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Abstract

The influence of habitat conditions on spikelet elongation as well as possible influence of genotype in Bol-
boschoenus species was studied. A synthesis of the results of a cultivation experiment, former studies on
morphological variation and the authors’ own observations has shown that morphotypes with very long spi-
kelets (‘macrostachyate form’) are ecomorphoses, without taxonomical value. They may be formed as a re-
sponse to habitat conditions, but the ability to produce this form is a genetically fixed property. Very long
spikelets were found in four of five Central European species: Bolboschoenus maritimus, B. glaucus, B. la-
ticarpus and B. planiculmis, but the species differ considerably in degree of plasticity .
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Úvod

U rodu Bolboschoenus se nìkdy vyskytují rostliny s velmi dlouhými klásky (2–5 i více
cm); tyto klásky bývají nìkdy mírnì spirálnì stoèeny a èasto z vìtší èásti sterilní (pøíklad
této formy viz obr. 1). Tyto zvláštní rostliny byly èasto pøedmìtem zájmu sbìratelù, a byly
klasifikovány i jako samostatné taxony. Willdenow (1809) hodnotil tyto rostliny na úrovni
druhu (v rámci rodu Scirpus) jako Scirpus macrostachys. Následnì byla pak tomuto mor-
fotypu pøisuzována rùzná taxonomická hodnota v rámci široce pojatého druhu Bolboscho-
enus maritimus (L.) Palla. Rostliny odpovídající popisu druhu Scirpus macrostachys byly
buï pova�ovány za samostatný taxon na vnitrodruhové úrovni [viz napø.: Soó 1973 jako
Bolboschoenus maritimus var. macrostachys (Willd.) “Kneuck.”; Schultze-Motel 1967
jako Scirpus maritimus f. macrostachys (Willd.) Junge; Egorova 1976 jako Bolboscho-
enus maritimus var. macrostachys (Willd.) T. V. Egorova] nebo byly uvádìny jako syno-
nymum pro Scirpus maritimus (Koyama 1962, Casper & Krausch 1980). Pozdìji
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Obr. 1. – „Makrostachyátní“ kvìtenství Bolboschoenus maritimus (L.) Palla s. str., lokalita v Národním
parku Hortobágy, Maïarsko.
Fig. 1. – ‘Macrostachyate’ inflorescence of Bolboschoenus maritimus (L.)Palla s. str. , Hortobágy National
Park, Hungary.



Browning et al. (1998) zaøadili jméno Scirpus macrostachys jako synonymum jména Bol-
boschoenus glaucus (Lam.) S. G. Smith, a toto pojetí pøevzali i další autoøi (viz Egorova &
Tatanov 2002, Tatanov 2003). Typová polo�ka Scirpus macrostachys (holotyp ulo�ený ve
Willdenowovì sbírce v herbáøi Berlín-Dahlem, no. 01236, B-WILLD) není jednoznaènì
determinovatelná – jedna ze dvou rostlin na polo�ce má kvìtenství jako Bolboschoenus
glaucus, nemá však plody; druhá rostlina má kvìtenství tvoøené pøevá�nì pøisedlými klás-
ky, co� odpovídá jak B. glaucus, tak B. maritimus, a jediná na�ka z této rostliny je nedosta-
teènì vyvinuta a má rovnì� intermedierní charakter. Na základì první rostliny je mo�no
tuto typovou polo�ku urèit jako B. glaucus, co� odpovídá synonymizaci v poslednì jme-
novaných pracích; urèení však není dolo�eno dobøe vyvinutými plody. Pro jednoznaènou
interpretaci jména byl proto vybrán epityp pocházející z Itálie stejnì jako pùvodní typová
polo�ka (epityp: Italy, Vallo, 1963, R. Wagner s. n. GJO) (Marhold et al. 2006).

Abychom mohli posoudit, èím je vznik tohoto „makrostachyátního“ morfotypu pod-
mínìn a zda mù�e být pou�it pøi vnitro- èi mezidruhovém rozlišení taxonù v rámci rodu
Bolboschoenus (má-li nìjakou taxonomickou hodnotu), je tøeba znát odpovìï na další
otázky: Jaká je úloha genotypu pøi formování délky kláskù? Je délka kláskù podmínìna
stanovištními podmínkami a je tudí� ekomorfózou? Vyskytuje se tento „makrostachyátní“
morfotyp u více druhù rodu Bolboschoenus, nejen u B. glaucus?

Odpovìdìt na tyto otázky jsme se pokusili syntézou dat, získaných v pøedcházejících
pracích jak v terénu, tak pøi experimentálních kultivacích, a výsledkù rozsáhlé revize her-
báøového materiálu i vlastních sbìrù a pozorování v terénu.

Vliv stanovištních podmínek na délku kláskù

Vliv rozdílných stanovištních podmínek (zde reprezentovaných výškou vodní hladiny)
byl zjištìn v kultivaèním experimentu:

Dva druhy – Bolboschoenus yagara (Ohwi) Y. C. Yang & M. Zhan a B. planiculmis
(F. Schmidt) T. V. Egorova – byly pìstovány v sedmiletém kultivaèním experimentu, kte-
rý sledoval rozvoj podzemního oddenkového systému a produkci hlízek obou druhù ve
dvou variantách: ve vodì (80 cm hloubky) a v limosnì-terestrických podmínkách (vodní
hladina zhruba shodná s úrovní povrchu substrátu) (Zákravský & Hroudová 1994). Všech-
ny rostliny od tého� druhu byly vegetativnì namno�eny a tudí� pocházely z jednoho geno-
typu, vý�iva rostlin byla konstantní v obou variantách (stanovené dávky minerálního
hnojiva propoètené na objem �ivného roztoku). Aèkoli experiment byl zamìøen na sledo-
vání rozvoje podzemních orgánù, plodné nadzemní výhonky mohly být vyu�ity ke srovná-
ní variability ve stavbì kvìtenství ovlivnìné stanovištìm (v tomto pøípadì výškou vodní
hladiny). Ve ètvrtém a pátém roce experimentu se objevil rozdíl v délce kláskù mezi rostli-
nami pìstovanými ve vodì a bez vody. Po pìti letech (v r. 1993) byla proto sebrána do her-
báøe kvìtenství obou pìstovaných druhù z obou variant. U všech kvetoucích rostlin byly
zmìøeny délky kláskù. Kvìtenství byla promìøena po odkvìtu, ve stádiu nezralých plodù,
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kdy se ji� rozmìry nemìnily, ale klásky se ještì nerozpadaly. Experiment testující vliv
vodní hladiny skonèil v následujícím roce, a tudí� rostliny mohly být vyu�ity k následné-
mu pokusu: všechny rostliny byly 1 rok pìstovány v limosnì-terestrických podmínkách,
tj. s hladinou vody zhruba na úrovni povrchu substrátu. Na konci vegetaèní sezóny 1995
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Tab. 1. – Rozdíly v délce kláskù Bolboschoenus planiculmis a B. yagara u rostlin pìstovaných ve vodì
(hloubka 80 cm) a bez vody (hladina vody na povrchu substrátu) v r. 1993 a toté� srovnání po pøenesení
rostlin z vody do varianty bez vody (1995). Rozdílná malá písmena v øádcích oznaèují prùkazný rozdíl mezi
variantami s vodou a bez vody (v rámci roku), p=0,01; rozdílná velká písmena ve sloupcích oznaèují
prùkazný rozdíl mezi roky, p=0,001.

Table 1. – Differences in spikelet length of Bolboschoenus planiculmis and B. yagara plants cultivated in
the treatment  water treatment (80 cm of depth) and without water (water level approx. at the substrate
surface) in 1993, and the same comparison in 1995, with all plants cultivated wihtout water. Different
lower-case letters in rows mean significant difference between treatments wihin the year, p=0,01; different
upper-case letters in columns mean significant difference between years, p=0,001. Abbreviations: w+ =
treatment with water, w- =  treatment without water, w+ - = after transfer from water, w- - = permanently
without water, y = year, l = spikelet length (mm),  n = number of plants, m = mean, s.d. = standard deviaion,
signif. = significance of differences.

Bolboschoenus planiculmis

ve vodì  (w+) bez vody (w-)

rok (y) délka kláskù v mm (l) délka kláskù  v mm (l)

n prùmìr (m) s. d. signif. n prùmìr (m) s. d. signif.

1993 216 17,94 5,12 aA 99 10,55 1,98 bA

po pøenesení z vody (w+ -) rostliny stále bez vody (w- -)

1995 86 12,83 4,38 aB 21 11,48 3,23 aA

Bolboschoenus yagara

ve vodì (w+) bez vody (w-)

rok (y) délka kláskù v mm (l) délka kláskù v mm (l)

n prùmìr (m) s. d. signif. (n) prùmìr (m) s. d. signif.

1993 86 9,24 1,38 bA 130 10,37 2,04 a

po pøenesení z vody (w+ -) rostliny stále bez vody (w- -)

1995 39 8,49 1,55 A - - - -



byla opìt všechna kvìtenství sebrána do herbáøe a promìøena. Výsledky tìchto analýz jsou
prezentovány zde. K statistickému hodnocení rozdílù mezi variantami v rámci druhu i k
otestování zmìn po pøenesení do zmìnìného prostøedí byla pou�ita analýza variance
(ANOVA, program Statistica). Výsledky ukázaly prùkazné prodlou�ení kláskù B. pla-
niculmis pøi pìstování v hlubší vodì (obr. 2), na rozdíl od B. yagara, kde k prodlou�ení
kláskù nedošlo a naopak zde byly klásky mírnì delší u rostlin v limosnì-terestrické ekofázi
(var. „bez vody“). Pøi následném pìstování všech rostlin v limosnì-terestrické ekofázi se
délky kláskù vyrovnaly, tj. po pøenesení rostlin B. planiculmis z hlubší vody ji� nebyl prù-
kazný rozdíl mezi variantami (rostliny „po pøenesení z vody“ a „stále bez vody“), a naopak
se ukázal prùkazný rozdíl v délce kláskù mezi roky u rostlin z hlubší vody, co� vyjadøuje
reakci rostliny na sní�ení vodní hladiny zkrácením kláskù (tab. 1). U B. yagara nebylo
mo�no tuto reakci zachytit, proto�e rostliny pìstované stále bez vody v r. 1995 nevykvet-
ly. Nicménì vzhledem k tomu, �e pøi pìstování v hlubší vodì k prodlu�ování kláskù nedo-
šlo, lze pøedpokládat, �e délka kláskù u B. yagara sice mù�e kolísat v rámci bì�né
variability, nevykazuje však výraznou reakci na zmìnu vodní hladiny.

Vliv genotypu na délku kláskù

Vliv genotypu na morfologickou variabilitu u rodu Bolboschoenus byl zkoumán pøi dlou-
hodobém sledování klonù druhù rodu Bolboschoenus na pobøe�í pøehradní nádr�e Rozkoš
(Krahulec et al. 1996). V prùbìhu 10 let byly sbírány fertilní rostliny od všech klonù vy-
skytujících se podél pobøe�í nádr�e. Byly mìøeny rozmìry kvìtenství (délky kláskù i sto-
pek) a stanoveny poèty stopek, pøisedlých i stopkatých kláskù. Statisticky byla hodnocena
variabilita prostorová (mezi klony) a v èase (v prùbìhu sledovaného období). Projevil se
pøetrvávající vliv genotypu na morfologii kvìtenství – i kdy� mìøené charakteristiky kvì-
tenství kolísaly rok od roku, jednotlivé klony si zachovávaly své charakteristické rysy.

Podobnì se projevil silný vliv genotypu jednotlivých populací rodu Bolboschoenus pøi
srovnání vnitro- a mezipopulaèní variability kvantitativních znakù v kvìtenství (25 kvì-
tenství z ka�dé populace) a v dalším srovnání s rostlinami (klony) z tých� populací pøene-
senými do kultury (Hroudová et al. 1998). Ukázalo se, �e rozdíly zjištìné mezi druhy i
mezi populacemi druhù rodu Bolboschoenus na pøirozených stanovištích pøetrvávají do
znaèné míry i v klonech, tj. genotyp ovlivòoval podstatnou mìrou stavbu orgánù v kvìten-
ství, a vliv stanovištì byl pøekvapivì slabý, i kdy� v tom existovaly i urèité rozdíly mezi ta-
xony.

Podobnì ustálené rozmìry se ukázaly u rostlin B. glaucus pøivezených ze dvou lokalit
v Portugalsku (Hroudová nepublikováno): rostlina z lokality u kanálu Azambuja s velmi
dlouhými klásky vytváøela i po pøenesení do kultury kvìtenství s dlouhými klásky (i kdy�
kratšími ve srovnání s pùvodním stanovištìm); druhá rostlina (z lokality Paúl do Boquilo-
bo) si udr�ovala za tých� kultivaèních podmínek kvìtenství tvoøené pøisedlými i stopkatý-
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mi klásky nahuštìnými na krátkých stopkách, s pomìrnì krátkými klásky (viz Marhold et
al. 2006).

Promìnlivost délky kláskù v èase

Promìnlivost morfologických charakteristik v èase byla pozorována a mìøena u klonù
rodu Bolboschoenus na pøehradní nádr�i Rozkoš, kde se ukázala jako silnìjší variabilita
podmínìná genotypem (Krahulec et al. 1996). Meziroèní promìnlivost v délce kláskù byla
však pozorována i v dalším pøípadì (bohu�el nebyl dostateèný poèet kvìtenství pro statis-
tické hodnocení): rostliny B. maritimus s velmi dlouhými klásky byly sbírány na lokalitì
Velká Laguna (koupací nádr� pøi kempu u Pasohlávek, horní Novomlýnská nádr� na ji�ní
Moravì) v r. 1994 (leg. Š. Husák, PRA). V následujícím roce byly na té�e lokalitì sbírány
rostliny, které mìly sice dost dlouhé klásky, nedosahovaly však ji� extrémnì „makrosta-
chyátní“ délky (1995 Hroudová, PRA). To dokládá vliv zmìny podmínek v rùzných le-
tech na délku kláskù.
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a b

Obr. 2. – Kvìtenství Bolboschoenus planiculmis v 6. roce kultivaèního pokusu; a – varianta bez vody, b –
varianta ve vodì 80 cm hluboké.
Fig. 2. – Inflorescence of Bolboschoenus planiculmis in the 6th year of cultivation; a – treatment without
water, b – treatment with water to a depth of 80 cm.



Výskyt morfotypu s dlouhými klásky u rùzných druhù rodu Bolboschoenus

Pøi revizi herbáøového materiálu v herbáøových sbírkách B, BIL, BP, BRA, BRNM,
BRNU, GJO, GLM, GZU, JE, KL, KO, KRA, KRAM, LBL, LD, LE, LI, LISI, LOD, M,
MSB, P, PR, PRA, PRC, SAV, SLO, SO, SOM, SZCZ, TRN, UGDA, W, WA, WRSL,
WU, ZV (viz Marhold et al. 2006, Hroudová et al. 2007) byly zaznamenávány všechny
polo�ky s dlouhokláskovým morfotypem (klásky pøes 2 cm délky). Tento morfotyp byl
nalezen u ètyø z pìti støedoevropských druhù (Tab. 2). Nebyl nalezen u Bolboschoenus ya-
gara, naopak nejèastìjší je u B. maritimus, pak u B. glaucus, vzácnìjší u B. laticarpus
Marhold, Hroudová, Ducháèek & Zákravský a B. planiculmis. I kdy� je nutno vzít v úva-
hu, �e poèet polo�ek jednotlivých druhù i morfologicky odlišných forem v herbáøích je do
urèité míry ovlivnìn aktivitou sbìratelù, není dùvod se domnívat, �e tak byl ovlivnìn podíl
sbíraných druhù (u� proto, �e døíve nebyly rozlišovány v rámci široce pojatého druhu
B. maritimus). Rozdíly v èetnosti výskytu makrostachyátní formy u jednotlivých druhù
proto odrá�í míru jejich morfologické promìnlivosti.

Diskuse

Jak z výsledkù mìøení v kultivaèním pokusu, tak i z meziroèní variability morfologických
znakù v pøírodì je zøejmé, �e rozmìry kláskù jsou ovlivòovány stanovištními podmínka-
mi, které se mohou lišit na rùzných lokalitách i meziroènì mìnit. V pøípadì kultivaèního
experimentu hrála rozhodující roli hloubka vody (vý�iva rostlin byla stále stejná), a lze
tedy usuzovat na kombinaci dostatku vody s klimatickými vlivy – prùbìh poèasí v daném
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Tab 2. – Frekvence výskytu „makrostachyátního“ morfotypu u støedoevropských druhù r. Bolboschoenus
zjištìná na základì revize herbáøového materiálu a vlastních sbìrù autorù. Zapoèítány byly pouze polo�ky
spolehlivì urèené na základì na�ek (podle Marhold et al. 2006).

Table 2. – Frequency of ‘macrostachyate’ morphotypes in Central European species of the genus
Bolboschoenus, based on revision of herbarium collections and plants collected by the authors. Only reliably
identified fruiting plants were counted (after Marhold et al. 2006). N – total number of plants, Nm – number
of ‘macrostachyate’ plants, p – proportion of ‘macrostachyate’ plants Nm/N (%).

celkový poèet rostlin –
N

poèet „makrostachyátních“
rostlin – Nm

podíl z celkového poètu
(%) – p

B. maritimus 911 120 13,2

B. glaucus 494 39 7,9

B. laticarpus 416 12 2,9

B. planiculmis 327 5 1,5

B. yagara 206 0 0



roce, prohøátí vodní vrstvy èi substrátu, èi jiné faktory, pùsobící pøíznivì na rostliny ve
vodì. Jestli�e je vznik morfotypu s velmi dlouhými klásky podmínìn zmìnou stanovišt-
ních podmínek, je nutno ho pova�ovat za ekomorfózu. Tomuto morfotypu tudí� nelze pøi-
suzovat taxonomickou hodnotu, co� souhlasí s názory autorù Browning et al. (1998),
Egorova & Tatanov (2002) a Tatanov (2003). Zajímavé je ovšem, �e tímto zpùsobem v po-
kusu reagoval pouze B. planiculmis, nikoli B. yagara. To odpovídá i výsledku revize her-
báøù, která ukázala, �e morfotyp s dlouhými klásky se vyskytoval u ètyø druhù (Tatanov
2003 uvádí kromì B. glaucus také B. maritimus) a frekvence jeho výskytu se lišila výraznì
mezi jednotlivými druhy, pøièem� B. yagara byl jediný, u nìho� dlouhé klásky nebyly na-
lezeny. V rámci støedoevropských druhù rodu Bolboschoenus je nejménì plastický B. ya-
gara, pomìrnì málo promìnlivý je v délce kláskù i B. planiculmis a B. laticarpus, zatímco
zbývající druhy (B. maritimus, B. glaucus) jsou v délce kláskù velmi plastické.

Na druhé stranì byl prokázán znaèný vliv genotypu na celkovou strukturu kvìtenství,
co� odpovídá i zjištìným rozdílùm v plasticitì jednotlivých druhù: Aèkoli délka kláskù je
pøímo závislá na stanovištních podmínkách v dobì tvorby kvìtenství a samotnou formu
„macrostachys“ je nutno pova�ovat za ekomorfózu, mohou se jednotlivé genotypy jak
v rámci druhu, tak zejména i druhy navzájem lišit svou schopností tuto formu vytvoøit.
Tato schopnost vyjadøuje míru fenotypické plasticity, která je charakteristická pro ten kte-
rý genotyp, a naznaèuje urèitou formu selektivního tlaku v prùbìhu fylogeneze. Momen-
tálnì lze tì�ko øíci, jaká selekce mohla preferovat genotypy plastické v délce kláskù.
Obecnì lze jistì pøedpokládat, �e rostliny více plastické tak, aby vyu�ily vhodných stano-
vištních podmínek k rozmno�ení (napø. vìtší produkcí semen) èasem pøevládnou nad
ménì plastickými. V pøípadì extrémnì dlouhých kláskù však bývá jejich èást sterilní, a
tudí� k �ádoucí vyšší produkci semen nemusí dojít. Dále je nutno brát v úvahu, �e u rodu
Bolboschoenus mohou existovat i jiné druhy morfologické plasticity (napø. zvýšení poètu
kláskù a stopek), které se mohou uplatnit napø. u B. yagara, a celkový efekt produkce se-
men zde mù�e být vìtší. Rozdílné mohly být i podmínky, za nich� k urèité selekci genoty-
pù mohlo docházet. Faktem je, �e u druhù B. glaucus a B. maritimus, u nich� je vìtší
zastoupení dlouhokláskových morfotypù, je v rámci jejich areálu èasté nebezpeèí stresu
zpùsobeného suchem nebo salinitou (která pùsobí vlastnì jako fyziologická suchost).
Podle našich pozorování rùzných druhù rodu Bolboschoenus v kultuøe reagují rostliny na
sucho nebo nedostatek �ivin èasto redukcí stopek v kvìtenství. Je proto mo�né, �e stano-
vištní podmínky mohly dlouhodobì ovlivnit selekci genotypù podle vhodnìjší formy plas-
ticity.

Je tedy mo�no shrnout:
(a) „Makrostachyátní“ morfotyp se vyskytuje u více druhù v rámci rodu Bolboschoenus;

tyto druhy se liší mírou morfologické plasticity v délce kláskù: nejvìtší schopnost tvo-
øit dlouhé klásky mají B. maritimus a B. glaucus, nejménì plastický je druh B. yagara.

(b) Tento morfotyp je ekomorfóza podmínìná stanovištními faktory; schopnost tvorby
této ekomorfózy je však dána genotypem a vyjadøuje jednu z forem fenotypické plasti-
city druhu.

(c) Morfotypu s dlouhými klásky nelze pøisuzovat taxonomickou hodnotu.
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