozenych na
konkrétnich datech se uvadi, Ze apomiktické jsou nejméné 3% kapradin (Liu et
al. 2012). Apomixie je vramci kapradin rozloZzena nerovnomérné a vznikla
nezéavisle na sobé nekolikrat za sebou. Vétsina z apomiktickych druht, téméf
70%, spada do ¢eledi Pteridaceae a Dryopteridacea (Liu et al. 2012). Zda se, ze
u téchto celedi je vyskyt apomixie tzce spjat s polyploidizaci, vétSina taxonil jsou
nedavni polyploidi. Apomiktické druhy jsou pievazné triploidni (Wood et al.
2009, Chao et al. 2012, Liu et al. 2012)

1.2.1 Apogamie

Pfi apogamii dochazi k modifikacim v prubéhu sporogeneze, v jejichz dusledku
vznikaji neredukované spory tzv. diplospory. Tento proces se diive také nazyval
agamosporie. (Manton 1950, Lovis, 1977, Walker 1979, Gastony and Windham
1989). Jedna se 0 spory, které maji dvojnasobny pocéet chromozomii nez
obvyklou cestou vzniklé haploidni spory, maji tedy stejnou ploidii, jako sporofyt.
Z téchto diplospor klici gametofyt, jehoZ pletivo davéa vzniknout sporofytu, bez
splynuti gamet (Ranker and Haufler 2008, Grusz 2016). Na prothalliu vétSinou
nejsou vyvinuta archegonia, nebo jsou nefunkéni. Sam¢i antheridia vsak mohou
byt funkcéni, coz pravé umoznuje kiizeni apomikticky a sexualné se
rozmnozujicich druhii (Dopp 1955, Walker 1979, Gastony and Windham 1989,
Windham and Yatskievych 2003, Regalado Gabancho et al. 2010, Liu et al.
2012). Zatimco u sexualné se rozmnozujicich druhii sporogeneze zahrnuje Ctyfi
mitoticka déleni a po nich nasledujici dvé meioticka déleni. Vysledkem sexudlni

sporogeneze je tvorba 64 vytrusi ve vytrusnici, pii¢emz vytrusy vzhledem



k redukénimu mitotickému déleni maji polovicni ploidii nez sporofyt (Raghavan
1989). U apomiktickych druhii vSak vznikaji abortované nebo vytrusy
s neredukovanou ploidii tzv. diplospory. Ke vzniku diplospor mohou vést dvé

ruzné cesty.

Nejbéznéjsim zptsobem vzniku diplospor u kapradin je tzv. sporogeneze Dopp-
Mantonové (Dopp 1932, Manton 1950), pii sporogenezi fadné prob&éhnou prvni
t¥i mitotické déleni. Ctvrta mitéza probiha, ale neni kompletni, V jejim priibéhu
nedochazi k jadernému ani bunécnému déleni. Vysledkem jsou tedy bunky
S dvojnasobnym poctem chromozomti. Poté probihd meiotické déleni. Dopp-
Mantonové porogenese generuje 32 spor ve sporangiu s dvojnasobnou ploidii
(oproti sexualnim druhtim), ¢imz vznikaji pravé uvedené diplospory (Dopp 1932,

Manton 1950).

Druhym mén¢ ¢astym zpusobem je tzv. Braithwaitova sporogeneze (Braithwaite
1964). Sporogeneze zacina CEtyfmi kompletnimi mitotickymi  délenimi.
V nasledujicim meiotickém déleni, avSak nedochézi ke spravnému parovani
chromozomu a tvorbé bivalentti. V disledku tedy opét dochéazi ke vzniku 32
neredukovanych spor v jednom sporangiu (Braithwaite 1964). Nejbéznéjsimi
praktickymi metodami u kapradin, jak zjistit, Ze dany taxon je sexudlné se
rozmnozujici nebo apomikticky je spocitani vytrusi ve vytrusnici: 64
vytrusti/vytrusnice u sexualnich druht vs. 32 vytrust/vytrusnice u apomiktickych
druhti anebo zjiSténi velikosti genomu gametofytu a sporofytu: u sexudlnich
druht je gametofyt s polovicni chromozomovou sadkou, neZ sporofyt u
apomiktnich druhti jsou chromozomové sady (tedy i ploidie a velikost genomu)

stejné (Ranker and Haufler 2008).

1.2.2 Aposporie

Druhym spiSe okrajovym apomiktickym procesem u kapradin je aposporie. Pii
aposporii nedochazi k tvorbé vytrusi, zakladem pro vznik gametofytu je samotné
pletivo sporofytu (Ranker and Haufler 2008). Na prothalliu mtze dojit k vyvoji
archegonii a antheridii, coZ umoziuje sexudlni rozmnozovani. Jedinci vznikli
touto cestou maji dvojnasobnou ploidii, nez rostliny vzniklé klasickym

pohlavnim rozmnozovanim (Raghavan 1989, Asker and Jerling 1992). Tento
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zpiisob rozmnozovani neni v pfirozenych podminkach casty, setkat se s nim lze

spise pti um¢lé kultivaci rostlin (Raghavan 1989).
1.3 Apomixie u zastupca rodu Dryopteris

Rod Dryopteris je jednim z 26 rodu ¢eledi Dryopteridaceae. Pocet druhi v rodu
Dryopteris se u riznych autoru 1isi. Coz je zpuisobeno, pokracujicim vyzkumem
nékterych kritickych skuin jako napt. Dryopteris affinis agg., D. varia agg.
Monografem rodu Dryopteris je pted vice nez 30 lety uvadéno 225 druht (Fraser-
Jenkins 1986). Nova klasifikace vSak uvadi az 400 druhti (PPG 1 2016). Jedna se
0 druhy rod kapradin vibec (hned za rodem Pteris) kde se vyskytuje nejvétsi
podil apomiktickych druht. V celedi Dryopteridaceae bylo zaznamenano asi 87
apomiktickych druhti (Liu et al. 2012). Do rodu Dryopteris pak spada 58
apomiktickych druhti (Liu et al. 2012).

Apomixie v tomto rod¢ byla studovana piedevsim v ramci Evropského komplexu
Dryopteris affinis agg (Manton 1950, D6pp 1955, Schneller 1975, Fraser-Jenkins
2007, Ekrt et al. 2009, Ekrt et al. 2010, Bér and Eschelmiiller 2010, Schneller and
Krattinger 2010, Ekrt and Koutecky 2016). Studie se zabyvaly reprodukénimi
systémy (Manton 1950, Dopp 1955), klasifikaci taxont (Fraser-Jenkins 2007,
Ekrt et al. 2009, Ekrt et al. 2010) kiiZzenim sexualnich a apomiktickych taxont
(Bér and Eschelmiiller 2010, Ekrt and Koutecky 2016) a genetickou variabilitou
apomiktll (Schneller and Krattinger 2010). V Japonském komplexu Dryopteris
varia byla studovana retikulatni evoluce (Hori et al. 2014) a klasifikace druht
(Hori et al. 2018 a). V Dryopteris sect. Erythrovariae bylo studovano ktizeni
apomiktl a sexualt (Hori et al. 2018 c) a take cytotypy (Hori et al. 2018Db).

1.4 K¥izeni sexualnich a apomiktickych druhi

U kapradin se mezi sebou bézn¢ kiizi sexualni druhy, avSak také apomiktické a
sexualni druhy. Kfizeni mezi sexudlnimi taxony obvykle vede ke sterilité
(Reichstein 1981), situace pii kifizeni sexualnich a apomiktickych druhu je
komplikovan¢jsi. Apomiktické druhy kapradin nedavaji vzniknout funkcénim

archegoniim, ale mohou vytvaret funkcéni antheridia, ktera uvoliuji



neredukované spermatozoidy (spermatozoidy maji stejnou ploidii jako sporofyt).
Pravé tato skutecnost umoziuje kiizeni apomikti se Sexudlné se rozmnozujicimi
druhy. Gametofyt sexualniho druhu je tedy samiéi, zatimco saméi gamety jsou
produkovany apomiktem. Recentné vSak bylo zjisténo, Ze i n¢které apomiktické
druhy jsou schopny piedavat genetickou informaci maternalné (Hori et al. 2018
c). Kiizeni sexudlnich a apomiktickych rostlin mize dat vznik plodnému
potomstvu, které ma vSak zvySenou ploidii (Gastony and Windham 1989, Fraser-
Jenkins 2007, Grusz et al. 2009). Tito hybridi produkuji abortované i dobie
vyvinuté vytrusy (Schneller 1975, Dryer et al. 2012, Ekrt and Koutecky 2016).

Hybridizaci mezi sexualnimi a apomiktickymi druhy se zabyvalo vice studii
(Schneller 1975, Fraser-Jenkins 2007, Hori et al. 2014, Ekrt and Koutecky 2016,
Freigang et al. 2017). Naptiklad triploidni D. remota se mutze kiizit s tetraploidni
sexualni D. carthusiana, vznika tak pentaploid D. xalpirsbachensis (Freigang et
al. 2017). Sexualni tetraploid D. filix-mas spolu s triploidnim apomiktem D.
psedo-mas mize dat vzniknout pentaploidnimu kiiZzenci D. xtavelii (Schneller
1975).

V Evropé se nachazi slozity, dosud ne zcela vyjasnény komplex apomiktickych
kapradin D. affinis agg, do kterého se vétsinou fadi 10 taxont S nékolika podruhy
o ploidiich 2x, 3x (Fraser-Jenkins 2007). Komplex D. affinis agg. je rozsifen od
Makaronézie a Velké Britanie ptes celou Evropu az na Kavkaz a severni Iran
(Fraser-Jenkins 2007). Ve stiedni Evropé se tento komplex setkava se sexualnim
taxonem Dryopteris filix-mas, ktery se vyskytuje pfedevsim na severni polokouli
(Meusel 1965). Tyto taxony se mezi sebou mohou kiizit a dat vznik tetraploidnim
a pentaploidnim hybridim. Ekrt et al. (2009) rozlisuje tii kiizence D. xcritica, D.
xcomplexa a D. xcontorta viz schéma (Obr 2). D. xcomplexa a D. xcontorta jsou
tetraploidni  hybridi. Hybrid D. xcomplexa je potomek diploidniho
apomiktického D. affinis a D. filix-mas, D. xcontorta je hybridem mezi
apomiktnim triploidem D. cambrensis a D. filix-mas (Fraser-Jenkins 2007, Ekrt
et al. 2009).
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Obr. 2: Evolu¢ni vztahy mezi taxony Dryopteris affinis agg. a Dryopteris filix-
mas V centralni Evropé. — — — nedavni kiizenci; _ predpokladani historicky
ktizenci; __ _ D. affinis agg. (Ekrt et al. 2009).

Studie Ekrt and Koutecky (2016) se zamétila na podrobné studium
pentaploidniho hybrida D. xcritica, potomka triploidniho D. borreri a
tetraploidniho D. filix-mas. U dvou experimentalnich rostlin byla studovana
kvalita a velikost vytrust a tvorba gametofytti. Vé&tSina vytrusi u rostlin byla
abortovanych, asi okolo 89-94% (Ekrt and Koutecky 2016). V ramci dobie
vyvinutych vytrust byly zaznamenany piekvapivé dvé velikosti, mensi vytrusy
okolo délky 33 pum a vétsi 47-51 pum (Ekrt and Koutecky 2016). U
experimentalnich rostlin bylo zjisténo, Ze vSechny typy vytrusi mohou byt
vytvofené dokonce vramci jediné vytrusnice. Nasledné byla pritokovou
cytometrii byla zjiSténa velikost genomu gametofytii (a v n€kterych piipadech 1
vzniklych sporofytil) u potomka hybrida D. Xcritica a byly zaznamenany dvé
velikosti genomu, jedna odpovida pentaploidim a druha byla poloviéni. Nabizi
se jednoduché vysvétleni, vétsi vytrusy jsou neredukované a vzniklé gametofyty
maji tedy vétsi velikost genomu, jsou pentaploidni. Zatimco malé vytrusy jsou

redukované, a proto maji polovi¢ni velikost genomu (Ekrt and Koutecky 2016).

Podobn¢ dvé velikosti vytrusi zaznamenala také studie z Indie v celedi

Pteridaceae (Khare and Kaur 1985). Ta se zabyvala problémem sporogeneze



v ramci Pteris vittata komplexu. Studie se zaméfila na pentaploidniho hybrida,
zifejmé& potomka tetraploida a hexaploida (Khare and Kaur 1985). Vysledkem
sporogeneze jsou bézné vytrusy v tetradé. V nékterych piipadech vsak probéhne
pouze jediné meiotické dé€leni a vznikaji tak dyady vytrust. Vytrusy v dyadach
jsou vétsi nez vytrusy v tetradach (Khare and Kaur 1985), coz jisté souvisi

s mnozstvim genetické informace v nich obsazenych (Ekrt and Koutecky 2016).

Prace Hori et al. (2014) se vénuje retikulatni evoluci v ramci apomiktického
Dryopteris varia komplexu a jeho ptibuznych sexudlnich druht. Vztahy mezi
druhy zjistovali pomoci molekularni analyzy, kde jako jaderny marker byla
pouzita PgiC sekvence. Apomiktické druhy mély sekvence PgiC pochazejicich
z ruznych kladi, coz napovida jejich hybridnimu ptuvodu. Nékteré apomiktické
druhy v komplexu vznikaji hybridizaci dvou diploidnich sexualnich druhu.
Druhy D. bissetiana a D. saxifragivaria vznikly kiizenim D. saxifraga a D. sp.
‘protobissetiana’. Ktizeni D. varia s D. sp. ‘protobissetiana’ dava vznik D.
pacifica (a). Dalsi apomiktické druhy vznikaji kiizenim diploidniho
apomiktického druhu spolu s diploidnim sexualnim druhem. Mezi takové druhy
patii Dryopteris kobayashii hybrid mezi apomiktickym D. bissetiana a sexualnim
D. chinensis, Dryopteris sacrosancta vznikl pravdépodobné kiizenim D. pacifica
(@) spolu se sexualnim D. chinensis. Kiizenim apomiktického D. pacifica (o) a
sexualniho D. caudipinna dava vznik D. pacifica (y), dalsim druhem je D.
pacifica (p) hybrid apomiktického D. bissetiana a sexualniho D. varia, nebo také
apomiktického D. pacifica () spolu se sexualnim D. saxifraga. Podle této studie
diploidni apomiktické druhy jsou matetské pifi kiiZeni se sexudlnimi druhy.
ProtoZze za ptedpokladu, Ze apomiktické druhy jsou otcovské, ke vzniku
nékterych hybridd by byl tfeba neznamy apomikticky kmen z D. varia komplexu
(Hori et al. 2014).

Dtive se ptredpokladalo, ze apomiktické druhy kapradin jsou slepa evoluéni linie,
ktera drzi neménnou genetickou informaci. Pfi apomixii totiz sporofyt vznika
z tkan¢ gametofytu bez splynuti gamet (Ranker and Haufler 2008, Grusz 2016,
Hori 2017). V ramci apomiktt je vSak zaznamenana morfologicka i geneticka
variabilita (Watano and Iwatsuki 1988, Suzuki and Iwatsuki 1990, Lin et al.
1995, Takamiya et al. 2001). Geneticka variabilita mtize byt vysvétlena tim, ze



apomiktické druhy pochézi ze sexualnich druhd (Gastony and Gottlieb 1985),
segregaci parujicich se homologickych chromozomi (Ishikawa et al. 2003)
anebo ktizenim se sexualnimi druhy (Walker 1962, Suzuki and Iwatsuki 1990).
Recentné bylo u Dryopteris varia komplexu zjisténo, Ze apomiktické triploidni
druhy obsahuji ¢ast genomu pochézejiciho ze sexualnich diploidnich druht.
Ziejm¢ tedy vznikly kiizenim apomiktd se sexudly, od kterych ziskaly
genetickou variabilitu (Hori et al. 2018 a). KiiZeni sexualnich a apomiktickych
druht dava vznik kiizencim se zvySenou ploidii (Gastony and Windham 1989,
Fraser-Jenkins 2007, Grusz et al. 2009). Vétsina apomikti je vSak triploidnich, a
vys$i ploidie nejsou Casté (Liu et al. 2012). Existuje teorie cyklického kiiZeni
(,,hybridization cycle hypothesis©) (Lin et al. 1992, 1995). Teorie uvadi, ze
triploidni apomiktické druhy mohou prostiednictvim nepravidelné meidzy
produkovat nejen triploidy, ale i diploidy. Coz vede ke snizeni ploidie. Tento
proces byl vsak zatim zaznamenan pouze u Dryopteris pacifica (Lin et al. 1992).
Touto cestou vzniklé apomiktické diploidy se mohou kiizit se sexualnimi
diploidy, pfi¢emz obohati sviij genom. K#iZenim mohou vzniknout opé&t triploidi

(Lin et al. 1995).

4 Materialy a metody

4.1 Revize apomiktickych zastupci rodu

Dryopteris na severni polokouli (po tropy).

Vychozim zdrojem dat pro revizi apomixie u rodu Dryopteris byla prace Liu et
al. (2012), ktera studovala evoluci a distribuci apomixie u kapradin po celém
svété. Soucasti studie byl i souhrnny piehled apomiktickych taxond kapradin
volné dostupny na internetu: Apomixis in Ferns
(http://darwintree.cn/special_topic/fern/fern.jsp). Data zde byla zpracovana do
roku 2012, tedy postradaji informace za poslednich Sest let. Z publikovaného
piehledu apomiktickych taxoni byly vybrany ty, které se vyskytuji na severni
polokouli po hranici tropt. Taxony byly doplnény 0 sexualni a nové apomiktické

taxony z oblasti severni polokoule az po hranici tropti. Primarni hybridi byly

10



Z analyzy vylouceny. K jednotlivym taxontim byly pfidany dopliujici informace

(zptsob reprodukce, ploidie).

Informace byly Cerpany ze soubornych zdroji: Flora Europaea (Tutin et al.
1964); Illustrierte Flora von Mitteleuropa (Dostal et al. 1984); The Pteridophytes
of Mexico (Mickel et al. 2004); The Liverworst, Mosses and Ferns of Europe
(Frey et al. 2006). Data byla doplnéna z internetovych zdroju: Flora of North
America (Montgomery and Wagner 1993); Flora of China (Gilman and Sundue
2013); The IUCN Red List of Threatened Species (Rouhan and Vire 2017);
checklist (Hassler and Bernd 2018), chromozomovych databazi: CCDB (Rice et
al. 2014); Tropicos (Tropicos.org 2018) a odbornych ¢lanku: Fraser-Jenkins
(1977), Fraser-Jenkins and Gibby (1986), Weng (1988), Lin et al. (1992), Lin et
al. (1995), Nakato et al. (1995), Schneller et al. (1998), Lin et al. (2002), Ishikawa
et al. (2003), Roux (2004), Xiang (2006), Reyes-Jaramillo (2008), Ekrt et al.
(2009), Gregor and Hand (2009), Ekrt et al. (2010), Juslén et al. (2011), Jessen
etal. (2011).

Souhrnny piehled vSech zjisténych dat je uveden v tabulce (Pfiloha 2). Taxony
jsou dle vyskytu rozdéleny do tii regiont, a to Evropa, Amerika a Asie. Taxon je
uveden ve vSech regionech, ve kterych se nachazi. Pokud ma druh vice ploidii,
je kazda uvedena separatné Vv fadcich pod sebou. Ziskana data byla seétena,
vyjadiena V procentech a graficky zndzornéna pomoci vyseCovych grafii
v programu Microsoft Excel 2016. Zastoupeni apomikti bylo nejprve vyjadieno
pro vSechny taxony, u kterych byla dohleddna cytologicka data. Samovolné se
reprodukujici taxony, jejichZ chromozomova sadka je triploidni byly povazovany
za apomikty, jelikoZ triploidni druhy (nejedna-li se o primarni kfiZence) nejsou
schopny se reprodukovat sexualné¢ (Lovis 1977). Pokud u taxonu nebyla
explicitn€ doloZena v literatuie apomixie, byl dany taxon zatfazen mezi ,,ostatni.
S nejvétsi  pravdépodobnosti se jedna o sexudlni taxony, ale jelikoz
experimentalné nebyl jejich reprodukéni typ ovéfen (nebo nebyly dosud
dohledany literarni udaje k této informaci), tak tato skupina byla formalné
nazvana jako ,,ostatni*. Do kategorie ,,ostatni* byly zafazeny i sexudlni taxony.
Nasledné¢ bylo zastoupeni apomiktli vyjadieno pouze pro taxony, u kterych byl v

literatute uveden zpusob reprodukce. V piipadé, ze u jednoho taxonu jsou znamy
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oba zpusoby reprodukce, byl dany taxon zahrnut mezi apomiktické i ,,ostatni* ¢i
apomiktické i sexualni taxony. Pokud je u jednoho druhu zaznamenano vice

ploidii, do vyhodnoceni byly zahrnuty vSechny ploidie.

4.2 Hodnoceni kvality vytrusu

K analyze vytrust bylo celkové pouzito 29 rostlin ¢tyf riznych taxont kapradi
z rodu Dryopteris (Pfiloha 1). Jedna se o Dryopteris affinis a jeho kiizence
Dryopteris xcomplexa, Dryopteris xcritica a nakonec Dryopteris
Xalpirsbachensis. Piehled taxonu a zékladni informace o nich jsou uvedeny

v tabulce (Tab. I) (Ekrt and Koutecky 2016, Jessen et al. 2017).

Tab. I: Taxony pouzité k analyze vytrusa a jejich charakteristika. Lokalizace

jednotlivych rostlin viz Ptiloha 1.

Taxon Pocet vzorku Ploidie Zpisob reprodukce

Dryopteris affinis 6 2X apomixie

hybrid apomikt x

Dryopteris xcritica 17 5x sexual (D. borreri x D,
filix-mas)
) hybrid apomikt x
Dryopteris o
5 4x sexual (D. affinis x D.
xcomplexa .
filix-mas)
) hybrid apomikt x
Dryopteris
1 5X sexual (D. remota x D.
Xalpirsbachensis

carthusiana)

4.2.1 Index abortace vytrusi

K vyhodnoceni miry abortace vytrust byly pouzity listy kaprad z herbatfovych
polozek (Ptiloha 1). Vytrusy byly odebrany z ¢asti listu, kde jich bylo vétsi
mnozstvi. Z kazdého listu byly odebrany dva vzorky. Jeden z horni a druhy ze
spodni ¢asti listu, aby se zamezilo zkresleni vysledku z divodu analyzy vytrusi
z nestandartni ¢asti listu. Vytrusy byly pomoci $pi¢até pinzety uvolnény z listu a
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preneseny na podkladové sklicko k mikroskopu. Vzdy pfi pouziti nového vzorku
bylo sklicko vy¢isténo, aby nedoslo ke kontaminaci. Vyhodnocovani bylo
provedeno pod mikroskopem (Olympus CX 31) s pouzitym zvétSenim 400x.
Z kazdého vzorku bylo analyzovano 500 vytrust, tedy 1000 vytrust na jeden list.
Pod mikroskopem byly rozliSovany vytrusy abortované a vytrusy vyvinuté. Pii

analyze byl kazdy vytrus zaznamenan maximaln¢ jedenkrat.

Pti analyze vytrust byla zaznamenana kazda stovka vytrust. A pro kazdou byl
vypocitan index abortace (SAI) (Hornych 2016). Nasledné byl index abortace
vypocten pro celou rostlinu, tedy pro 1000 spor. Index abortace byl vyjadien

Vv procentech.

Nejprve byl testovan rozdil indexu abortace mezi D. affinis, D. xcritica a D.
xcomplexa. Data byla vyhodnocena pomoci neparametrického Kruskal-
Wallisova testu a vicenasobného porovnani p hodnot. Dale byl pro vyhodnoceni
dat pouzit dvouvybérovy t-test, jehoZz predpoklad byl testovan pomoci F-testu.
Pomoci dvouvybérového t-testu byl testovan rozdil mezi hybridnimi druhy
navzajem. Pro pouziti vSech testi byly pouzité hodnoty indexu abortace vytrust
vzdy transformované pomoci funkce arcsin. Nakonec byla rovnéz porovnana
matetska rostlina D. xcritica a z ni apomikticky vznikla druha generace D.
xcritica (pro tuto praci oznacené M = matetska, P = potomstvo). Tyto data
nebylo mozné vyhodnotit pomoci t-testu z divodu nerovnomérného poctu
vzorkll. Porovnani taxont bylo graficky znazornéno pomoci box & whisker plot.
K vyhodnoceni dat byl pouzit program Statistica 12, verze 12.0 (StatSoft Inc.
2018).

4.2.2 Velikost vytrusi

Velikost vytrust byla méfena u péti rostlin Dryopteris xcomplexa z herbafovych
polozek (Ptiloha 1). Vytrusy byly pomoci $picaté pinzety uvolnény z listu a
preneseny na podkladové sklicko k mikroskopu. Pti pouziti nového vzorku bylo
skli¢ko v6dz vycisténo, aby nedoslo ke kontaminaci. Méteni bylo provedeno pod
mikroskopem (Olympus CX 31) s pouzitym zvétSenim 400x. U kazdého vzorku
bylo k méfeni pouzito 199 vyvinutych vvytrust. U vytrust byla zméfena délka
exospory v um pomoci méfitka v okularu. Kazdy vytrus byl méfen maximalné
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jedenkrat. Méteni bylo analyzovano jako smés vytrusu tii typt velikosti pomoci
softwaru R, verze 3.4.3 (R Core Team 2017). Data byla modelovana jako smés
tii Gaussovych kiivek za pouziti normalmixEM funkce z mixtools balicku pro R
(Benaglia et al. 2009). Naméfena data byla vyhodnocena pro kazdou z péti rostlin

zvlast, a nakonec souborné pro vsechny rostliny.
4.3 Kultivace vytrusi

Na kultivaci byly pouzity vytrusy rostlin Dryopteris xcomplexa, Dryopteris
affinis a Dryopteris borreri. Vytrusy byly ziskany z herbafovych polozek. Pted
vysetim byly vytrusy Dryopteris affinis a Dryopteris borreri 2 minuty
sterilizovany v 10% roztoku Sava. U Dryopteris xcomplexa byla sterilizace
vynechdna z divodu malého mnozstvi a nejisté zivotaschopnosti vytrusa.
Nasledné byla centrifugaci odstranéna sporangia a dal$i zbyte¢ny material.
Roztok se Savem byl poté nékolikrat ziedén, aby se jeho obsah snizil na
zanedbatelnou hodnotu. Vysledny roztok s vytrusy byl pipetou pienesen do
petriho misek. Petriho misky obsahovaly 1% roztok agaru obohaceny o 1/4
koncentraci zakladniho MS roztoku (Murashige and Skoog 1962). Gametofyty
byly péstovany pti pokojové teploté osvétleny bilym svétlem 12 hodin denné.

5 Vysledky

5.1 Revize apomiktickych zastupci rodu
Dryopteris na severni polokouli (po tropy).

Do rodu Dryopteris se fadi 400 druhti (PPG I 2016). Na zaklad¢ revize dostupné
literatury bylo na severni polokouli dohledano 214 taxont, které predstavuji 54%

uvadéné druhové diverzity rodu. Pro vétsinu z nich 69% (148 taxont) se podatilo

ziskat cytologicka data (Obr. 3).
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Dryopteris

Severni polokoule (po tropy)

= cytologicka data = bez dat

= severni polokoule (po tropy) = ostatni
Obr. 3: Prehled ziskanych dat v kontextu celkové znamé druhové diverzity rodu
Dryopteris. A= dohledany datovy soubor pro zastupce na severni polokouli (po

tropy), B = ziskana cytologicka data pro dohledané taxony na severni polokouli

(po tropy).

Studovana oblast byla rozdélena do tii regiont, a to Evropa, Amerika a Asie. Pro
vSechny taxony v Evropé¢ byla ziskana cytologicka data. Pro americké taxony
byla data ziskana pro 87% (20 taxontr). V' Asii jsou cytologicka data znama pouze

pro 62% (104 taxonii) (Obr. 4).

Evropa Amerika Asie
0%

9

m cytologicka data = bez dat

Obr. 4: Podil taxont v rodu Dryopteris s dohledanymi cytologickymi daty pro

jednotlivé regiony.
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Z vsech taxonu, pro které byla zjisténa cytologicka data, zaznamenanych na
severni polokouli, je 37% (60 taxont) apomiktickych. Nejmensi zastoupeni
apomikta je v Americe 14% (3 taxony). V Evropé je 29% (10 taxon®) apomiktii.
A nejvice 41% (47 taxont) se jich nachazi v Asii (Obr. 5).

Severni polokoule (po tropy) Evropa Amerika Asie

e 0O

= apomikti = ostatni

Obr. 5: Zastoupeni apomiktickych taxont (pro které byla zjisténa cytologicka
data) na severni polokouli (po tropy) celkem a v jednotlivych regionech.

Ze vsech taxont, pro které byl dohledan zpiisob reprodukce, zaznamenanych na
severni polokouli, je 57% (50 taxont) apomiktickych. Nejméné apomikti je
v Americe 14% (3 taxony). V Evropé je 31% (9 taxond) apomiktd. A nejvice
apomiktickych taxont 81% (38 taxonti) se nachazi v Asii (Obr. 6).

Severni polokoule (po tropy) Evropa

2009

= apomikti = sexualové

Obr. 6: Zastoupeni apomiktickych taxond (pro které byl dohledan zptsob

reprodukce) na severni polokouli (po tropy) celkem a v jednotlivych regionech.

Nejvice apomiktickych druhti (pro které byla zjisténa cytologicka data) je
triploidich 46% (35 druht). Méné ¢asté jsou diploidni 21% (16 druhu),
hexaploidni 17% (13 druht) a tetraploidni 14% (11 druh®) druhy. Zaznamenan
byl i jeden oktoploid. U ,,ostatnich* taxont pievazuji diploidi 67% (73 druhi).
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Dalsi zjisténé ploidie jsou tetraploidi 21% (23 druht) a hexaploidi 12% (13
druht) (Obr. 7).

Ploidie u apomiktu Ploidie u ostatnich
1% 1

17%
13

m2x m3x m4x " 6x EEx m2x m4x ®6x
Obr. 7: Distribuce ploidii u apomiktickych a ,,0statnich* druhi u rodu Dryopteris

na severni polokouli (po tropy).
5.2 Hodnoceni kvality vytrust u kfiZenct

Pti vyhodnocovani kvality vytrusi byly rozliSovany abortované a vyvinuté

vytrusy (Obr 8).

- O

Obr. 8: Abortované a vyvinuté vytrusy Dryopteris xcomplexa.

20 ym

5.2.1 Index abortace vytrusi

Index abortace vytrust byl vypocitan z dat ziskanych pro 29 rostlin. Hodnoty
indexu abortace vytrusi jsou uvedeny v procentech. Jeho hodnoty pro jednotlivé

vzorky jsou uvedeny v Tab. Il.
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Tab. Il: Hodnoty indexu abortace vytrusi (SAI) vyjadiené v procentech pro

jednotlivé vzorky.

Dryopteris | Dryopteris | Dryopteris Dryopteris Oznateni
affinis xcritica | xcomplexa | xalpirsbachensis vzorki
SAI 1 (%) 15,2 93,8 94,4 99,5 1,4, 16,1
SAI 2 (%) 16,8 884 93,7 30,5, 6
SAI 3 (%) 15,4 89,8 60,0 7,20,1
SAl 4 (%) 13,4 92,0 86,2 5,24, VB
SAIL 5 (%) 09,9 95,4 884 4,23, 2
SAI 6 (%) 18,3 94,8 3,1
SAIl 7 (%) 90,5 3
SAI 8 (%) 93,2 26
(matetska)
SAIl 9 (%) 85,2 24 (1)
SAI 10 (%) 98,0 1(2)
SAI 11 (%) 89,1 3(3)
SAI 12 (%) 91,4 16
SAI 13 (%) 83,5 2
SAI 14 (%) 82,5 20 (1)
SAI 15 (%) 85,6 23 (1)
SAI 16 (%) 86,3 24 (1)
SAI 17 (%) 85,5 14
Primér 14,8 89,7 84,5 -
S.D. 2,9 4,5 14,2 -

cv v

cvwr

index abortace vytrust u hybrida D. xcomplexa (pramér 84,5%). Téméf vSechny

vytrusy abortované ma Dryopteris xalpirsbachensis index abortace je zde

99,5%.

Nejprve byl porovnan index abortace vytrusi apomiktického druhu D. affinis a

hybridnich druha D. xcritica a D. xcomplexa. Tyto druhy se od sebe prikazné
odlisuji (Kruskal-Wallisiv test na 95 % hladin¢ vyznamnosti: H (2, N = 28) =
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Index abortace vytrusi

13,720, p <0,001). Podle vicenasobného porovnani p hodnot se od sebe prikazné
odlisuje D. affinis a D. xcomplexa (p = 0,024), D. affinis a D. xcritica (p =
0,0008). Mediany indexu abortace jsou D. xcomplexa 88,4%, D. xcritica 89,8%
a D. affinis 15,3% (Obr. 9).

1,0 . _|_
o [m]
1
0,8}
0,6 <
0,4
0,2}
0,0 — . — 0 Median
D. affinis D. xcomplexa D. xcritica [ 25%-75%
Taxon T Rozsah neodleh.

Obr. 9: Porovnani indexu abortace vytrusi D. affinis a D. xcritica a D.

xcomplexa.

Nasledné byly porovnany indexy abortace vytrusti obou kfiZencii navzajem.
Mezi kiizenci se hodnoty prukazné nelisi (dvouvybérovy t-test na 95% hladiné
vyznamnosti: t = -1,108, p = 0,28, pfi 20 stupnich volnosti). Mediany indexu
abortace vytrusu si jsou, blizké D. xcomplexa 88,4% a D. xcritica 89,8% (Obr.
10).
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1,00
0,95}
—
0,90 o
[m]
0,85}
0,80
0,75
0,70
0,65 |
0,60 | * 1 o Median
[1 25%-75%
0,55 . — 1 Rozsah neodleh.
D. xcomplexa D. xcritica o QOdlehlé
Taxon * Extrémy

Obr. 10: Porovnani indexu abortace vytrusit mezi D. xcritica a D. xcomplexa.

Nakonec byla porovnana matetska rostlina D. xcritica (M) se svym apomikticky
vzniklym potomstvem (P). Medidn pro potomstvo je 89,5% a hodnota mate¢né

rostliny je 93,2%. (Obr. 11)

20



1,00
0,98 t
0,96

0,94 t
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0,82
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0,90 t
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1 o Median
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0,80
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Obr. 11: Porovnani indexu abortace vytrust (SAl) mezi mate¢nou D. xcritica

(M) a jejim potomstvem (P).

5.2.2 Velikost vytrusu

U pentaploidniho kiizence D. xcomplexa byly zaznamenany rizné velikosti

vyvinutych vytrust (Obr. 12).

AN

Obr. 12: Velky a maly vyvinuty vytrus D. xcomplexa.
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Velikosti vytrusii a jejich zastoupeni u jednotlivych rostlin bylo vyjadiené

pomoci histogramid. U vSech rostlin byly zaznamenané vytrusy o trech

velikostnich kategoriich (Obr. 13).
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Obr. 13: Velikost vyvinutych vytrusi a jejich zastoupeni u jednotlivych rostlin

D. xcomplexa.

Poté byly velikosti vytrust a jejich zastoupeni vyjadieno souhrnné pro vSech pét

rostlin D. xcomplexa. D. xcomplexa ma tii velikostni kategorie vytrust, malé

vytrusu jsou V praméru dlouhé 33,7 um, stfedni 46,8 um, a nakonec velké

vytrusy o délce 56,1 um. Nejvice vytrust nalezi do stfedni velikostni kategorie

38%, nejméné do malé 30%, vytrusu nejvétsi velikosti je 32% (Obr. 14).
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Obr. 14: Velikost vyvinutych vytrusi a jejich zastoupeni souhrnné pro vsechny

rostliny D. xcomplexa.

5.3 Kultivace vytrusi

Vytrusy byly vysazeny a jsou péstovany. AvsSak z divodu pomalého rustu
gametofytd a nasledné i sporofytu kapradin bude jejich analyza pomoci
pratokového cytometru az soucasti navazujici magisterské prace.

Vytrusy maji ptiblizné 60% kli¢ivost. Déavaji vznik Zivotaschopnym

gametofytim i sporofytim (Obr. 15).

Obr. 15: Tlustrativni fotografie z kultivaci gametofytd a sporofyti D. xcomplexa
a Dryopteris borreri.
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6 Diskuze

6.1 Revize apomiktickych zastupci rodu

Dryopteris na severni polokouli (po tropy).

V této praci bylo v oblasti severni polokoule po hranici tropti zaznamenéano 214
taxont, coz je 54% z celkové diverzity rodu Dryopteris podle PPG | (2016). Pro
vétsinu z nich 69% (148 taxont) byla zjisténa cytologicka data. V tomto ohledu
je nejvice prozkoumana Evropa, ve které jsou zndma data pro vSechny taxony,
Vv Americe poté pro 87% (20 taxonit). V Americe nejsou cytologicka data znama
pro tfi mexické taxony, z nichz jeden je apomikt a u dvou neni zptisob reprodukce
znam (Mickel et al. 2004, Reyes-Jaramillo et al. 2008). Nejmén¢ informaci je
znamo z Asie 62% (104 taxonu), kde se také nachazi nejvice taxonu (169) rodu

Dryopteris.

Z taxonti zaznamenanych ve studované oblasti, pro ktera jsou zndma cytologicka
data je 37%, tedy 60 taxond apomiktickych. Pokud u taxonu nebyla explicitné
dolozena v literatufe apomixie, byl dany taxon zafazen mezi ,,ostatni*. S nejvetsi
pravdépodobnosti se jednd o sexudlni taxony, ale jelikoZ experimentalné nebyl
jejich reprodukéni typ ovéien (nebo nebyly dosud dohledany literarni tidaje k této
informaci), tak tato skupina byla formalné nazvéna jako ,,ostatni““. Vyjimkou byli
triploidni typy, u kterych byla pfedpokladana apomixie, protoZze (kromé
primarnich kfizencl) nejsou schopni reprodukovat se pohlavni cestou (Lovis
1977). Z taxont s doloZzenym zpuisobem reprodukce je apomiktickych 57%, 50
taxond. Studie Liu et al. (2012) uvadi v pfehledu volné dostupném na internetu
(Apomixis in Ferns [http://darwintree.cn/special_topic/fern/fern.jsp]) 56
apomiktickych taxond z oblasti celého svéta. Do prehledu apomikta v této studii
(Liu et al. 2012) byly také zahrnuty i triploidni typy, u kterych apomixie nebyla
dolozZena. Je tedy ziejmé, ze apomiktickych druhti je pravdépodobné vice, nez
studie Lin et al. (2012) uvadi. Dale bylo zjistovano zastoupeni apomiktickych
taxonl v ramci regionti. Nejprve pro vSechny taxony se znamymi cytologickymi
daty. Nejvice apomiktd 41%, tedy 47 taxonu, se nachazi v Asii, coZ je vyvojova
oblast rodu Dryopteris. V Evropé je apomiktickych 29%, 10 taxont. V Americe
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navzdory predpokladim, se také nachazi 3 apomiktické taxony (14%). Z taxoni,
u kterych byla v literatufe uvedena apomixie se nejméné nachazi v Americe 14%
(3 taxony). V Evropé je 31% (9 taxont) apomiktd. A nejvice 81% (38 taxoni) se
nachazi v Asii. Z obou piistupti vyplyva, Ze nejvice apomiktu se vyskytuje v Asii
anejméné v Americe, kde je poCet apomikt v obou pripadech totozny. V Evropé
se mnozstvi apomiktickych taxond téméft nelisi (9 a 10 taxont). Nejvétsi rozdil
je patrny v Asii (47 a 38 taxoni), kde u velkého mnozstvi taxoni neni zjistén
zpusob reprodukce. V tomto regionu je zjiSténo 1 nejmenSi procento

cytologickych dat (62%), je tedy ziejmé, ze zvIaste zde je potiebné dalsi studium.

V Japonsku byla zkoumana diverzifikace kapradin vzhledem k ekologickym
podminkam (Tanaka et al. 2014). Korelace vyskytu apomikti se zemépisnou
Sitkou ¢i délkou nebyla prokazéana. Vyskyt apomiktid podél zemépisné Sitky je
vSak prukazné pozitivné korelovan s teplotou, srazkami a sezonnosti srazek.
Podél zemépisné délky je poté pozitivné korelovan s teplotou (Tanaka et al.
2014).

vvvvvv

(Wood et al. 2009, Chao et al. 2012, Liu et al. 2012). Coz se potvrdilo i u rodu
Dryopteris, vétsina 46%, 35 druhll ze zaznamenanych apomiktd jsou triploidi.
Piekvapivé hojné (21%, 16 druht) jsou diploidni apomiktické druhy.
Apomiktické druhy jsou dale také hexaploidni (17%, 13 druhti), tetraploidni
(14%, 11 druht) a zaznamenan byl i jeden oktoploid. U ostatnich druhti naprosto
prevazuji diploidi 67%, 73 druht. Dalsi cytotypy jsou tetraplodi (21%, 23 druht)
a hexaploidi (12%, 13 druht).

6.2 Hodnoceni kvality vytrust

Kvalita vytrusti byla hodnocena u vybraného apomiktického druhu D. affinisa u
jeho ktizencu (D. xcritica a D. xcomplexa) se sexualnim druhem D. filix-mas.
Hodnoceni kvality vytrust bylo také provedeno a dalsiho kfizence sexualniho a

apomiktického druhu, a to Dryopteris *alpirsbachensis.
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6.2.1 Index abortace vytrusi

Index abortace vytrust (SAI) byl vyhodnocen pro apomiktického diploida D.

affinis, coz je rodi¢ovsky druh kiiZzenca D. xcritica a D. xcomplexa. U D. affinis

hodnota SAI (pramér 13,4%) byla zaznamenana pro tfi rostliny D. affinis v praci
Hornych (2016). Kfizenci apomiktickych a sexualnich druhti maji SAI vyrazné
vyssi. Témér vSechny vytrusy abortované meéla Dryopteris *alpirsbachensis,
kiizenec apomiktické D. remota a sexualni D. carthusiana, index abortace
(Jessen 2017). Kiizenci D. xcritica (pramér 89,7%, median 89,8%) a D.
xcomplexa (prumér 84,5%, median 88,4%) méli SAI nizsi, nepiili§ odlisné. Mira
abortace vytrusi se tedy u riznych typt kiiZzenci muze vyrazné lisit. Je
pravdébodobné, ze mira abortace vytrusii se muze zvysovat s (ne)ptibuznosti

v

chromozomu pfi parovani.

Index abortace vytrusi (SAI) matetské rostliny D. xcritica byl 93,2%. Postup pro
stanoveni indexu abortace vytrust byl totoZzny s postupem pouZzitym v pracich
Ekrt and Koutecky (2016) a Hornych (2016), Hornych and Ekrt (2017), které
méfily SAI u totozné rostliny. Hodnoty indexu abortace vytrusu pentaploidniho
ktizence D. xcritica mohou byt tedy mezi sebou porovnany. Nejnizs$i zméfeny
index abortace vytrust byl 93,1% (Hornych and Koutecky 2017). V této praci
byl zméten témét totozny SAI, a to 93, 2%. Vyssi hodnota 93, 6% byla namétena
ve studii Ekrt and Koutecky (2016) a nejvyssi mira abortace 97,3% byla
stanovena v praci Hornych (2016). Vsechny méfeni SAI se vSak vyrazné
neodli$uji, coZ potvrzuje spravnost a moznou opakovatelnost méfeni. Hodnota
SAI matetské rostliny D. xcritica (M) byla porovnana s rostlinami z dalsi

generace (P, median SAI byl 89,5%), SAI se mezi generacemi prikazné¢ nelisi.

Stejné jak u pentaploidni D. xcritica, byly u tetraploidniho kiizence D.
xcomplexa také zaznamenany abortované i vyvinuté vytrusy. Primérné hodnoty
indexu abortace vytrusti Se mezi témito taxony prikazné nelisi (D. xcomplexa:
prumér 84,5%, median 88,4%; D. xcritica: pramér 89,7%, median 89,8%).
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Avsak v ramci kiizenct se u nékterych rostlin mize SAI vyrazné lisit. U jednoho
vzorku D. xcomplexa byl zaznamenan piekvapivé nizky SAI, a to 60,0% (vzorek
1).

6.2.2 Velikost vytrusi

Ve studii Ekrt and Koutecky (2016) byl uveden ptedpoklad, ze ktizenec D.
xcomplexa by teoreticky, podobné jako D. xcritica mohl vytvaret vyvinuté
vytrusy o dvou velikostech. Tedy apomiktickou cestou vzniklé neredukované
vytrusy (diplospory) a klasickou sporogenezi redukované vytrusy. U
tetraploidniho kiizence by se jednalo o neredukované tetraploidni a redukované
diploidni vytrusy (Obr. 1). Pokud by se potvrdilo, Ze malé vytrusy jsou diploidni,
odhalil by se tak novy, pomérné unikatni zpisob zpétné diploidizace u kapradin.
Piipad zpétné diploidizace byl dosud zaznamenan pouze u D. pacifica, kdy
triploidni apomiktické rostliny, diky chybam ve sporogenezi, davaji kromé
triploidiim vznik i diploidim (Lin et al. 1992). Data z této studie jsou pomérné
robustni, jelikoz ploidie u rostlin D. pacifica byla zjistovana pocitanim
chromozomti (Lin et al. 1992). Pti méfeni vyvinutych vytrust D. xcomplexa vsak
byly piekvapivé zaznamenany nikoliv dvé piedpokladané, ale tii velikostni
kategorie (pramér: malé 33,7 um; stfedni 46,8 um; velké 56,1 pm). Nabizi se
mozné vysvétleni, Ze chybami pfi sporogenezi dochazi, kromé& ocekavanych
abortovanych vytrusi a vytrust dvou velikosti, také potencialné ke vzniku
triploidnich vytrusti. Tento vysledek je vSak potieba ovérit zméfenim velikosti
genomu gametofytl/sporofyti vypéstovanych ztéchto vytrusl, coz bude
provedeno pomoci pratokového cytometru v ramci navazujici magisterské prace.
Pfesny mechanismus geneze vytrust stiedni velikosti si dosud neumime piesné
vysvétlit. K tomu by bylo zapotiebi cytologické studium parovani chromozomi
a nasledné sporogeneze. Pokud by se tato skute¢nost potvrdila, mohlo by se

jednat o novy mechanismus sporogeneze u kapradin (Manton 1950, Braithwaite
1964).

Existence vice typt vytrust u jednotlivych taxont, je znama i z jinych celedi
kapradin. Do ¢eledi s nejvétsim poctem apomiktickych taxont Pteridaceae patii
pentaploidni ktizenec sexualniho a apomiktického taxonu z Pteris vittata

komplexu. Kiizenec produkuje vytrusy V tetradach nebo také vytrusy vétsi
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velikosti uspotradané v dyadach (Khare and Kaur 1985). Avsak i u jinych ¢eledi
byly zaznamenany dvé velikosti vytrust. V Celedi Aspleniaceae je znam druh
Asplenium hallbergii, ktery dava na jedné rostlin¢ vznik sporangiim, které tvoii
32 nebo 64 vytrusu (Dyer et al. 2012). Podle po¢tu vytrust na vytrusnici se u
kapradin rozliSuje rostlina sexudlné¢ se rozmnozujici S redukovanymi vytrusy
(64) od rostliny rozmnozujici se apomikticky s neredukovanymi vytrusy (32)
(Manton 1950, Grusz 2016). Lze tedy piedpokladat, Zze vytrusy vzniklé riznym
typem sporogeneze mohou byt rtizné¢ velké, a tedy i tvofit potomstvo o riizné

ploidii.

Problematika tvorby riznych typu vytrust dosud neni u kapradin zcela vyjasnéna
a otevira Siroké moznosti pro dalsi studium. Potvrzeni piedpokladu rtizné ploidie
vytrust u kfiZzenct sexualnich a apomiktickych druhti rodu Dryopteris bude proto

soucasti navazujici magisterské prace.

{ Z.avér

1. V oblasti severni polokoule po tropy bylo dohledano 214 taxond, coz ¢ini
54% z celkové diverzity rodu Dryopteris. Cytologicka data byla zjisténa
pro 60% z nich. Z dohledanych taxont, pro které jsou zndma cytologicka
data, je 37% (60 taxont) apomiktnich, v Evropé 29% (10 taxoni), Vv
Americe 14% (3 taxony), v Asii 41% (47 taxonti). U apomiktt je vétSina
46% (35 druht) triploidnich. U ,ostatnich® druhti pfevazuji 67% (73
druhit) diploidni druhy. Z taxont, u kterych byl zjistén zplsob
reprodukce, je 57% (50 taxont) apomiktickych, v Evropé 31% (9 taxont),
v Americe 14% (3 taxony) a v Asii 81% (38 taxonu).

2. Pentaploidni ktizeneC Dryopteris Xcritica z druhé generace vytvari
abortované 1 vyvinuté vytrusy Vobdobném poméru jako matetska
rostlina. Praimérna abortace vytrust rostlin druhé generace (P) je 89,7%.
Jednotlivé rostliny se vSak mohou Vv abortaci vyrazné lisit. Nejnizsi
zmétend mira abortace je 82,5% a nejvyssi je 98,0%.

3. Tetraploidni ktizenec Dryopteris *complexa vytvafi abortované i

vyvinuté vytrusy. Primérna mira abortace vytrusu je 84,5%. V ramci
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vyvinutych vytrusi byly zaznamenany piekvapivé tii velikostni kategorie
(primér: malé 33,7 pm; stiedni 46,8 um; velké 56,1 um)

Byly vysety vytrusy druhé generace z tetraploidniho ktizence Dryopteris
xcomplexa do kultivace na agar. Bylo zjiSténo, ze jsou vitalni, maji ca
60% klicivost a jsou schopni vytvaret gametofyty i sporofyty. Jejich
analyza pratokovym cytometrem bude zalezitosti navazujici magisterské

prace.
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9 Prilohy

Priloha 1: Souhrnny ptehled lokalit vS§ech vzorkt pouzitych v bakalaiské praci. Vzorky, u kterych je lokalita ozna¢ena kurzivou jsou ptvodem

z uvedené lokality, avSak vypéstované in vitro v Kultivaci.

Taxon Lokalita Stat Souiadnice Da’Eum Ploidie Sbératel Oznateni
shéru vzorku
) . . North-Westphalia, . 51°18'12.781"N
Dryopteris affinis Ennepetal Némecko 7994°51 739"E 2017 2X H. W. Bennert 1
| Yorkshire Dales . 54°08°48.6"N Kultivace
Dryopteris affinis Horton in Anglie 02°17°09.8"W 2014 2X L. Ekrt 30 Tel¢, odbér
Ribblesdale ' 2017
.. .| North-Westphalia, y 51°18'12.781"N
Dryopteris affinis Ennepetal Némecko 7094°51 739"E 2017 2X H. W. Bennert 7
.. .| North-Westphalia, y 51°18'12.781"N
Dryopteris affinis Ennepetal Némecko 7994°5] T39"F 2017 2X H. W. Bennert 5
. .. North-Westphalia, . 51°18'12.781"N
Dryopteris affinis Ennepetal Némecko 7094°51 739"E 2017 2X H. W. Bennert 4
. .. North-Westphalia, . 51°18'12.781"N
Dryopteris affinis Ennepetal Némecko 7094°51 739"E 2017 2X H. W. Bennert 3
y Mateiska
Sumava, rezervace rostlina
. .. Stozecasi 750m | » ., . 48°52'56"N 13.9. .
Dryopteris Xcritica V od vrcholu Ceska republika 13°49'53"E 2004 5x L. Ekrt 26 kultlvacei
N Tel¢, odbér
kopce Stozec 2017
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Sumava, rezervace In vitro,
. .. Stozec asi 750 m V| » ., ) kultivace
Dryopteris Xcritica od vrcholu kopce Ceska republika 2017 5X . Ekrt 4 Telg, odbér
StozZec 2017
Sumava, rezervace In vitro,
. .. StoZzec asi 150 mV | « ., ) kultivace
Dryopteris Xcritica od vrcholu kopce Ceska republika 2017 5X . Ekrt 5 Telg, odbér
StozZec 2017
Sumava, rezervace In vitro,
) .. Stozec asi 750m V| « ., ) kultivace
Dryopteris xcritica od vrcholu kopce Ceska republika 2017 X . Ekrt 20 Telé, odbér
Stozec 2017
Sumava, rezervace In vitro,
) .. Stozec asi 750m V| « ., ) kultivace
Dryopteris Xcritica od vrcholu kopce Ceska republika 2017 X . Ekrt 24 Telé, odbér
Stozec 2017
Sumava, rezervace In vitro,
. .. Stozec asi 750 m V| » ., . kultivace
Dryopteris Xcritica od vrcholu kopce Ceska republika 2017 S5X . Ekrt 23 Telé, odbér
Stozec 2017
Sumava, rezervace In vitro,
. .. Stozec asi 750 m V| « ., . kultivace
Dryopteris Xcritica od vrcholu kopce Ceska republika 2017 S5X . Ekrt 1 Telé, odbér
Stozec 2017
. .. | Sumava, rezervace | . , . In vitro,
Dryopteris Xcritica StoZeC asi 750 m V Ceska republika 2017 5X . Ekrt 3 kultivace
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od vrcholu kopce Tel¢, odbér
Stozec 2017
Sumava, rezervace In vitro,
. .. |Stozecasi 750m V|« ., ) kultivace
Dryopteris Xcritica od vrcholu kopce Ceska republika 2017 5X L. Ekrt 24(1) Telg, odbér
Stozec 2017
Sumava, rezervace In vitro,
. .. |Stozecasi 750m V|~ ., ) kultivace
Dryopteris Xcritica od vrcholu kopce Ceska republika 2017 5X L. Ekrt 1(2) Tel¢, odbér
Stozec 2017
Sumava, rezervace In vitro,
. ... |Stozecasi750m V|~ ., . kultivace
Dryopteris Xcritica od vrcholu kopce Ceska republika 2017 5x L. Ekrt 3(3) Tel¢, odbér
Stozec 2017
Sumava, rezervace In vitro,
. .. | Stozecasi 750m V|~ ., ) kultivace
Dryopteris xcritica od vrcholu kopce Ceska republika 2017 X L. Ekrt 16 Telé, odbér
StozZec 2017
Sumava, rezervace In vitro,
. . Stozec asi 750m V| ., . kultivace
Dryopteris Xcritica od vrcholu kopce Ceska republika 2017 S5X L. Ekrt 2 Telé, odbér
StozZec 2017
Sumava, rezervace In vitro,
. .. Stozec asi 750m V| » ., . kultivace
Dryopteris Xcritica od vrcholu kopce Ceska republika 2017 5X L. Ekrt 20(1) Telg, odbér
StozZec 2017
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Sumava, rezervace In vitro,
. .. |Stozecasi 750m V|« ., ) kultivace
Dryopteris Xcritica od vrcholu kopce Ceska republika 2017 5X L. Ekrt 23(1) Telg, odbér
Stozec 2017
Sumava, rezervace In vitro,
. .. |Stozecasi 750m V|« ., ) kultivace
Dryopteris Xcritica od vrcholu kopce Ceska republika 2017 5X L. Ekrt 24(2) Telg, odbér
Stozec 2017
Sumava, rezervace In vitro,
. .. | Stozecasi 750m V|~ ., ) kultivace
Dryopteris xcritica od vrcholu kopce Ceska republika 2017 X L. Ekrt 14 Telé, odbér
Stozec 2017
Dryopteris Schwarzwald Mts, y 47°55°57"N 217.
xcomplexa Breitnau Némecko 008°02'32"E | 6.2017 ax L. Ekrt 16
. North Rhine- 010- "
Dryopteris Westphalia, Némecko 510 18‘ 12'181,,N 2017 4x H. W. Bennert 6
xcomplexa 7°24°51.739"E
Ennepetal
. North Rhine- 010 "
Dryopteris Westphalia, Nemecko | Sl I8 12A81'N | oq10 1 40 1 1. W, Bennert 1
xcomplexa 7°24°51.739"E
Ennepetal
Dryopteris NP Snowdonia, . 52°45'31.970"N .
xcomplexa Llaneltyd, Wales Anglie 3°54'9.456"W 2017 ax A. Pigott VB
Dryopteris Schwarzwald Mts, y 47°55°57"N 217.
Xcomplexa Breitnau Neémecko 008°02°32"E | 6.2017 ax L. kit 2
. . Kultivace
Dryopteris Mezi Ponte Tresa a - 45°5920"N 19. 6. .
xalpirsbachensis | Luino, 270 mn. m. ltdlie 8°47'05"E 2014 oX S. Jessen ! (;ZZTQSJZ_S
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Piiloha 2: Souhrnny piehled taxonti a cytotypti rodu Dryopteris na severni polokouli po hranici tropti. Taxony jsou rozdéleny do tii regiont, a to

Evropa, Amerika, Asie. S = sexual, A = apomikt, ¢ervéné = zpusob reprodukce nebyl explicitné dolozen v literatute

Taxon Popsano SIA Typ . Ploidie ChrvqmozomOVe Reference Poznamky
apomixie ¢islo (2n)
Evropa
(vCetné Makaronézie a
Kavkazu)
Frey et al. 2006, Juslén et al. 2011,
Dryopteris tyrrhena Fraser-Jenk. S 2X 164 Rouhan and Vire 2017, Hassler and Dryopteris %cebennae, alotetraploid
Bernd 2018
Dryopteris ardechensis | Fraser-Jenk. S 4x 164 Frey et aﬁ;g&?’;zugzﬁnzngo\llgre 2017, (D. affinis x D. tyrrhena), alotetraploid
Tutin et al. 1964, Montgomery and
Dryopteris fragrans (L.) Schott S 2X 82 Wagner 1993, Frey et al. 2006, Gilman Piesah Amerika a Asie
and Sundue 2013
L Dostal et al. 1984, Montgomery and y . .
Dryopteris cristata (L) A. Grey S 4x 164 Wagner 1993, Frey et al, 2006 Piesah Amerika a Asie
Tutin et al. 1964, Dostal et al. 1984, Segmentalni alotetraploid, presah
Dryopteris filix-mas (L.) Schott S 4x 164 Montgomery and Wagner 1992, Mickel Amerika a Asie ’
et al. 2004, Gilman and Sundue 2013
o P Jks 207, 105 2009 it oo
Dryopteris affinis Fraser-Jenk. A obligatni 2X 82 Krattinger 2010, Hassler and Bernd subsp. dle Fraser-Jenkins 2007 nebyly
zahrnuty
2018
(Newm.)
Dryopteris borreri Oberh. & A 3x 123 Ekrt et al. 2010, Hassler and Bernd 2018
Tavel
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Frey et al. 2006, Gregor and Hand 2009,

(D. affinis x D. oreades); nejasna

Dryopteris cambrensis Fraser-Jenk. A 3x 123 Ekrt et al. 2010, Hassler and Bernd poddruhova problematika, subsp. dle
2018, Tropicos.org 2018 Fraser-Jenkins 2007 nebyly zahrnuty
S.Jess.,
. Zenner, C Jessen et al. 2011, Hassler and Bernd
Dryopteris lacunosa Chr.Stark & A obligatni 3x 123 2018
Bujnoch
Dryopteris (Tavel ex
YOpLe Fras. -Jenk.) A 3X 123 Fraser-Jenkins 2007
pseudodisjuncta
Fras. -Jenk.
Dryopteris . Askerov A 3X 123 Fraser-Jenkins 2007 D. affinis subsp. persica Fras. -Jenk.
schorapanensis
. . (Fras. -Jenk.) . - .
Dryopteris pontica Eras. -Jenk A 3X 123 Fraser-Jenkins 2007 D. affinis subsp. pontica Fras. -Jenk.
Dryopteris iranica Fras. -Jenk. A 3x 123 Fraser-Jenkins 2007 D. affinis subsp. coriacea
Dryopteris oreades Fomin S 2X 82 Dostal et al. 1984, Frey et al. 2006 D. abbreviata
S Rasbach, i
Dryopteris crispifolia Reist. & Vida S 2X 82 Frey et al. 2006, Rice et al. 2014
Dryopteris aitoniana Pichi. Serm. S 2X 82 Frey et al. 2006, Tropicos.org 2018 Dryopteris elongata
Dryopteris aemula %:;?2 S 2X 82 Tutin et al. 1964, Frey et al. 2006
- Golitsyn, Frey et al. 2006, Juslén et al. 2011, -
Dryopteris liliana Askerov S 2X 82 Hassler and Bernd 2018, D. aemula ssp. liliana
Bellardi
Lo Woyn. ex . P
Dryopteris villarii Schinz & S 2X 82 Dostal et al. 1984, Frey et al. 2006 D. rigida
Thell.
Bellardi
L Woyn. ex i
Dryopteris villarii Schinz & S 4x 164 Tutin et al. 1964
Thell.
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Dryopteris submontana | Fraser-Jenk. 4x 164 Frey et al. 2006, Tropicos.org 2018 D. mindshelkensis
Dryopteris pallida subsp. (Bory) C_.Chr. Fraser-Jenkins 1977, Frey et al. 2006,
. ex Maire 2X 82 .
pallida . Tropicos.org 2018
Petitm.
Dryopteris pallida subsp. (Litard.) Fraser-Jenkins 1977, Frey et al. 2006, | D. villarii ssp. balearica, D. rigida var.
: 2X 82 . .
balearica Fraser-Jenk. Tropicos.org 2018 Balearica
(Vill) H. P Dostal et al. 1984, Montgomery and
Dryopteris carthusiana Fﬁchs' ' 4x 164 Wagner 1993, Frey et al. 2006, Gilman | Alotetraploid, pfesah Amerika a Asie
and Sundue 2013, Rice et al. 2014
(C. Presel) .
Dryopteris expansa Fraser-Jenk 2X 82 Tutin etal. 1964, Frey et al. 2006, D. assimilis, pfesah Amerika a Asie
Hassler and Bernd 2018
& Jermy
Dryopteris guanchica GJISrbn)wly& 4x 164 Frey et al. 2006, Rice et al. 2014
. (A. Braun ex. C Dostéal et al. 1984, Schneller et al. 1998, .y L
Dryopteris remota Dol Druce obligatni 3x 123 Frey et al. 2006, Nejspise alotriploid
Dryopteris mterme_dla Fraser-Jenk. 2X 82 Frey et al. 2006, Tropicos.org 2018
subsp. maderensis
Dryopteris |nte|_'med|a (H. Christ) 2X 82 Frey et al. 2006, Tropicos.org 2018
subsp. azorica Jermy
Dryopteris dilatata (Hoffm.) A. 4x 164 Frey et al. 2006, Tutin et al. 1964 Dryopterlsralexeenkoana — takto
Gray popséano na Kavkazu
(A. Braun)
Dryopteris caucasica Fraser-Jenk. 2X 82 Frey et al. 2006, Rice et al. 2014 Presah Asie
& Corley
. . Fraser-Jenkins and Gibby 1986, Frey et
Dryopteis corleyi Fraser-Jenk. 4x 164 al. 2006, Tropicos.org 2018
Dryopteris oligodonta (DesS\;.an]’lchl. 2x 82 Frey et al. 2006, Rice et al. 2014
. . (Christ) .
Dryopteris azorica 'Alston 2X 82 Rice et al. 2014
Dryopteris gorgonea Roux 2004 4x 164 Roux 2004, Frey et al. 2006 Mozna vyhynuly
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Amerika

Tutin et al. 1964, Montgomery and

Dryopteris fragrans (L.) Schott 2X 82 Wagner 1993, Frey et al.2006, Gilman Ptesah Evropa a Asie
and Sundue 2013
. (Cavanilles) Montgomery and Wagner 1993, Mickel Dryopteris athyrioides, Dryopteris
Dryopteris cinnamomea C. 2X 82 . . )
. et al. 2004, Hassler and Bernd 2018, glandulifera, Dryopteris mexicana
Christensen
(Muhlenberg
. . ex
Dryopteris intermedia Willdenow) 2X 82 Montgomery and Wagner 1993
A. Gray
(Vill) H. P Dostal et al. 1984, Montgomery and
Dryopteris carthusiana FL.]ChS. ' 4x 164 Wagner 1993, Frey et al. 2006, Gilman Piesah Evropa a Asie
and Sundue 2013, Rice et al. 2014
(C. Presl)
. Fraser — N .
Dryopteris expansa Jenks. & 2X 82 Montgomery and Wagner 1993 Pfesah Evropa a Asie
Jermy
Dryopteris campyloptera (Kunze) 4x 164 Montgomery and Wagner 1993
Clarkson
Dryopteris marginalis (L.) A. Gray 2X 82 Montgomery and Wagner 1993
. (Kaulfuss) Montgomery and Wagner 1993, Mickel
Dryopteris arguta Maxon 2X 82 et al. 2004
Tutin et al. 1964, Dostal et al. 1984,
Dryopteris filix-mas (L.) Schott 4x 164 Montgomery and Wagner 1992, Mickel Piesah Evropa a Asie
et al. 2004, Gilman and Sundue 2013
Dryopteris ludoviciana (};:Jnrzlf) 2X 82 Montgomery and Wagner 1993 Endemit jihovychodni USA
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(Hooker ex

Dryopteris goldiana Goldie) A. S 2X 82 Montgomery and Wagner 1993
Gray
. (W. Palmer)
Dryopteris celsa Knowlton S 4x 164 Montgomery and Wagner 1993
Dryopteris clintoniana (D'DCO' Vligtlon) S 6x 246 Montgomery and Wagner 1993
- Dostal et al. 1984, Montgomery and .
Dryopteris cristata (L) A. Gray S 4x 164 Wagner 1993, Frey et al. 2006 Ptesah Evropa
Dryopteris futura A.R.Sm. S 2X 82 Mickel et al. 2004
Dryopteris karwinskyana }((Mett.) S 2X 82 Mickel et al. 2004
untze
Dryopteris knoblochii A.R.Sm. Mickel et al. 2004
Dryopteris muenchii AR Sm. A Mickel et al. 2004, Reyes-Jaramillo et
al. 2008
. . Maxon & C. ;
Dryopteris nubigena V: Morton Mickel et al. 2004
: (Sw.) .
Dryopteris patula Underw S 2X 82 Mickel et al. 2004
Dryome“;gze”d"f"'x' (Fée) Rothm. | A 3x 123 Mickel et al. 2004
Dryopteris rossii C. Chr. S 2X 82 Mickel et al. 2004
Dryopteris wallichiana | (Spreng) Hyl. A 3x 123 Mickel et al. 2004
Dryopteris wallichiana | (Spreng) Hyl. S 4x 164 Mickel et al. 2004
Asie
(Beddome) . . Dryopteris sect.
Dryopteris hendersonii C S 2X 82 Gilman and Sundue 2013, Rice et al. Nothoperanema (Tagawa) Li Bing

Christensen

2014

Zhang
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Dryopteris sect.

S (Makino) C. Gilman and Sundue 2013, Rice et al. I
Dryopteris shikokiana Christensen 2X 82 2014 Nothoperanema (Tagawa) Li Bing
Zhang
Li Bin Dryopteris sect.
Dryopteris grandifrons Zh g Gilman and Sundue 2013 Nothoperanema (Tagawa) Li Bing
ang . ;
Zhang; Nothoperanema giganteum
Dryopteris sect.
. . (Hooker) . Nothoperanema (Tagawa) Li Bing
Dryopteris squamiseta Kuntze Gilman and Sundue 2013 Zhang: Dryopteris atrosetosa,
Dryopteris trichorhachis
(Ching) Li Dryopteris sect.
Dryopteris diacalpioides ~hing Gilman and Sundue 2013 Nothoperanema (Tagawa) Li Bing
Bing Zhang
Zhang
(Ching & S. .
Dryopteris exstipellata H. Wu) Li Gilman and Sundue 2013 Dryopteris sef:t. Acrophorus (C. Presl)
. Li Bing Zhang
Bing Zhang
. . Li Bing . Dryopteris sect. Acrophorus (C. Presl)
Dryopteris wusugongii Zhang, Taxon Gilman and Sundue 2013 Li Bing Zhang
. . Li Bing . Dryopteris sect. Acrophorus (C. Presl)
Dryopteris wuzhaohongii Zhang, Taxon Gilman and Sundue 2013 Li Bing Zhang
. . (Ching) Li . Dryopteris sect. Acrophorus (C. Presl)
Dryopteris emeiensis Bing Zhang Gilman and Sundue 2013 Li Bing Zhang
. (C. Presl) Li . Dryopteris sect. Acrophorus (C. Presl)
Dryopteris nodosa Bing Zhang Gilman and Sundue 2013 Li Bing Zhang
(Pichi .
Dryopteris paleolata Sermolli) Li 2X 82 Gilman and Sundue 2013 Dryopteris sect. Acrophorus (C. Pres])
. Li Bing Zhang
Bing Zhang
. Li Bing . Dryopteris sect. Acrophorus (C. Presl)
Dryopteris acrophorus Zhang, Taxon Gilman and Sundue 2013 Li Bing Zhang
Dryopteris annamensis (T_agawa) Li Gilman and Sundue 2013 Dryopteris sect. Diacalpe (Blume) Li
Bing Zhang Bing Zhang
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Dryopteris medogensis

(Ching & S.
K. Wu) Li

Gilman and Sundue 2013

Dryopteris sect. Diacalpe (Blume) Li

Bing Zhang Bing Zhang
. . Li Bing . Dryopteris sect. Diacalpe (Blume) Li
Dryopteris kungiana Zhang, Taxon Gilman and Sundue 2013 Bing Zhang
. (Ching ex S. . Dryopteris sect. Diacalpe (Blume) Li
Dryopteris adscendens H. W) Gilman and Sundue 2013 Bing Zhang
Dryopteris christensenae ((_thg) Li Gilman and Sundue 2013 Dryopteris secf[. Diacalpe (Blume) Li
Bing Zhang Bing Zhang
- Li Bing . Dryopteris sect. Diacalpe (Blume) Li
Dryopteris diacalpe Zhang, Taxon Gilman and Sundue 2013 Bing Zhang
Dryopteris _ (i_(unze) Li 2% 82 Gilman and Sundue 2013 Dryopteris secf[. Diacalpe (Blume) Li
pseudocaenopteris Bing Zhang Bing Zhang
Dryopteris _ (i_(unze) Li Ix 164 Gilman and Sundue 2013 Dryopteris sec_t. Diacalpe (Blume) Li
pseudocaenopteris Bing Zhang Bing Zhang
Dryopteris hookeriana (T'. Maore) Li Gilman and Sundue 2013 Dryopteris secf[. Diacalpe (Blume) Li
Bing Zhang Bing Zhang
. Li Bing . Dryopteris sect. Peranema (D. Don) Li
Dryopteris peranema Zhang, Taxon 2X 82 Gilman and Sundue 2013 Bing Zhang
. Lo Li Bing . Dryopteris sect. Peranema (D. Don) Li
Dryopteris zhuweimingii Zhang, Taxon Gilman and Sundue 2013 Bing Zhang
. " (Blume) C. Gilman and Sundue 2013, Rice et al. Dryopteris sect. Acrorumohra (H. 1t6)
Dryopteris hasseltii |~ oionsen 2x 82 2014 Li Bing Zhang & H. He
- (Baker) C. . Dryopteris sect. Acrorumohra (H. 1t6)
Dryopteris diffracta Christensen Gilman and Sundue 2013 Li Bing Zhang & H. He
Dryopteris . Dryopteris sect. Acrorumohra (H. 1t6)
subreflexipinna M. Ogata Gilman and Sundue 2013 Li Bing Zhang & H. He
Dryopteris (Baker) C. . Dryopteris sect. Dryopsis (Holttum & P.
sphaeropteroides Christensen Gilman and Sundue 2013 J. Edwards) Li Bing Zhang
Dryopteris (Miquel) C. 2% 82 Gilman and Sundue 2013 Dryopteris sect. Dryopsis (Holttum & P.

maximowicziana

Christensen

J. Edwards) Li Bing Zhang
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. . (Baker) . Dryopteris sect. Dryopsis (Holttum & P.
Dryopteris clarkei Kuntze Gilman and Sundue 2013 J. Edwards) Li Bing Zhang
Dryopteris (Hayata) . Dryopteris sect. Dryopsis (Holttum & P.
transmorrisonense Hayata Gilman and Sundue 2013 J. Edwards) Li Bing Zhang
(Wallich ex . . . .
Dryopteris apiciflora Mettenius) s 2% 82 Gilman and Sunggf42013, Rice et al. DryopterllzsdsectaDrﬁgpg_ls (I—Zkr)]lttum &P.
Kuntze J. Edwards) Li Bing Zhang
. .. . Dryopteris sect. Dryopsis (Holttum & P.
Dryopteris kawakamii Hayata S 2X 82 Gilman and Sundue 2013 J. Edwards) Li Bing Zhang
. C. . Dryopteris sect. Dryopsis (Holttum & P.
Dryopteris heterolaena Christensen S 2X 82 Gilman and Sundue 2013 J. Edwards) Li Bing Zhang
(S. K. Wu & . .
Dryopteris dulongensis | X. Cheng) Li Gilman and Sundue 2013 Dryopteris sect. Dry(_)ps_ls (Holtum & P.
. J. Edwards) Li Bing Zhang
Bing Zhang
Dryopteris dehuaensis Chm_g, Fl. A Lin etal. 2002, Gilman and Sundue Dryopteris sect. Variae Fraser-Jenkins
Fujian 2013
Dryopteris sordidipes Tagawa S 2X 82 Gilman and Sundue 2013 Dryopteris sect. Variae Fraser-Jenkins
Dryopteris xunwuensis Cnmgh‘ig;];' Gilman and Sundue 2013 Dryopteris sect. Variae Fraser-Jenkins
Dryopteris amurensis Christ S 2X 82 Gilman and Sundue 2013 Dryopteris sect. Variae Fraser-Jenkins
. (Christ) C. Gilman and Sundue 2013, Tropicos.org . . s .
Dryopteris formosana Christensen A 6x 246 2018 Dryopteris sect. Variae Fraser-Jenkins
Dryopteris yongdeensis (\e/:(/.SM(I;CEﬂ Gilman and Sundue 2013 Dryopteris sect. Variae Fraser-Jenkins
. o (Nakai) v Weng 1988, Lin et al. 1992, Gilman and . . s .
Dryopteris pacifica Tagawa A smiSend 6X 246 Sundue 2013 Dryopteris sect. Variae Fraser-Jenkins
L . Weng 1988, Gilman and Sundue 2013, . : :
Dryopteris immixta Ching A 6x 246 Rice et al. 2014 Dryopteris sect. Variae Fraser-Jenkins
. . (Linnaeus) S, Weng 1998, Gilman and Sundue 2013, . . s .
Dryopteris varia Kuntze A obligatni 6x 246 Rice et al. 2014 Dryopteris sect. Variae Fraser-Jenkins
. . (Linnaeus) S, Weng 1988, Gilman and Sundue 2013, . . s .
Dryopteris varia Kuntze A obligatni 4x 164 Rice et al. 2014 Dryopteris sect. Variae Fraser-Jenkins
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. . (Linnaeus) o Weng 1988, Gilman and Sundue 2013, . . s .
Dryopteris varia Kuntze A obligatni 3x 123 Rice et al. 2014 Dryopteris sect. Variae Fraser-Jenkins

. . (Linnaeus) o Weng 1988, Gilman and Sundue 2013, . . s .
Dryopteris varia Kuntze A obligatni 2X 82 Rice et al. 2014 Dryopteris sect. Variae Fraser-Jenkins

. . (Linnaeus) o Weng 1988, Gilman and Sundue 2013, . . s .
Dryopteris varia Kuntze A obligatni 4x ca 148 Rice et al. 2014 Dryopteris sect. Variae Fraser-Jenkins

. . (Linnaeus) o Weng 1988, Gilman and Sundue 2013, . . s .
Dryopteris varia Kuntze A obligatni 2X ca74 Rice et al. 2014 Dryopteris sect. Variae Fraser-Jenkins
Dryopteris saxifraga H. 1t6 S 2X 82 Gilman and Sunggle 42013’ Rice et al. Dryopteris sect. Variae Fraser-Jenkins
Dryopteris saxifraga H. 1t6 A 3X 123 Gilman and Sunggf 42013’ Rice et al. Dryopteris sect. Variae Fraser-Jenkins
Drvopteris setosa (Thunberg) A smigend 2% 82 Lin et al. 1995, Gilman and Sundue Dryopteris sect. Variae Fraser-Jenkins,
yop Akasawa 2013, Rice et al. 2014 Dryopteris bissetiana (Baker) C. Chr.
Drvopteris setosa (Thunberg) A smigend 3x 123 Lin et al. 1995, Gilman and Sundue Dryopteris sect. Variae Fraser-Jenkins,
yop Akasawa 2013, Rice et al. 2014 Dryopteris bissetiana (Baker) C. Chr.
Drvopteris setosa (Thunberg) A smigend Ix 164 Lin et al. 1995, Gilman and Sundue Dryopteris sect. Variae Fraser-Jenkins,
yop Akasawa 2013, Rice et al. 2014 Dryopteris bissetiana (Baker) C. Chr.
Dryopteris sacrosancta Koidzumi S 6X 246 Gilman and Sundue 2013 Dryopteris sect. Variae Fraser-Jenkins

. . . Nakato et al. 1995, Rice et al. 2014, . . .
Dryopteris sacrosancta Koidzumi A 3x 123 Hassler and Bernd 2018 Dryopteris sect. Variae Fraser-Jenkins
. . . C. Gilman and Sundue 2013, Rice et al. . . A
Dryopteris lepidorachis Christensen S 2X 82 2014 Dryopteris sect. Erythrovariae H. Itd
Dryopteris tsoongii Ching Gilman and Sundue 2013 Dryopteris sect. Erythrovariae H. Ito
Dryopteris kinkiensis KO.;.‘;EL;TV?X A 4x 164 Weng 1988, Gilman and Sundue 2013 Dryopteris sect. Erythrovariae H. Ito
Dryopter_ls S|ma_s_ak|| var. (H. It0) S 6x 246 Gilman and Sundue 2013 Dryopteris sect. Erythrovariae H. Ito

simasakii Kurata
Dryopteris simasakii var. (H. It0) S 6x 246 Gilman and Sundue 2013 Dryopteris sect. Erythrovariae H. Itd
paleacea Kurata
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(Bentham) C.

Nakato et al. 1995, Lin et al. 2002,

Dryopteris sect. Erythrovariae H. Ito,

Dryopteris changii nglétﬁ?nssn A smisena bx 246 Gilman and Sundue 2013 Dryopteris championii
Dryopteris (.je.mplens var. (Hooker) S 6Xx 246 Gilman and Sundue 2013 Dryopteris sect. Erythrovariae H. Itd
decipiens Kuntze
Dryoptgir;)sla(ljz?glig:;ns var. Christ) Ching S 6Xx 246 Gilman and Sundue 2013 Dryopteris sect. Erythrovariae H. Itd
Dryopteris liboensis P. S. Wang Gilman and Sundue 2013 Dryopteris sect. Erythrovariae H. 1t6
. . C. s . Dryopteris sect. Erythrovariae H. It9,
Dryopteris fuscipes Christensen A smisena 6X 246 Gilman and Sundue 2013 Dryopteris confertipinna
Dryopteris ryo-itoana Kurata S 6X 246 Gilman and Sundue 2013 Dryopteris sect. Erythrovariae H. Ité
Dryopteris erythrosora (B. C. Eaton) S 6X 246 Gilman and Sundue 2013, Rice et al. Dryopteris sect. Erythrovariae H. Ité
Kuntze 2014
Dryopteris erythrosora (D.}&nli:\;on) A 3x 123 Gilman and Sunggf 42013’ Rice et al. Dryopteris sect. Erythrovariae H. Itd
Dryopteris erythrosora (B. C. Eaton) S 4x 164 Gilman and Sundue 2013, Rice et al. Dryopteris sect. Erythrovariae H. Itd
Kuntze 2014
Dryopteris erythrosora (D. C. Eaton) S 2X 82 Gilman and Sundue 2013, Rice et al. Dryopteris sect. Erythrovariae H. 1t6
Kuntze 2014
Dryopteris hondoensis Koidzumi S 6X 246 Gilman and Sundue 2013 Dryopteris sect. Erythrovariae H. Ito
Dryopteris gemmifera S.Y. Dong Gilman and Sundue 2013 Dryopteris sect. Indusiatae S. G. Lu
. (Makino) C. o Nakato et al. 1995, Gilman and Sundue . .
Dryopteris gymnosora Christensen A smisena 6X 246 2013 Dryopteris sect. Indusiatae S. G. Lu
Makino & ; i
Dryopteris indusiata Yamamotoex | A 4x 164 Gilman and Sundt218128013, Tropicos.org Dryopteris sect. Indusiatae S. G. Lu
Yamamoto
Makino &
Dryopteris indusiata Yamamotoex | A 6x 246 Gilman and Sundue 2013 Dryopteris sect. Indusiatae S. G. Lu
Yamamoto
Drvooteris tenuicula C.G. A Ix 164 Gilman and Sundue 2013, Rice et al. Dryopteris sect. Indusiatae S. G. Lu,
yop Matthew & 2014, Tropicos.org 2018 Dryopteris purpurella
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Christ in

Lecomte
C.G.
Drvopteris tenuicula Matthew & A 8x 398 Gilman and Sundue 2013, Rice et al. Dryopteris sect. Indusiatae S. G. Lu,
yop Christin 2014, Tropicos.org 2018 Dryopteris purpurella
Lecomte
Dryopteris submarginata | Rosenstock A 4x 164 Weng 1988, Qllman and Sundue 2013, Dryopteris sect. Indusiatae S. G. Lu
Rice et al. 2014
Dryopteris submarginata | Rosenstock A 6X 246 Weng 1988, Qllman and Sundue 2013, Dryopteris sect. Indusiatae S. G. Lu
Rice et al. 2014
Dryopteris guangxiensis S.G. Lu Gilman and Sundue 2013 Dryopteris sect. Indusiatae S. G. Lu
Dryopteris tenuipes (R;):reigzagk) Gilman and Sundue 2013 Dryopteris sect. Indusiatae S. G. Lu
Dryopteris (C. Hope) C. Gibby 1985, Gilman and Sundue 2013, . .
subtriangularis Christensen A bx 246 Rice et al. 2014 Dryopteris sect. Indusiatae S. G. Lu
(C. Hope) C. . .
Dryopteris assamensis Christensen S 6x 246 Gilman and 5ungg§42013, Rice etal. Dryopteris sect. Indusiatae S. G. Lu
& Ching
. . C. . Gibby 1985, Gilman and Sundue 2013, . .
Dryopteris integriloba Christensen A smisena 4x 164 Rice et al. 2014 Dryopteris sect. Indusiatae S. G. Lu
. . C. Gilman and Sundue 2013, Rice et al. . .
Dryopteris integriloba Christensen A 3x 123 2014 Dryopteris sect. Indusiatae S. G. Lu
Dryopteris tahmingensis Ching A Lin etal. 2002,260|1I21an and Sundue Dryopteris sect. Indusiatae S. G. Lu
. . (Christ) C. Weng 1988, Gilman and Sundue 2013, . .
Dryopteris labordei Christensen A 6x 246 Rice et al. 2014 Dryopteris sect. Indusiatae S. G. Lu
. . (Christ) C. Gilman and Sundue 2013, Rice et al. . .
Dryopteris labordei Christensen S 2X 82 2014 Dryopteris sect. Indusiatae S. G. Lu
Dryopteris pseudosparsa Ching Gilman and Sundue 2013 Dryopteris sect. Indusiatae S. G. Lu
Dryopteris blanfordii subs | (C. Hope) C. A 3x 123 Gilman and Sundue 2013, Rice et al. Dryopteris sect. Remotae Fraser-Jenkins

p. blanfordii

Christensen

2014
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Dryopteris blanfordii subs

(Ching)

NiOrosqUAMosa Fraser- Gilman and Sundue 2013 Dryopteris sect. Remotae Fraser-Jenkins
P-nigrosq Jenkins
Dryopteris goeringiana ﬁéﬂ;ﬁ?} S 2X 82 Gilman and Sunggf 42013’ Rice etal. Dryopteris sect. Remotae Fraser-Jenkins
Dryopteris gonggaensis H. S. Kung Gilman and Sundue 2013 Dryopteris sect. Remotae Fraser-Jenkins
Dryopteris Havata s 2% 82 Gilman and Sundue 2013, Rice et al. Dryopteris sect. Splendentes Fraser-
reflexosquamata Y 2014 Jenkins
Dryopteris kwanzanensis Tagawa Gilman and Sundue 2013 Dryopteris sec;[.eﬁlp()ilﬁgdentes Fraser-
Dryopteris sikkimensis (B}iﬂ?‘f[)zrze) Gilman and Sundue 2013 Dryopteris secjéﬁﬁilﬁgdentes Fraser-
Dryopteris splendens (Eﬂ?:;er) S 2% 82 Gilman and Sun38§42013, Rice et al. Dryopteris secjéﬁﬁilﬁgdentes Fraser-
Dryopteris rubrobrunnea | W. M. Chu Gilman and Sundue 2013 Dryopteris secjéﬁﬁilﬁgdentes Fraser-
Dryopteris pulvinulifera (Béﬂcri]?zrge) S 2% 82 Gilman and Sun38§42013, Rice etal. | Dryopteris sect. JF;LrJ]L;?z;ascentes Fraser-
Dryopteris polita Rosenstock S 2X 82 Gilman and 3un38§42013, Rice etal. Dryopteris sect. Nephrocystis H. 1td
. (Christ) C. Gilman and Sundue 2013, Rice et al. Dryopteris sect. Nephrocystis H. 1to;
Dryopteris subexaltata Christensen S 2x 82 2014 Dryopteris hayatae
Dryopteris yoroi Serizawa A 2X 82 Xiang 2006,TGrélg?ggsa;glssundue 2013, Dryopteris sect. Nephrocystis H. 1to
Dryopteris cacaina Tagawa A 3x 123 Gilman and Sundue 2013, Rice et al. Dryopteris sect. Nephr(_)cystls H. Ito,
2014 Dryopteris yakusilvicola
Dryopteris sparsa (Eﬁlr?tgg) A 2X 82 Gllmagoalrlld '?’lrJSSiL(j:f)s,Zg:;’zlgll(ée etal. Dryopteris sect. Nephrocystis H. 1to
Dryopteris sparsa (E.ulr?tgg) A 3x 123 Gllmagoa;rlld '?’lrjgp()jil::f)sz?):;’zgll%e etal. Dryopteris sect. Nephrocystis H. 1t6
. (D. Don) Gilman and Sundue 2013, Rice et al. . . R
Dryopteris sparsa Kuntze A 4x 164 2014, Tropicos.org 2018 Dryopteris sect. Nephrocystis H. 1t6
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Dryopteris melanocarpa

Hayata

3X

123

Gilman and Sundue 2013, Rice et al.

Dryopteris sect. Nephrocystis H. 1t6

2014
Dryopteris melanocarpa Hayata 6Xx 246 Gilman and Sunggf 42013’ Rice etal. Dryopteris sect. Nephrocystis H. 1td
(Beddome) . . . - s
Dryopteris scottii Ching ex C. Ix 164 Gilman and Sundue 2013, Rice et al. Dryopteris sect. H!rtlpedes Fraser
. 2014 Jenkins
Christensen
_ Dryopteris _ Ching Gilman and Sundue 2013 Dryopteris sect. H_|rt|pedes Fraser-
liangkwangensis Jenkins
Dryoptgrls _ _C. Gilman and Sundue 2013 Dryopteris sect. H_|rt|pedes Fraser-
cyclopeltidiformis Christensen Jenkins
Dryopteris . Gilman and Sundue 2013, Rice et al. Dryopteris sect. Hirtipedes Fraser-
. Ching 2X 82 .
hangchowensis 2014 Jenkins
Drvopteris handeliana C. 2% 82 Gilman and Sundue 2013, Rice et al. Dryopteris sect. Hirtipedes Fraser-
yop Christensen 2014 Jenkins, Dryopteris tasiroi
Drvopteris namegatae (Sa. Kurata) 3x 123 Gilman and Sundue 2013, Rice et al. Dryopteris sect. Hirtipedes Fraser-
yop g Sa. Kurata 2014 Jenkins
(Franchet & . . . - s
Dryopteris dickinsii Savatier) C. 2% 82 Gilman and Sundue 2013, Rice et al. Dryopteris sect. H_|rt|pedes Fraser
- 2014 Jenkins
Christensen
(Franchet & . . . - s
Dryopteris dickinsii Savatier) C., Ix 164 Gilman and Sundue 2013, Rice et al. Dryopteris sect. H_|rt|pedes Fraser
- 2014 Jenkins
Christensen
Dryopteris (Christ) C. Ix 164 Gibby 1985, Gilman and Sundue 2013, Dryopteris sect. Hirtipedes Fraser-
pycnopteroides Christensen Rice et al. 2014 Jenkins
Dryopteris (Christ) C. Gilman and Sundue 2013, Rice et al. Dryopteris sect. Hirtipedes Fraser-
. . 2X 82 ;
pycnopteroides Christensen 2014 Jenkins
Dryopteris Ching ex Dryopteris sect. Hirtipedes Fraser-
yop . Fraser- Gilman and Sundue 2013 yop - Hrtip
subpycnopteroides Jenkins Jenkins
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(Franchet &

Weng 1988, Gilman and Sundue 2013,

Dryopteris sect. Hirtipedes Fraser-

Dryopteris cycadina Savgtler) C. 3x 123 Rice et al. 2014 Jenkins
Christensen

(Franchet & . . . - s

Dryopteris cycadina Savatier) C, 2% 82 Gilman and Sundue 2013, Rice et al. Dryopteris sect. H_|rt|pedes Fraser
. 2014 Jenkins

Christensen

Drvobteris stenolenis (Baker) C. 2% 82 Kato et al. 1992, Gilman and Sundue Dryopteris sect. Hirtipedes Fraser-
yop P Christensen 2013, Rice et al. 2014 Jenkins

Dryopteris commixta Tagawa ax 164 Gilman and Sundue 2013, Rice et al. Dryopteris sect. H_|rt|pedes Fraser-
2014 Jenkins

. (Wallich ex Gilman and Sundue 2013, Rice et al. Dryopteris sect. Hirtipedes Fraser-
Dryopteris atrata Kunze) Ching bx 246 2014 Jenkins

Drvopteris atrata (Wallich ex 2% 82 Gilman and Sundue 2013, Rice et al. Dryopteris sect. Hirtipedes Fraser-
yop Kunze) Ching 2014 Jenkins

Dryopteris wuyishanica Ching & P.S. Gilman and Sundue 2013 Dryopteris sect. H_|rt|pedes Fraser-
Chiu Jenkins

Dryopteris thibetica (Fral_wchet) C. Gilman and Sundue 2013 Dryopteris sect. H_|rt|pedes Fraser-
Christensen Jenkins

Dryopteris lunanensis (Ch”St) C. Gilman and Sundue 2013 Dryopteris sect. H_lrtlpedes Fraser-
Christensen Jenkins

Dryopteris microlepis (quer) C. Gilman and Sundue 2013 Dryopteris sect. H_|rt|pedes Fraser-
Christensen Jenkins

Dryopteris _ W. M. Chu Gilman and Sundue 2013 Dryopteris sect. H!rtlpedes Fraser-
paralunanensis exS.G. Lu Jenkins

Dryopteris subatrata Tagawa . 82 Gilman and Sundue 2013, Rice et al. Dryopteris sect. H_|rt|pedes Fraser-
2014 Jenkins

Dryopteris _ Tagawa Gilman and Sundue 2013 Dryopteris sect. H_|rt|pedes Fraser-
pseudolunanensis Jenkins

B Dryo_pterls_ P. S. Wang Gilman and Sundue 2013 Dryopteris sect. H_|rt|pedes Fraser-
jiucaipingensis Jenkins

. . . Gilman and Sundue 2013, Rice et al. Dryopteris sect. Hirtipedes Fraser-
Dryopteris conjugata Ching 2X 82 2014 Jenkins
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Drvopteris panda (C.B. s 2% 82 Gilman and Sundue 2013, Rice et al. | Dryopteris sect. Pandae Fraser-Jenkins,
yop P Clarke) Chris 2014 Dryopteris yui
(Matsumura
Dryopteris tokyoensis X Mékmo) S 2X 82 Gilman and Sunggf 42013’ Rice etal. Dryopteris sect. Pandae Fraser-Jenkins
Christensen
Dryopteris costalisora Tagawa Gilman and Sundue 2013 Dryopteris sect. Pandae Fraser-Jenkins
Dryopteris woodsiisora Hayata s 2% 82 Gilman and Sundue 2013, Rice et al. Dryopteris sect. Papda_e Fraggr—.]enkms,
2014 Dryopteris zinongii
Dryopteris woodsiisora Hayata s Ix 164 Gilman and Sundue 2013, Rice et al. Dryopteris sect. Papda_e Fraggr—.]enkms,
2014 Dryopteris zinongii
Dryopteris himachalensis Frasgr- 3x 123 Gilman and Sundue 2013, Rice et al. Dryopteris sect. Pandae Fraser-Jenkins
Jenkins 2014
. . Ching & Z. . . .
Dryopteris alpicola R. Wang Gilman and Sundue 2013 Dryopteris sect. Pandae Fraser-Jenkins
Drvopteris chrvsocoma (Christ) C. S 2% 82 Gilman and Sundue 2013, Rice et al. | Dryopteris sect. Pandae Fraser-Jenkins,
yop y Christensen 2014 Dryopteris parachrysocoma
Dryopteris Ching Gilman and Sundue 2013 Dryopteris sect. Fibrillosae Ching
whangshangensis
Dryopteris pulcherrima Ching S 4x 164 Gilman and Sungg§42013, Rice et al. Dryopteris sect. Fibrillosae Ching
Dryopteris yigongensis Ching S 6x 246 Gilman and Sung(l)J§42013, Rice et al. Dryopteris sect. Fibrillosae Ching
Dryopteris yigongensis Ching A 3x 123 Gilman and Sun;i(L)J&ZOlS, Rice etal. Dryopteris sect. Fibrillosae Ching
. . Ching & S. . . _ .
Dryopteris squamifera K. Wu Gilman and Sundue 2013 Dryopteris sect. Fibrillosae Ching
. Soumen K. . .
Dryopt_erls Basu & S 2x 82 Gilman and Sundue 2013, Rice et al. Dryopteris sect. Fibrillosae Ching
redactopinnata - . 2014
Panigrahi
Dryopteris sinofibrillosa Ching S 4x 164 Gilman and Sundue 2013 Dryopteris sect. Fibrillosae Ching
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Dryopteris fibrillosissima Ching Gilman and Sundue 2013 Dryopteris sect. Fibrillosae Ching
. . (Makino) C. Gilman and Sundue 2013, Rice et al. . .
Dryopteris monticola Christensen S 2X 82 2014 Dryopteris sect. Dryopteris
: : o Gibby 1985, Gilman and Sundue 2013, . .
Dryopteris lepidopoda Hayata A smisena 4x 164 Rice et al. 2014 Dryopteris sect. Dryopteris
Dryopteris montigena Ching Gilman and Sundue 2013 Dryopteris sect. Dryopteris
Dryopteris latibasis Ching Gilman and Sundue 2013 Dryopteris sect. Dryopteris
. . . Xiang 2006, Gilman and Sundue 2013, . .
Dryopteris yungtzeensis Ching A 2X 82 Rice et al. 2014 Dryopteris sect. Dryopteris
. . . Xiang 2006, Gilman and Sundue 2013, . .
Dryopteris habaensis Ching A 2X 82 Rice et al. 2014 Dryopteris sect. Dryopteris
. . (Diels) C. . Xiang 2006, Gilman and Sundue 2013, . .
Dryopteris rosthornii Christensen A smiSena 2X 82 Rice et al. 2014 Dryopteris sect. Dryopteris
. . (Diels) C. s Xiang 2006, Gilman and Sundue 2013, . .
Dryopteris rosthornii Christensen A smiSena 3x 123 Rice et al. 2014 Dryopteris sect. Dryopteris
Dryopteris neorosthornii Ching Gilman and Sundue 2013 Dryopteris sect. Dryopteris
Dryopteris wallichiana (Sprengel) A smigend 2% 82 Xiang 2006, Gilman and Sundue 2013, | Dryopteris sect. Dryopteris, Dryopteris
var. wallichiana Hylander Rice et al. 2014, Tropicos.org 2018 paleacea
Dryopteris wallichiana (Sprengel) smitend 3x 123 Xiang 2006, Gilman and Sundue 2013, | Dryopteris sect. Dryopteris, Dryopteris
var. wallichiana Hylander Rice et al. 2014, Tropicos.org 2018 paleacea
Dryopteris wallichiana va (Ching ex P.
YOPLeris ; S. Wang) S. Gilman and Sundue 2013 Dryopteris sect. Dryopteris
r. kweichowicola K WU
Dryopteris coreano- Nakai S . 82 Gilman and Sundue 2013, Rice et al. Dryopteris sect. Dryopteris
montana 2014
R (Linnaeus) Tutin et al. 1964, Dostdl et al. 1984’ Dryopteris sect. Dryopteris, piesah
Dryopteris filix-mas Schott S 4x 164 Montgomery and Wagner 1992, Mickel Evio a.a Amerika '
et al. 2004, Gilman and Sundue 2013 P
Dryopteris crassirhizoma Nakai S 2x 82 Gilman and Sundue 2013 Dryopteris sect. Dryopteris




(T. Moore ex

Gilman and Sundue 2013, Rice et al.

Dryopteris barbigera Hooker) S 2X 82 2014 Dryopteris sect. Caespitosae S. G. Lu
Kuntze
Ching & S.
Dryopteris tingiensis K[':raV\;giX Gilman and Sundue 2013 Dryopteris sect. Caespitosae S. G. Lu
Jenkins
Dryopteris komarovii Kossinsky Gilman and Sundue 2013 Dryopteris sect. Caespitosae S. G. Lu
. Tutin et al. 1964, Montgomery and . .
Dryopteris fragrans (Lglr;%ettjs) S 2X 82 Wagner 1993, Frey et al. 2006, Gilman Dryopt;;;zzﬁcévcr::;:pgcz:reiksé G.Lu,
and Sundue 2013 ’
Dryopteris alpestris Tagawa S 2X 82 Gilman and Sunggf 42013’ Rice etal. Dryopteris sect. Caespitosae S. G. Lu
Dryopteris acutodentata Ching A smiSena 2X 82 Xiang 2006, (_3|Iman and Sundue 2013, Dryopteris sect. Caespitosae S. G. Lu
Rice et al. 2014
Dryopteris acutodentata Ching A 3x 123 Gilman and Sunggf 42013’ Rice etal. Dryopteris sect. Caespitosae S. G. Lu
Dryopteris serratodentata (Beddome) S 2X 82 Gilman and Sundue 2013, Rice et al. Dryopteris sect. Caespitosae S. G. Lu
Hayata 2014
Dryopteris serratodentata (Beddome) A 3x 123 Gilman and Sundue 2013, Rice et al. Dryopteris sect. Caespitosae S. G. Lu
Hayata 2014
Dryopteris serratodentata (Beddome) S 4x 164 Gilman and Sundue 2013, Rice et al. Dryopteris sect. Caespitosae S. G. Lu
Hayata 2014
Dryopterlsbnitl)its)llls var.no Ching Gilman and Sundue 2013 Dryopteris sect. Pallidae Fraser-Jenkins
Dryopterlsgri];)rk]);hs var. fen Ching Gilman and Sundue 2013 Dryopteris sect. Pallidae Fraser-Jenkins
. . . Gibby 1985, Gilman and Sundue 2013, Dryopteris sect. Pallidae Fraser-
Dryopteris basisora Christ A 3 123 Rice et al. 2014 Jenkins, Dryopteris pseudovaria
Dryopteris fructuosa (Chrisp) C. A 3x 123 Gibby 1985, Gilman and Sundue 2013, Dryopteris sect. Pallidae Fraser-Jenkins

Christensen

Rice et al. 2014
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Gibby 1985, Gilman and Sundue 2013,

Dryopteris sect. Pallidae Fraser-

Dryopteris juxtaposita Christ smisena 2x 82 Rice et al. 2014 Jenkins, Dryopteris odontoloma
. . . Gilman and Sundue 2013, Rice et al. Dryopteris sect. Pallidae Fraser-
Dryopteris juxtaposita Christ 3 123 2014 Jenkins, Dryopteris odontoloma
(Beddome) . .
Dryopteris lachoongensis | B. K. Nayar 2X 82 Gilman and 5un38§42013, Rice etal. Dryopteris sect. Pallidae Fraser-Jenkins
& S. Kaur
(Beddome) . .
Dryopteris lachoongensis | B. K. Nayar 3X 123 Xiang 2006, Rice et al. 2014, Hassler Dryopteris sect. Pallidae Fraser-Jenkins
and Bernd 2018
& S. Kaur
Dryopteris sericea .C' Gilman and Sundue 2013 Dryopteris sect. Pallidae Fraser-Jenkins
Christensen
. (Thunberg) Gilman and Sundue 2013, Rice et al. . . i .
Dryopteris lacera Kuntze 2X 82 2014 Dryopteris sect. Pallidae Fraser-Jenkins
Dryopteris peninsulae Kitagawa 4x 164 Gilman and Sungg§42013, Rice et al. Dryopteris sect. Pallidae Fraser-Jenkins
Drvopteris uniformis (Makino) smitend Ix 164 Weng 1988, Gilman and Sundue 2013, Dryopteris sect. Pallidae Fraser-
yop Makino Rice et al. 2014 Jenkins, Dryopteris pseudouniformis
Drvopteris uniformis (Makino) smiSend bx 246 Weng 1988, Gilman and Sundue 2013, Dryopteris sect. Pallidae Fraser-
yop Makino Rice et al. 2014 Jenkins, Dryopteris pseudouniformis
Dryopteris nyingchiensis Ching Gilman and Sundue 2013 Dryopteris sect. Pallidae Fraser-Jenkins
Dryopteris sublacera Christ 3x 123 Gilman and Sungg§42013, Rice et al. Dryopteris sect. Pallidae Fraser-Jenkins
Dryopteris sublacera Christ 6x 246 Gilman and Sun;i(L)J&ZOlS, Rice etal. Dryopteris sect. Pallidae Fraser-Jenkins
. . Gilman and Sundue 2013, Rice et al. Dryopteris sect. Marginatae Fraser-
Dryopteris subimpressa Loyal 2X 82 2014 Jenkins
. . (C. B. Clark) Gilman and Sundue 2013, Rice et al. Dryopteris sect. Marginatae Fraser-
Dryopteris marginata Christ 2X 82 2014 Jenkins
Drvobteris caroli-hooei Fraser- 2% 82 Gilman and Sundue 2013, Rice et al. Dryopteris sect. Marginatae Fraser-
yop P Jenkins 2014 Jenkins
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(Buchanan-

. Hamilton ex Gilman and Sundue 2013, Rice et al. Dryopteris sect. Marginatae Fraser-
Dryopteris cochleata D. Don) C. S 2X 82 2014 Jenkins
Christensen
. . Gilman and Sundue 2013, Rice et al. Dryopteris sect. Marginatae Fraser-
Dryopteris porosa Ching S 2X 82 2014 Jenkins
Dryopteris pteridoformis Christ Gilman and Sundue 2013 Dryopteris secJt.erl:/li?r:gmatae Fraser-
Dryopteris angustifrons (Hooker) Gilman and Sundue 2013 Dryopteris sect. M:_;lrglnatae Fraser-
Kuntze Jenkins
, Dryopteris sect. Lophodium (Newman)
. . (Villars) H. Dostal et al. 1984, Montgomery_and C. Christensen ex H. It6 in Nakai &
Dryopteris carthusiana S 4x 164 Wagner 1993, Frey et al. 2006, Gilman o .
P. Fuchs . Honda, Dryopteris spinulosa, ptesah
and Sundue 2013, Rice et al. 2014 .
Evropa a Amerika,
(C. Presl) Dryopteris sect. Lophodium (Newman)
Drvopteris expansa Fraser- S 2% 82 Gilman and Sundue 2013, Rice et al. C. Christensen ex H. It6 in Nakai &
yop P Jenkins & 2014 Honda, Dryopteris assimilis, pfesah
Jermy Evropa a Amerika
. (Baker) C. Gilman and Sundue 2013, Rice et al. . i .
Dryopteris gymnophylla Christensen S 2X 82 2014 Dryopteris sect. Aemulae Fraser-Jenkins
S . (Baker) o Weng 1988, Gilman and Sundue 2013, . i .
Dryopteris chinensis Koidzumi A obligatni 3x 123 Rice et al. 2014 Dryopteris sect. Aemulae Fraser-Jenkins
- . Ching &Y. ;
Dryopteris liyangensis C. Lan A 3x ca 120 Nakato et al. 1995, Rice et al. 2014
Dryopteris nipponensis Koidz. A 3x 123 Ishikawa et al. 2003, Rice et al. 2014
(A. Braun)
Dryopteris caucasica Fraser-Jenk. S 2X 82 Frey et al. 2006, Rice et al. 2014 Presah Evropa
& Corley
Dryopteris cristata (L) A. Grey S 4x 164 Dostél ct al. 1984, Montgomery and Piesah Evropa a Amerika

Wagner 1993, Frey et al. 2006
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