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Abstrakt

Hypotézy role rostlinnych pigmentd jakozto ochrannych faktord pfed abiotickymi stresory a
signalizace pro opylovace a jiné Sititele propaguli jsou dnes mezi botaniky obecné piijimany.
Jinak je to vSak s hypotézami pfipisujicimi rostlinnym pigmenttim roli prostfedku mezidruhové
komunikace, ktery poskytuje rostlin€é ochranu. Tématu se nedostavd kyzeného mnoZzstvi
zaslouzené pozornosti, a tak je jeho vyzkum stale v teoretickych zacatcich, s nepftilis velkym
empirickym podkladem. V této praci shromazduji poznatky znejvyznamnéjSich praci
uvazujicich ochranné zbarveni rostlin a témat s nim spjatych (historie vzniku a vyznam
rostlinnych pigmentt, jejich selek¢ni tlaky, schopnost barevného vidéni zivoc€ichil aj.). Na zaklade
téchto praci (zejména Lev-Yaduna 2016) ochranné principy rostlin mificich na vizualné
orientované herbivory vysvétluji a kategorizuji do dvou hlavnich skupin — gentle a aggressive
defenses. Mezi gentle defenses spadaji jevy jako kamuflaz, antikamuflaZz nebo ochranna
maskarada rostlin, jez herbivoriim ztézuji nalezeni ¢i identifikaci rostliny. Na druhou stanu, mezi
aggressive defenses, spadaji jevy jako aposematické zbarveni nebo mimikry, jez maji herbivora
odradit od spasani jiz objevené rostliny upozornovanim na jeji nechutnost, nejedlost ¢i jinou (ne

nutné) pritomnou formu ochrany.

Kli¢ova slova: aposematismus, bylozravci, kamuflaz, mezidruhovd signalizace, mimikry,

ochranna zbarveni, rostlinné pigmenty, rostliny
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Abstract

Hypotheses concerning plant pigments as means of defense against abiotic stress and signalization
for pollinators and propagule dispersers are already widely accepted concepts. It’s not possible to
say the same about hypotheses attributing plant pigments the role of interspecies communicator,
that could very well protect the plant from herbivore attacks. Those hypotheses are not getting
enough scientific attention and so their research is still in its beginning with very little empirical
evidence to rely on. In this work, I have summarized the findings of the most prominent works
concerning defensive coloration of plants and with it related topics (history and importance of
plant pigments, their selection pressures, animal ability of color vision etc.). Based on these works
(mainly Lev-Yadun 2016) I explain and categorize these defensive principles aimed to deter
visually oriented herbivores. Two main categories being gentle defenses and aggressive defenses.
Gentle defenses include phenomena such as camouflage, anticamouflage or defensive
masquerade which make it hard for the herbivore to spot and identify the plant. On the other hand
agressive defenses include phenomena like aposematic coloration or mimicry, which should deter
herbivore from consuming the already found plant by pointing out it’s unpalatability, toxicity or

other (not necessarily) present form of defense.

Key words: aposematism, camouflage, defensive coloration, herbivores, interspecies

communication, mimicry, plant pigments, plants



Prohlaseni

Prohlasuji, ze jsem bakalafskou praci vypracoval samostatné pod vedenim Mgr. Moniky

Mazalové, Ph.D., a pouze s pouzitim citovanych literarnich pramend.

V Olomouci 4. kvétna 2024




Obsah

Seznam OBIAZKTL.......cccoviiiiiiiii vi
L VO 1
2. Ochrannd zbarveni rOStIN .........ccuiiiiiiiic 7
2.1, GENE AEFEHSES ..ot 8
KAMUTTAZ ...ttt b et b e e bt e sbe e b nae e ar e 8
ANTKAMUTTAZ. ...ttt b bbb e bb e nb e et e nbe e 11
Ochrannd MaSKarada ..........ceieiiiiiiiiii ettt 12
OpOoZdengé ZelENANT LIS ......veeuveriiiieeieriieiese e 15
Cervené/fialové zbarveni okrajll liStoVE CEPEle .........c.vvreverevricicereieesessesseseeseseses s 15

2.2. AGGIESSIVE AEfOTSES ....vvviiiiiieiiitieee st 17
APOSEINALISITIULS ...ttt ettt ettt ekttt ek esbe e e he e e bt e bt e sbeesheeshbeea b e e be e b e e nbeesbneerneenneeneens 17
IMIIMIKTY et 24

B ZLAVET i E bRt R bt et e Rt e ehe e R e e e R Rt et b e e bt e abe e areeenreene e 33
Prehled pouzityCh ZArojll .....co.eeiiiiiiiii e 36
PEIIORY s 51



Seznam obrazki
Obrazek I: splyvajici Ariocarpus scapharostrus, t€zko spatiitelny v prirozeném, kamenitém

habitatt. (FOto: L. GRIZET). ..evuviiuriiiieiieitie sttt ettt sb e nr e sre e e e 9

Obrazek 2: podrostovka listoklasa (Hypoestes phyllostochya) znesnaditujici svym disruptivnim

zbarvenim herbivortiim jeji identifikaci. (Foto: Proven Winners). .........c.cccoovveieenieninniieeieenens 10

Obrazek 3: Crassula alstonii napadné se tvarem podobajici trusu kopytnikd. (Foto: J. Deacon).

Obrazek 4: jitrocel bélavy (Plantago albicans) s vyraznymi kontrastujicimi bilymi trichomy.

(FOt0: L. HOSKOVEC). eeveeiiitieiie sttt 21

Obrdzek 5: list Agave sp. s duvéryhodnymi obtisky trnti uvnitf listové plochy (automimikry).
(FOto: S. LeV-YadUn). ....cccoieiiiiiiieiene ettt n e nn e e 27

Obrazek 6: prasniky pasapalu obecného (Paspalum paspaloides) vizualné pfipominajici msice.

(FOto: S. LeV-YadUn). ....cccoieeiiiiiieie sttt e sr e n e e nn e 30

Obrdzek 7: tmavé fleky na stonku repen¢ durkomanu (Xanthium strumarium) pripominajici

mravence. (Foto: S. Lev-Yadun). .......ccoouiiiiiiiiiieeiene e 31

vi



Podékovani

Chtél bych predevsim srde¢né podékovat vedouci mé prace, pani Mgr. Monice Mazalové,
Ph.D., Ze se m¢ ujala a umoznila mi pod jejim vedenim zpracovat toto, mnou chténé,
téma, a co vic, ze mi na pomoc poskytla své cenné rady a drahocenny cas. Taktéz patfi
velké diky vSem blizkym, ktefi mé pti psani podporovali, naslouchali a poskytovali mi
konstruktivni kritiku.

vil



1. Uvod

Jak napovida nazev, ve své bakalaiské praci se zabyvam zbarvenim rostlin, coby moznym
prosttedkem mezidruhové komunikace, ptredev$im signalizace rostlin ve vztahu
k vizualné¢ se orientujicim herbivorim. K pochopeni komplexni role piitomnosti
pigmentil v rostlinném téle, zahrnujici kromé ochrany pied abiotickymi vlivy prostiedi
(napt. pred dusledky vystaveni pfili§ nizkym ¢i vysokym teplotdm nebo silnému UV
zateni apod.), také adaptivni vyznam barev ve vztahu rostlin s riznymi organismy, je
tteba znat zaklad. Proto (v souladu s postupné se vyvijejicim poznanim této adaptivni
hodnoty zbarveni) piedstavuji nejprve zékladni rostlinné pigmenty a pivodni selekéni
tlaky podminujici jejich vznik, dale pfedstavuji roli pigmentd v ochrané pred
nepiiznivymi abiotickymi faktory prostfedi a az na zavér této tivodni pasaze se vénuji
vyznamu zbarveni v biotickych interakcich. Nutnym piedpokladem existence ,,barevné
signalizace® rostlin je pochopitelné schopnost interagujicich Zivocichii vnimat, resp.
rozliSovat rizné vinové délky viditelného svétla. Problematice barevné diskriminace
zivocicht proto vénuji samostatnou pasaz uvodniho textu prace, kterd predchazi prehledu
doposud navrzenych konkrétnich zplisobti vyuziti barev rostlinami coby prostfedku

mezidruhové signalizace.

Pocatek evoluce Zivota na Zemi spada do obdobi vzdaleného vice nez 3,5 mld let
nazpét (Blankenship 2010), kdy piisobily diametralné odlisné selekéni tlaky. V této dobg,
kdy Zemé& neméla ochrannou ozonovou vrstvu, bylo UV zéfeni prominentnim selekénim
malé davce (Sagan 1973; Golbeck & van der Est 2014). Prvni, jeSt€é nechranéné
mikroorganismy se pred smrticimi vlivy UV zafeni skryvaly hluboko v tehdejsich
oceanech, nebot’ povrchové vody slouzi jako filtr pohlcujici zafeni, které se tak nedostava

do vétsich hloubek (Sagan 1973; Golbeck & van der Est 2014).

UV zéfeni bylo a je nebezpecnym faktorem pro nechranény organismus, nebot’
nese dostateCnou energii pro rozklad kovalentnich vazeb organickych molekul.
Vysledkem poruSeni téchto vazeb muze byt oxidacni stres, denaturace bilkovin,
poskozeni molekul DNA aj. ¢imz se vyznamné zvysi riziko mutaci, pfedCasné smrti
bunék, anebo omezeni klicové schopnost déleni buné€k ¢i apoptdzy, kterou se ma buiika
znicit je-li v ni detekovan nenapravitelny defekt (Azman et al. 2018; Solano 2020; Shi &
Liu 2021), vedouci napt. ke karcinogenezi (Gentile et al. 2003). Aby se zivot mohl

posunout z ocednského dna blize k hladin€, kde se nachazela vétSina zdrojl, a pozdé&ji

1



ipIné mimo n&j (na pevninu), bylo tedy potieba ochrany pied UV zafenim. Casteénym
feSenim tohoto problému se staly pigmenty, které vznikly jako sekundarni produkty
metabolismu téchto ranych hlubokomoiskych organismt, zvySujici jejich toleranci k
vlivim UV zafeni (Sagan 1973; Azman et al. 2018). Mezi tyto rané ochranné pigmenty
patfily zejména melaniny a karotenoidy (Azman et al. 2018), které plni (nejen) svou
praptvodni ochrannou funkci dodnes, a to u prokaryotnich mikroorganismd, ale rovnéz
u veskeré¢ho eukaryotického Zivota na Zemi (Esteban et al. 2015; Nick 2021; Swapnil et
al. 2021).

Melaniny jsou piirodni pigmenty tmavych barev, které se bézné vyskytuji v télech
mikroorganismu, zivoc€ichi i rostlin, kde nemaji ptili§ velky vliv na jejich vyvoj a rist,
ale zato zna¢ny vliv na jejich ochranu, a to zejména pted abiotickymi faktory. Mezi
a hyperosmoticky Sok, oxidaéni stres a akumulace tézkych kovi v téle organismu.
Melanin je ovSem 1 dulezity protekéni agens pravé pii ochrané bunék vystavenych

slune¢nimu UV zafeni (Delgado-Vargas et al. 2000; Azman et al. 2018; Nick 2021).

Druhou velkou a starobylou skupinou pigmentl jsou karotenoidy, pigmenty
typicky oranZovych ¢i zlutavych barev, jez plni kromé funkce ochranné (pfed negativnimi
ucinky UV zéfeni a fotooxidaci) téz dileZitou roli ,,lakadla®“, kterd bude popsana déle v
textu. Posledni, nikoliv vSak nejméné dilezitou funkci karotenoidi je jejich role
doplitkovych, svétlosbérnych fotosyntetickych pigmentl (Delgado-Vargas et al. 2000;
Esteban et al. 2015; Azman et al. 2018).

vvvvvv

vvvvvv

klicovy biologicky proces zajistujici pfisun energie v piijatelné formé pro zemskou
biosféru, a to uz vice nez 3 miliardy let, kdy jej zacaly tvofit prvni fotoautotrofni
organismy — sinice (Blankenship 2010). Jak bylo uvedeno vyse, pigmenty zajiStujici
ochranu pied UV zafenim (melaniny a karotenoidy) byly pouze Caste¢nym feSenim, a to
zejména mél-li se zivot posunout z hlubin oceénu, kde je chranén povrchovymi vodami,
na sou$. Dlvodem nedostatecnosti téchto pigmenti byl fakt, Ze na zemsky povrch
dopadalo pfili§ velké mnozstvi smrtonosného zafeni, jejZz nebyly pigmenty schopny
pohltit kompletné, tedy tak aby ochranily buiiky organismil pied jeho negativnimi vlivy.
Proto bylo potfeba dal§i ochranné vrstvy mezi ochrannymi pigmenty organismi a

Sluncem. Touto ochrannou vrstvou, pohlcujici ¢astecné zateni UV-B a také prakticky
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vSechno UV-C, slozku s nejletalnéj$im vlivem na organismy, se pfed 600 miliony lety
stala ozonosféra, o jejiz vznik se zaslouzil fotosyntézou vznikly kyslik, paradoxné ve

spolupraci prave s ultrafialovym zatenim (Peter 1994; Golbeck & van der Est 2014).

Posledni vyznamnou skupinou pigmenttli, nachazejici se primarné v rostlinnych
télech, jsou antokyany. Jedna se o flavonoidy, jimz ve vét§ing ptipadil vdécime za pestré
barvy kvéth, plodii, semen a vegetativnich organa rostlin, na kterych se v kombinaci
s ostatnimi barvivy podileji (Gould 2004; Mekapogu et al. 2020). Dtlezitymi funkcemi
téchto Cervenych, pfes fialovou az do modra zbarvenych pigmenti v abiotickych
interakcich je ochrana pted fotooxidaci a fotoinhibici a omezovani dopadti vodniho a
tepelného stresu na rostliny. Hraji vSak roli 1 v biotickych interakcich, kde slouZzi jako
ochranny faktor ptfed bakteriemi ¢i patogennimi houbami (plisnémi) (Lee & Gould 2002;
Archetti et al. 2009b; Landi et al. 2015; Renner & Zohner 2019).

Podle mnoha autort (Stiles 1982; Archetti et al. 2009a; Ohashi et al. 2015; Ruxton
& Schaefer 2016; Lev-Yadun 2016; Valenta et al. 2018 aj.) v8ak rostlindm pigmenty
uvniti jejich pletiv umoziuji adaptovat se nejen na neptiznivé abiotické faktory prostredi.
Vyznamnou roli hraji 1 v situacich, kdy rostlina pfichazi do kontaktu s jinym Zivym
organismem a dochdzi k mezidruhové interakci, v niz barvy slouzi jako komunikaéni
prostiedek. Spektrum sdéleni, které rostliny svymi barvami k ostatnim organismim
vysilaji, je pfitom velmi Siroké. Zasadni roli ovSem hraje fakt, zda, pfipadné do jaké miry,
jsou ostatni organismy schopny vnimani barev. Je zfejmé, Ze pouze v piipadé rozvinuté
schopnosti barevného vidéni konkrétni skupiny organismi mohou rostliny své pigmenty

vyuzivat i ke komunikaci s témito organismy.

Jak vyplyva z ptedchoziho textu, zbarveni organismi vzniklo primarné vlivem
selekce znakil, umoznujicich ochranit pred Skodlivymi t¢inky UV radiace. Vyznam barev
ve vnitro- i mezidruhové komunikaci mohl vzniknout az druhotné, tj. poté, co si
organismy, resp. zivo¢ichové osvojili zrak a schopnost rozliSovat barvy (Backhaus et al.

2011; Lev-Yadun 2016).

Prvni optické systémy umoziiujici zivocichim vnimani barev vznikly (nezavisle
na sob¢€) jiz u druhohornich bezobratlych (mékkysi a ¢lenovci), pfi¢emz barevné vidéni,
tak jak jej zname u dneSnich obratlovcli, vzniklo nezévisle na téchto primitivnéjsich
organismech, coz jen zdiraziiuje adaptivni vyznam barevného vidéni. Vznikne-li
evolu¢né, nezavisle na sob¢, znak u tii odliSnych zivocisSnych taxonti, musi z n¢j téméet

jisté vyplyvat jista evolu¢ni vyhoda (Stockton 2017). Pro tuto praci je dulezité stanovit
3



miru schopnosti rozeznavani barev pro zivocichy interagujici s rostlinnymi organy, tedy

herbivory, frugivory a opylovace.

Prvni vyznamnou skupinou, zastavajici v ramci vyse uvedeného vyctu vSechny z
uvedenych funkénich roli, je hmyz. Schopnost barevného vidéni hmyzu se celed’ od
¢eledi znacné lisi (van der Kooi et al. 2021), ale obecné lze fici, Ze stejn¢ jako vétSina
savcu postrada i hmyz Casto fotoreceptor absorbujici maximalné v ¢ervenych vinovych
délkach. Toto u hmyzu ¢astecné kompenzuje fotoreceptor s maximalni absorpci vinovych
délek modrého svétla, ktery je v ptipadé dané skupiny zpravidla citlivy i na krat$i vinové
délky, tj. UV zafeni (van der Kooi et al. 2021). VétsSina hmyzu ma tedy trichromatické
vidéni. Barevny obraz tvofeny nervovou soustavou zivoc¢icha je vSak stejné jako v tom
lidském zaloZen na vice aspektech, nez je pouhd vlnova délka svétla dopadajiciho na
sitnici. Schopnost vnimani barevnych rozdilii riznych objektli mize byt dana téz jejich

odstinem, sytosti, jasem anebo kontrastem (Kelber et al. 2003; van der Kooi et al. 2021).

Kromé¢ hmyzu a dal$ich ¢lenovct patii mezi vyznamné herbivory téz obratlovci,
konkrétnéji zelvy z cCeledi testudovitych (Testudinidae) a vybrané druhy ryb
(Osteichthyes) a Supinatych (Squamata). VSichni tito zivoCichové jsou po vzoru svych
zivocisnych predki (plazi (Reptilia)) tetrachromaticti. Jejich receptory jsou citlivé na
vlnové délky modrého, zeleného a cerveného svétla, obdobné jako u lidi, a navic na
vlnoveé délky zéateni ultrafialového (Marshall & Arikawa 2014). Z plazii se taktéz
vyvinula dal$i vyznamna skupina frugivornich (a/nebo insektivornich) zivo¢ichti — ptaci,
v jejichZ sitnici je situace obdobna jako u Zivocichli uvedenych vyse, a tak neni pochyb o
jejich schopnosti vidét barvy, a to vcetné vlnovych délek cervenych a UV (Stoddard &
Prum 2011).

vvvvvv

kategorie tetrachromaticky vidicich Zivocichli nespadaji. Vé&tSina dneSnich savcl
(zahrnujicich dilezité herbivory, frugivorni skupiny, zajiSt'ujici rozSifovani semen, 1
opylovace — napt. letouny) ma dichromatické vidéni. Jejich sitnice disponuje dvéma typy
¢ipkovych fotoreceptori, citlivych na modré a zelené vinové délky. Vyjimkami z tohoto
tvrzeni jsou primati (v€etné ¢loveka) a naptiklad kaloni, jez maji trichromatické vidéni.
Schopnost rozliSeni vlnovych délek cerveného a zelen¢ho svétla je pro plodozraveé

zivocichy jednoznacné velmi vyhodna (Jacobs 2009).

Miizeme tedy shrnout: ackoliv nevime, jak piesné jednotlivi zivocichové vidi,

vime, ze vnimani a rozliSovani barev na zaklad¢ rozlicnych vyse zminénych principt
4



schopni jsou. Proto 1ze bezpecné konstatovat, Ze zbarveni rostlin miize ve vztahu rostlina-
zivocich piisobit jako faktor ovliviiujici chovani vizudlng se orientujicich zivoc¢ichti (Lev-

Yadun 2016; van der Kooi et al. 2021).

Z uvedeného je ziejmé, Ze rostlinnd barviva — chlorofyly, flavonoidy (antokyany)
i karotenoidy (karoteny a xanthofyly), jez zbarvuji svou pfitomnosti kromé list téz kvéty
a plody rostlin, mohou fungovat jako komunika¢ni signal v jejich biotickych interakcich.
Rostliny s pestrobarevnymi kvéty k sobé vabi opylovace (nejCastéji, ale nejen hmyz)
s cilem efektivni reprodukce a rostliny s vyrazné zbarvenymi, zralymi plody zase
plodozravé obratlovce kvuli efektivngjsi disperzi svych propaguli - semen v plodech

obsazenych (Lee & Gould 2002; Kong et al. 2003; Linhart 2014).

Adaptivni hodnotu v podob¢ efektivnéjsiho rozptylu semen uvazuje i hypotéza
tzv. ,fruit flags* (Stiles 1982). Jeji autor navrhuje, Ze nékteré stromy plodici na podzim
vyuzivaji pestie zbarveného listi coby signalu, informujictho o dozravani plodl
»lakadlo® pro ptaky z dalekého okoli, ktefi by samotné plody na velkou vzdalenost

nevidéli.

Pro vysvétleni pestrého podzimniho zbarveni nékterych dfevin mirného pasma
byla formulovdna fada dil¢ich hypotéz, zalozenych na mezidruhovych interakcich,
pfi¢emZ alternativu predstavuje role antokyantli, coby obranného mechanismu vici
abiotickym faktorim prostfedi. Kromé¢ jiz zminiované Stilesovy hypotézy (1982) spada
do portfolia hypotéz uptednostiiujicich vyznam pozitivnich mezidruhovych vztahti také
hypotéza tiitiroviiovych mutualistickych vztahti (tri-trophic mutualistic interactions)
(sensu Archetti & Leather 2005; Archetti et al. 2009a). Autofi povazuji za benefit
ptilakdni konkrétnich druhd myrmekofilnich msic, vstupujicich do mutualistickych
interakci s mravenci (cf. Stadler & Dixon 2005; Matsuura & Yashiro 2006). MSicemi
osidleny strom nésledné kolonizuji mravenci, ktefi mSice chrani pfed predatory, ale
zaroven 1 potravnimi konkurenty — ostatnim fytofdgnim hmyzem. Z toho miize nakonec

benefitovat i samotny strom (Yamazaki 2008; Lev-Yadun 2022).

V ramci trvajicich snah o vysvétleni podzimnich barev rostlin skrze koevoluci
s Zivocichy byla postulovana fada riznorodych dil¢ich hypotéz, zdlraznujicich adaptivni
hodnotu ochranné funkce zbarveni. Krom¢ ustfedni hypotézy tzv. mezidruhové
signalizace, pfedstavujici pestré podzimni zbarveni jako signal informujici potencialni

fytofagy (predevS§im msSice) o kvalitni chemické obrané zdroje, snizujici fitness
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ptipadnych kolonizatort (Archetti & Brown 2004), byly pfedstaveny hypotézy kamuflaze
a antikamuflaze. V ptipad¢ kamufldze jde o vyhodnost zbarveni, ukryvajici jedince
(rostliny) efektivné pred herbivory/fytofagy, ¢i alespont znesnadnujici jeho detekci
(Archetti et al. 2009a; Lev-Yadun 2021). Antikamuflaz naopak piredpoklada zviditelnéni
fytofdgniho hmyzu pro vizualné se orientujici insektivory diky pfijeti extravagantnich
barev ¢i barevnych vzori, podkopavajicich kamuflaz krypticky zbarveného hmyzu (Lev-

Yadun et al. 2004).

V zivocisné tiSi byly jevy, zvySujici fitness nositele, popsany, klasifikovany a
bohaté¢ experimentaln¢ ovétovany jiz béhem prvni poloviny 20. stoleti, coz se tyka i
ochrannych prvkl zaloZenych na zbarveni (napt. Cott 1940 in Lev-Yadun (2016)). Totéz
vSak zdaleka nelze konstatovat o podobnych patrnostech, existujicich mezi rostlinami,
jimz dodnes neni vénovana zdaleka srovnatelnd pozornost (Lev-Yadun 2006, 2016).
Herbivorie je pro rostliny jednim ze silnych selekénich tlakl, stejné jako predace
v piipad¢ zivocicht (Johnson & Belk 2020). Proto je stézi predstavitelné, Ze by si rostliny
béhem stovek milionli let koevoluce nevyvinuly proti svym predatorim obdobné

ochranné mechanismy, jako zivocichové (Archetti et al. 2009a; Lev-Yadun 2016).

Cilem predkladané prace je nahlédnout do problematiky valky, kterou jiZ miliony
let svadi rostliny se svymi ,,predatory* a vytvofit piehledné a ucelené ¢eské kompendium
zaloZené na studiu vyznamnych praci, zamétenych na ochranné zbarveni rostlin. Ve své
bakalafské praci se pokousim o pfedstaveni tématu, zaloZeného doposud bez vyjimky na
zahrani¢nich pracich, tak, aby bylo srozumitelné i pro ¢tenafe bez predeslych zkuSenosti.
Vysvétluji vychozi teoretické principy a predpokladané mechanismy, dle kterych
konkrétni jevy funguji spolu s konkrétnimi ptiklady a zhodnocenim jejich efektivity z
hlediska ochrany rostliny. Zavérem téz uvazuji divody dosavadni nizké atraktivity tématu
ve védecké komunité i mezi laiky a s jistou davkou optimismu usiluji o vzbuzeni zajmu

¢tenafi o toto krasné, komplikované a hluboce podcenované téma.



2. Ochranna zbarveni rostlin

Jak je zfejmé z tvodniho piehledu funkci barev u rostlin, jednd se o velmi Sirokou
problematiku. Cést z ni uz nadto byla zpracovana formou piehledové studie (Blazkova
2023). Ve své bakalarské praci se proto dale zamétuji konkrétné na adaptivni funkce
rostlinnych pigmentd, poskytujicich rostliné ochranu, a to zejména pied opticky
orientovanymi bylozravci. Déle tedy pomijim zbarveni ¢i barevné vzory, jejichz cilova
funkce jek rostliné naldkat jakékoliv organismy, jez se uCastni pozitivnich
mezidruhovych interakci (napt. opylovace ¢i roznaSece semen). Zamétuji se na takové
zbarventi rostlin, jehoz vyhodnost spo¢ivd v omezeni poSkozovéni rostlinnych organi ¢i
jejich ztraté, v nejhorsim piipadé k likvidaci celého jedince, prostfednictvim velkych
obratlov¢ich herbivori ¢i bezobratlych fytofagl, orientujicich se prostfednictvim zraku.
Smyslem takového zbarveni je tedy rostlinu opticky ukryt pfed nalezenim byloZraveci,

ptipadné odradit tyto zivo€ichy od jeji konzumace (Lev-Yadun 2016).

Protoze se uvedené jevy kategorizuji dosti Spatné, vychazim v prvé fadé z dosud
nejucelenéjsi prace na toto téma, monografie ,,Defensive (anti-herbivory) Coloration in
Land Plants* (Lev-Yadun 2016), jez vznikla jako ,,botanicka* paralela vyznamné starsi
Cottovy prace ,,Adaptive Coloration in Animals* (1940), zabyvajici se ochrannym
zbarvenim a signalizaci zivoc€ichi. V dalSim textu respektuji Lev-Yadunem (2016)
pouzité clenéni, kdy konkrétni typy zbarveni rozttidil do dvou zékladnich skupin,
oznacenych jako gentle defenses a aggressive defenses — a ty do Cetnych dalSich
podskupin. Popis téchto podskupin, jejich jevi a principii na nichz funguji je pak
kombinaci vykladu nejen Lev-Yaduna (2016), ale téZ nov¢jSich praci uvazujicich

ochranna zbarveni rostlin.

Mezi tzv. gentle defenses patii typicky zbarveni ukryvajici rostlinu, ztézujici jeji
identifikaci (kryptické zbarveni a kamuflaZz) anebo usnadnujici identifikaci na rostlin€ se
pasouciho fytofagniho hmyzu (antikamufladz). V neposledni fadé sem patii i jev, jejz lze
volné ptelozit jako ,,ochranna maskarada rostlin“ (defensive masquerade), ktery je chapan
jako jisty ptechodny stupent mezi kamuflaZi a rostlinnym mimikry a zptisobuje na zakladé
ruznych principli nezajimavost jedlé rostliny v o¢ich herbivora. Konecné poslednim
typem téchto pasivné ochrannych zbarveni je ochrana zaloZena na barevnych okrajich
listd, jejich opozdéném zelenani anebo bilé variegaci (ktera se kvili své adaptivni funkci
objevi v dalSim textu hned né¢kolikrat, nebot’ spada do né¢kolika rtznych kategorii

ochranné¢ signalizace).



Mezi tzv. aggressive defenses naopak spadad signalizace typicky poskytujici
ochranu rostlindm jiz herbivorem objevenym, a to zejména upozoriiovanim na piitomnost
ochrannych prvka na povrchu nebo uvniti rostlinného téla. Tyto zahrnuji jak prostiedky
mechanické ochrany, jako jsou trny, ostny, kolce ¢i ostré okraje, tak 1 obrany chemické,
tedy pritomnost latek, snizujicich palatabilitu, ¢i pfimo latek toxickych, pfipadné i jejich
kombinaci. Vyrazné barevné vzory piitom mohou varovat potencialni herbivory
opravnéné (aposematické zbarveni) ¢i neopravnéné, tedy upozoriiovanim na ,,ochranné*
prvky rostliny, které ve skutecnosti nejsou realné ochrany schopny (pseudoaposematické
zbarveni/Batesovo mimikry). V neposledni fadé¢ mezi aggressive defenses spadaji rizné
druhy mimikry, tedy jevy, kdy rostlinné télo signalizaci (zbarvenim, morfologii ¢i
chovanim) napodobuje jiny rostlinny anebo zivo€isny druh ¢i jeho Casti, obecné nevhodné

ke konzumaci (Lev-Yadun 2016).

2.1. Gentle defenses

Kamuflaz

KamuflaZ je jednim z nejrozsifenéjSich ochrannych principli (nejen) proti vizualné se
orientujicim predatorim zivocichl (Stevens & Merilaita 2011; Skelhorn & Rowe 2016).
V poslednich dekédach se ukazuje, Ze hraje vyznamnou roli i v i8i rostlinné (Lev-Yadun
2016), kde ji vSak zdaleka neni vénovana takova pozornost. MoZnych principi, na kterych

muze rostlina svou kamuflaz zakladat je hned nékolik:

Prvni velka skupina téchto jevili je zaloZena na synchronizaci barvy rostlinného
téla s barvou mikrohabitatl ¢i substratd, na kterych se rostlina nachazi. To rostling
poskytuje vyhodu ukrytu pied herbivorem neboli je snizena moznost jejiho nalezeni a s ni
1 pravdépodobnost vzniku interakce mezi t€émito druhy. Jednd se proto o jakousi 1.
obrannou linii (Lev-Yadun 2021). K efektivité¢ ukryti mlZe napomoci 1 samotna
morfologickd stavba rostliny, nikoliv jen jeji barva, ackoliv to je nejCastéjsi ptipad.
V takovémto piipadé jiz nemluvime ¢isté o kamuflazi, ale o ochranné maskarad¢ rostlin.
Ukazkovym ptikladem vyuziti jak tvaru, tak barev (kamufldZ/ochranna maskarada),
umoznujicich splynuti s mikrohabitatem, je zndm napiiklad u kosmatcovitych
rostlin rodu Lithops. Tyto sukulenty, zndmé také jako ,,zivé kameny®, totiz nesplyvaji se
svym prostifedim (kamenitou Namibskou pousti) jen barvou, ale téz celkovou morfologii
svého téla. Na prvni pohled pfipominaji oblazky, a tak v o¢ich herbivora snadno splynou
s kamenitym povrchem pousté (Sprechman 1970; Cole & Cole 2005), jenzZ je v Namibské

pousti bézn¢ tvofen erozi ohlazenymi kameny (Goudie & Viles 2015). Podobnym
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prikladem krypse nezivé ¢asti prostfedi jsou i zastupci kaktusovitych rostlin rodu
Ariocarpus (viz Obrazek 1), jez splyvaji s typickym povrchem pousté, zformované na
vapencovém podlozi (Benson 1982). Podle Kloostera et al. (2009) a Strausse & Cacho
(2013), maji krypticky zbarvené rostliny vyssi fitness, nebot mohou investovat vice
zdrojti do produkce plodl a semen nez nekrypticky zbarveni jedinci, jejichz tkan€ byly
utokem herbivora poSkozeny, a museli tudiz vynalozit znacnou energii na jejich
regeneraci.

Obrazek 1. splyvajici Ariocarpus scapharostrus, tézko spattitelny v pfirozeném, kamenitém

habitatu. (Foto: L. Geiger).

3

Dal$im z principil, na kterém stavi svou kamuflaz vybrané rostlinné druhy, je

barevna variegace (t€Z panasovani). Jde o tvorbu rusivych (nezelenych) barevnych vzort
na typicky zbarvenych fotosyntetickych rostlinnych orgénech (zejména na listech), jez
odvadi pozornost od rostliny jako jednoho celku, rozrusenim na pohled pivodné ostrych
obryst rostlinného téla (Givnish 1990). Toto rostlinné zbarveni nema za kol rostlinu
pfed zraky herbivorl pfimo skryt, ale spi§ je zmast. Herbivor pii pohledu na takto
chranénou rostlinu neni schopen ji identifikovat ¢i identifikovat jeji dil¢i vlastnosti jako
je velikost, orientace a rychlost pohybu jejich ¢asti (Thayer 1909), a to obzvlasté v terénu,
kde ulohu ztézuji vnéjsi faktory jako intenzita svétla nebo pasivni pohyb rostliny ve vétru
(Lev-Yadun 2016). Tento typ kamuflaZze je velmi Casty napiiklad ve vojenstvi (na
vojenské technice ¢i uniformach), kde se v kombinaci s principem kontrastinovani uziva
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jiz vice nez stoleti, a kde bezpochyby svou minénou ochrannou funkci plni (Behrens
2009). V zivocisné {isi jsou efekty tohoto zbarveni extenzivné prozkoumany (zebii pruhy,
rozeta jaguart, levhartii a jim podobnych kockovitych Selem...) a jsou oznacovany jako
somatolyza (Libnarova 2012). Jako typicky ptiklad rostliny s disruptivnim zbarvenim
uvadi Lev-Yadun (2016) podrostovku listoklasou (Hypoestes phyllostochya) (viz
Obrazek 2) nebo ostropestiec maridnsky (Silybum marianum), jejichz listové okraje neni
diky jejich ruSivému panaSovani snadné identifikovat. (Toto panaSovéni, obzvlasté
zminované prave v souvislosti s ostropesticem, ma podle Lev-Yaduna (2003, 2014, 2016)
jesté nekolik alternativnich vykladid jeho adaptivni hodnoty, jez spadaji do jiné
podkategorie gentle defenses, nebo dokonce mezi aggressive defenses).

Obrazek 2: podrostovka listoklasa (Hypoestes phyllostochya) znesnadiujici svym disruptivnim
zbarvenim herbivoriim jeji identifikaci. (Foto: Proven Winners).




Lev-Yadun (2014) uvadi, ze tento typ kamuflaze plsobi jako ochrana proti
létavému fytofagnimu hmyzu, jemuz ztézuje identifikaci pfistavaci plochy (rostlinného
organu s disruptivnim zbarvenim) a téz proti velkym herbivornim obratlovcim, jimz
ztézuje identifikaci pozice kamuflovaného organu v trojdimenzionalnim prostoru, a tak 1
jeho konzumaci. Nersesian et al. (2011) podotykd, ze ¢im déle trva herbivorovi tento
identifikacni a rozhodovaci proces, tim déle je nucen setrvat ,,na misté* a zvétSuje se tak

riziko jeho napadeni vlastnim predatorem.

Antikamuflaz

Druhou podkategorii ochranného zbarveni gentle defenses, do které lze tadit i nékteré
ptipady vyse zminéného panasovani (Lev-Yadun 2009b, 2016), je antikamufldz. Ochrana
rostliny zaloZend na extravagantni barvé jejich organi ¢i jejich ¢asti (vétSinou listovych
Cepeli, ale maze se jednat téz o ¢asti listill, jako jsou fapiky nebo listové zilky ¢i stonky),
spoc¢iva v potlaceni funkce kryptického zbarveni hmyzu. Fytofagni hmyz je casto
selektovan tak, aby splyval s nejbéznéj$imi, tj. zelenymi c¢astmi rostliny, kterou
konzumuje. Pokud se néktefi jedinci rostliny barevné odlisi, jsou na nich se pasouci
jedinci fytofagh (sarance, mSice, kiisi, pfipadné housenky motyll aj.) snadno nalezeni
vizualn¢ se orientujicimi insektivory, nejCastéji ptaky (Lichter-Marck et al. 2015; Lev-

Yadun 2016).

Je vSak vhodné konstatovat, Ze ke zvySené predaci kontrastné zbarvenych jedincii
hmyzu na rostlindch ziejm¢é moc Casto nedochdzi, nebot’ vétS§ina hmyzu je schopna
rozliSovani barev a tvaril, na jehoz zdklad¢ vybiraji sviij mikrohabitat (Dafni & Kevan
1997; Kelber 2001). Proto antikamuflaZ funguje spiSe jako hmyz odpuzujici latka,
repelent, neZz jako past, kterou by na né rostliny spolu s hmyzoZzravymi ZivoCichy
piipravily (Lev-Yadun 2016). Navic je tato barevna zmeéna (ze zelené na témeét
kteroukoliv jinou barvu) listu Casto spjata téz s informaci o nutri¢ni hodnoté (Kursar &
Coley 1992) (princip bude detailn€ji popsan v podkapitolach ,,Opozdéné zelendni listi a
»aposematismus‘), jez u nezelenych rostlinnych orgdnd, vyjma pestie zbarvenych zralych
plodii, nebyvd vysoka. Uvedené nas pfivadi k negativnimu aspektu tohoto typu

ochranného zbarveni.

Ackoliv se jedna o efektivni zpiisob ochrany proti herbivorii, jde na druhé strané
téz o hotkosladkou vyhru, nebot’ pro docileni popsaného ochranného efektu je ze strany
rostliny tfeba obétovat ¢ast fotosyntetizujicich pletiv, kterd generuji Cisty zisk v podobé

asimilatd. Rostlina tedy obé¢tuje ¢ast potencialu produkovat zdroje (Lev-Yadun 2016).
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Zpusob, kterym rostliny Casto tento trade-off mirni, je zelené zbarveni celé plochy svrchni
strany listll, coZ snizuje energetické ztraty z omezené fotosyntézy, a naopak extravagantni
(bile, zluté, Cervené, hnédé, fialové, anebo jen odliSné zelené) zbarveni strany spodni. Na
svrchni stran€ listu tedy miize krypticky zbarveny fytofagni hmyz snadno vyuzivat své
schopnosti kamuflaze, zatimco pii pobytu na rubu listu bude tentyz hmyz jako ,,pést na
oko* pro hmyzozravé zZivocichy (Lev-Yadun et al. 2004; Lev-Yadun 2016). Dalsi vyhody,
jez mohou vyplyvat z tohoto feSeni jsou zlepSena schopnost fotosyntézy, zlepseni vodni
bilance v rostlin€, ochrana pied UV radiaci, mrazem a horkem (Warren & Mackenzie
2001; Gould et al. 2002; Close & Beadle 2003). Uvedené vyhody spole¢né s ochrannou
funkci proti herbivorim pfispivaji k celkové adaptivni hodnoté€ tohoto zbarveni (znaku),
coz v souctu miize vést k jeho upiednostnéni selekénimi tlaky béhem dalsi evoluce (Lev-

Yadun et al. 2004).

Kromé vyse jmenovanych mechanismut patii do kategorie gentle defenses také
nékolik typd mimikry, jimiZ rostlina napodobuje pro herbivora nezajimavé entity, jako
jsou kameny a vytrusy zivo€ichtl, anebo usychajici vétévky ¢i umirajici listy. Na mimezi
téchto nezajimavych predméta rostlinou odkazuje Lev-Yadun (2016) jako na ochrannou
maskaradu rostlin (defensive masquerade). Naopak mimikry, jimZ rostlina napodobuje
jiné aposematické druhy rostlin ¢i Zivocichd, ,,vyhroZujici® herbivorovi spadaji podle

Lev-Yaduna (2016) mezi aggressive defenses.

Ochranna masSkarada

Jedna se o jev tézko odliSitelny od bézného principu kamufldze ¢i Batesova mimikry,
zaloZzeného na mimezi jiného, aposematického druhu (Endler 1981). Jedna se o jakysi
mezi¢lanek mezi témito dvéma zplisoby ochrany. Podle Lev-Yaduna (2016) je vSak tento
typ natolik odlisny, resp. specificky, ze ma smysl samostatnou kategorii zachovat.
Typickéd krypse, kdy rostlina splyva se svym okolim, je dalezita zejména pii mateni
nepfiitele na znacnou vzdalenost, kdeZto ochrann4d maskarada funguje i nablizko. Takto
adaptovana rostlina je totiz chranéna i poté, co ji herbivor uvidi, nebot’ je chybné
identifikovana jako jiny, pro herbivora nezajimavy, objekt a vyhne se tak spasani. (Pti
Batesovském mimikry by se nejednalo o objekt nezajimavy, ale spiSe nebezpecny ¢i
odpudivy, na zaklad¢ ¢ehoz by byl herbivor odrazen od konzumace této rostliny, nebot’
nechce (na zékladé predchozi zkuSenosti) pfijit k thon¢). Objektid, za které se muze

rostlina vydavat, aby piisobila jako ,,nezajimava‘“ je znamo hned nékolik rtiznych typt.
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Prvni moZznosti pro rostlinu je ptejiméani vzhledu objektu zcela nerostlinného, jako
je naptiklad kdmen (jak bylo zminéno dfive u rostlin rodu Lithops) ¢i zviteci exkrement,
coz cCasto byva doplnéno téZ o olfaktoricky podnét, zesilujici ochranné ptisobeni
vzhledem k herbivornim Zivo¢ichlim, spoléhajicim rovnéz na ¢ichovou orientaci (Lev-
Yadun et al. 2009a). Jako ptiklad rostlin vydavajicich se za exkrementy uvadi Wiens
(1978) sukulenty Anacampseros crinita a Crassula alstonii (viz Obrdzek 3), jez svou

morfologii pfipominaji trus typicky pro mnohé kopytniky.

Obrazek 3: Crassula alstonii napadné se tvarem podobajici trusu kopytnikt. (Foto: J. Deacon).

Druhy princip, na kterém muize rostlina stavét ochrannou maskaradu,
predpokladd, Ze rostlina miize svym vzhledem napodobovat jiny, pro herbivora vSak
nezajimavy, rostlinny orgén, jako je naptiklad uschla vétévka ¢i umirajici list, nebo mize
vypadat (napf. diky panasovani), jako by jiz byla diive napadena fytofdgnim hmyzem, a
tak byt pro ,,dal§iho* herbivora (jak hmyziho, tak obratlov¢iho) nezajimava. Tento jev
vSak Lev-Yadun (2016) zafazuje jak mezi defenzivni maskaradu, tak pfimo mezi rostlinné
mimikry (¢i automimikry), jez piedstavuji v dalSich castech prace. Bild variegace
v listech (pozorovand naptiklad u ostropestice marianského (Silybum marianum), ¢i
bodldku syrského (Notobasis syriaca) by podle Smitha (1986) a Lev-Yaduna (2003)
mohla v o€ich herbivoril pfipominat poSkozeni, jez listim zplsobuji pasouci se housenky
riznych druhit minujiciho herbivorniho hmyzu (napt. dvoukiidli celedi Agromyzidae ¢i
drobni motyli ¢eledi Gracillariidae, Nepticulidae, Coleophoridae aj.) (Lev-Yadun 2003;
Soltau et al. 2009). Tento vzhled muze slouzit jako dostate¢nd zdminka pro herbivora se
témto ,,poskozenym®, ,,jiz ochutnanym®, ,nutricné nebohatym®, a tedy na pohled
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vSestranné nezajimavym listim vyhnout. Zaroven miize jit z pohledu dalSich samicek
vrtalkovitych much (Agromyzidae) o signal, ze list je jiZ obsazen, a proto nema cenu zde
klast sva vajicka - z nich vylihnuti potomci by cCelili vysoké kompetici. Tuto hypotézu
rostlinné ochrany testoval a potvrdil Soltau et al. (2009), jenz pavodné Cisté zelené listy
¢astecné natfel bilou barvou, ¢imz na nich vytvofil tento efekt bilé variegace, a nasledné
sledoval rozdil mezi mirou poskozeni herbivorii u natienych a nenatfenych listd. U

natienych (,,chranénych®) rostlin znacné¢ klesla mira ,,dalsi* infestace timto hmyzem.

Fakt, Ze byly potvrzeny (nebo alespoii formulovany) dal$i mozné obranné vyhody
této variegace (napf. v kapitole ,,antikamuflaz*) jen pridava na vérohodnosti hypotézy, ze
tyto znaky vznikly selekénimi tlaky ze strany herbivort, protoze jsou vSestranné efektivni
(vi¢i mnohym Zivotnim strategiim herbivorti) (Lev-Yadun 2016). Dalsi vyhodou bilého
zbarveni, kontrastujiciho s tmavsimi fotosyntetickymi tkdnémi je, Ze jsou viditelné pro
kazdého alespont mirn€ opticky orientovaného zivocicha, nehledé¢ na jeho schopnost
barevného vidéni (Givnish 1990). Zaroven jsou dobfe viditelné (diky vysokému
kontrastu) za sniZzené viditelnosti, pfi rozbfesku, za soumraku ¢i pii vysoké oblacnosti
(Givnish 1990; Troscianko et al. 2009), nebo v hustém porostu (obecné za Sera) (Lev-

Yadun 2009a).

Lev-Yadun (2016) do této skupiny ochrannych zbarveni dale zafazuje jev
popisovany Wiensem. Wiens (1978) navrhuje, Ze kaktusy (napt. Pediocactus
papyracanthus) napodobuji mrtvou travu, coZz mize byt velmi vyhodné béhem sezénné
suchych obdobi, kdy jsou zelené, §tavnaté sukulenty vyhleddvanym zdrojem potravy
velkych herbivornich savci, kteti je spasaji nejen kvili nutriéni hodnoté, ale i1 pro vysoky
obsah vody v tkanich. Dale téz popisuje situaci, kdy bezlisté sukulenty, asto vyristajici
mezi skute¢né umirajicimi, uschlymi kefi, vypadaji podobné& jako ony, jsou tedy Sedavé

se svrastélymi stonky (Wiens 1978).

Lev-Yadun (2006) se domniva, Ze tento princip ochrany vyuzivaji i desitky druhii
rostlin rostoucich v suchych oblastech okolo Sttedozemniho mote, které jsou svétlych
(Zlutobilych) barev, coz jim v pisCitém, vysoce ozafeném habitatu poskytuje maskovani
ptred opticky se orientujicimi herbivory. I kdyz jsou rostliny herbivory n€kdy nalezeny,
jsou zpravidla nadale ignorovany, nebot’ bylozravci je na zakladé jejich vzhledu povazuji
za umirajici ¢i nutriéné€ chudé (zatimco oni hledaji ony §tavnaté, nutriéné bohaté, zelené

sukulenty zmiflované v piedchozim odstavci).
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OpoZdéné zelenani listi

Tato hypotéza byla formulovana na zakladé znamého faktu, ze mladé listy (zejména
tropickych rostlin) nejsou zelené, ale napiiklad bil¢, zluté ¢i (nejcastéji) Cervené
(Richards 1996), ¢cimz poukazuji na svou nizkou vyzivovou hodnotu, a tedy nevyhodnost
jejich konzumace (Kursar & Coley 1992). Tato teorie byla, jako jedna z mala v ramci
defenzivniho zbarveni rostlin, experimentalné¢ provéfena (Numata et al. 2004;
Queenborough et al. 2013) a vysledky téchto experimentl potvrzena. Mlad¢, nezelené
listy jsou hmyzimi herbivory skutecné méné atakovany. Lev-Yadun (2016) tento jev
povazuje za klasicky ptfipad aposematického zbarveni, tento princip bude detailné
pfedstaven nize v dil¢i kapitole vénované aposematismu. Typickym ptikladem tropickych
rostlin s opozdéné zelenajicimi listy jsou jihovychodoasijské dvojkiidlacovité rostliny
(Dipterocarpaceae) rodu Shorea (Numata et al. 2004) anebo fikovnik posvatny (Ficus

religiosa) z ¢eledi morusovnikovitych rostlin (Moraceae) (Lev-Yadun 2006).

Cervené/fialové zbarveni okraji listové ¢epele
Posledni z ochrannych prvki spadajicich do kategorie gentle defenses je vyrazné
(nejcastéji Cervené nebo fialové) zbarveni okraji listti. Tento barevny prvek mize rostling

poskytovat ochranu na zaklad€ hned nékolika riznych mechanisma u€inku:

1) hmyz nema Cerveny fotoreceptor, a proto vnima tyto barevné signaly spiSe na
zaklad¢ sytosti, jasu anebo kontrastu téchto barev, jak bylo uvedeno v tvodu. Proto se pro
n¢j Cervené/fialové okraje listli podle Lev-Yaduna (2016) mohou jevit jako ¢erné nebo
hnédé, zkratka umirajici, ¢i odumielé. To by mohlo mit stejny odpudivy efekt viici
herbivortim, jako jiz diive avizovali Wiens (1978) a Stone (1979). Recentné uvadi téz
Howard (2022), Ze prvni znamky nadchézejici smrti listu jsou patrné pravé na okrajich
jeho cCepele. Podle této hypotézy tedy hmyz identifikuje takové listy jako nezajimave,
nebot’ nutriéné nevyhodné. Vysledky Cetnych rizné zaméfenych studii pfitom dokladaji,
ze hmyz obecné radgji vyhledava (at’ uz k vlastnimu Zziru, nebo kladeni vajicek) zelené,
spiSe nezZ Cervené listy rostlin (Kostal & Finch 1996; Numata et al. 2004; Archetti 2009;
Doring et al. 2009; Markwick et al. 2013; Maskato et al. 2014).

2) Jiné studie sice podporuji tuto teorii, av§ak zdiraziuji fakt, Ze cervenou barvou
okrajl list rostliny neinzeruji pouze svou nutri¢ni nehodnotnost ¢i nedostatek nékteré
z 7ivin (napt. dusiku nebo fosforu), ale téz piitomnost fenold, antokyani, tfislovin a

jinych ochrannych latek, znesnadnujicich jejich traveni (aposematicka funkce, detailnéji
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zminénd v samostatné podkapitole nize). Nékteré studie dokonce poukazuji na fakt, ze
paseni fytofagniho hmyzu na rostlinnych orgénech bohatych na antokyany mtze mit za
dasledek jejich malnutrici, projevujici se omezenym vyvojem a rustem tohoto hmyzu
(Markwick et al. 2013; Maskato et al. 2014). (Toto omezeni ristu a vyvoje pii konzumaci
antokyanl nebylo pozorovano u msic, coz nahrava dil¢i teorii podzimniho zbarveni tri-

trophic mutualistic interactions zminéné v tivodu této bakaléaiské prace).

3) Dalsi hypotéza, dle které barevny okraj listové Cepele slouzi jako signal
chranici rostlinu pfed herbivorii, je zaloZzena naopak na ptredpokladu, ze kontinudlni
Cerveny okraj listu slouzi jako norma zdravé rostliny a je-li tento kontinudlni okraj
pferuSen, miize jednim z divodii byt spdsdni hmyzim herbivorem. To by mélo dle
interpretace Sipury (1999) ptiladkat insektivorni, opticky orientované zivo€ichy (zejména
ptéaky), ktefi se na takovou rostlinu ptrednostné zaméfi s vidinou zisku potravy a zneskodni
hmyz, jenz poSkozeni listové epeli zptsobil, stejné jako ostatni hmyz, nachazejici se na

rostling, ¢i v jejim blizkém okoli.

4) Stejné tak by prerusovany okraj mohl znamenat jasny signal pro nové prichozi
herbivory, Ze tento list je nebo jiz byl jinym druhem okupovan/ochutnén a nasledné 1
opustén (pravdépodobné, kviili jeho nizké kvalité ¢i nedostatku dalsi pastvy), coZ i onoho
dal§iho herbivora odradi od Utoku na rostlinu a uSetii tak rostlin¢ dal$i poskozeni
(Williams & Gilbert 1981; Soltau et al. 2009; Hughes & Lev-Yadun 2015). Fenomén je
(Janzen 1977) nebo u opylovaci, kteti radéji usedaji na kvéty rostlin s neposkozenymi
listy (Strauss 1997). Stejné tak, rostlinné organy po poskozeni zvysi produkci ochrannych
chemickych latek, ale také se v jejich pletivech zvysi riziko vyskytu jedovatych ¢i jinak
nebezpecnych parazitickych kultur (Janzen 1977; Ruxton et al. 2015), coZ miiZe zplsobit

potize organismum, jez tato pletiva zkonzumuji (Kaplan et al. 2007).

Barevné okraje listli €i jind gentle defense mluze byt pritomna béhem celého Zivota
rostliny anebo jen v jeho urcitych, pro rostlinu obzvlasté vyznamnych, stadiich (kamuflaz
semen, kamuflaz luskl, opozdéné zelenani mladych listl...) ¢i béhem vybranych ro¢nich
obdobi (Lev-Yadun 2016). Ochrana téZ mliZe byt zaloZena na jednom, nebo byt sloZena
z kombinace hned nékolika vySe (i nize) zminénych principl, coZ piidava na jeji
komplexnosti a efektivité. Ochrana zaloZend na integraci rozlicnych principil kategorie
gentle defenses by méla byt idedlnim zptisobem, ale pfesto se stava, ze selze (nebo viibec

neni pfitomna) a rostlina je objevena a herbivorem zvazovana jako mozna pastva.
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V téchto pripadech zacina sehravat svou roli druhd, okrajové jiz diive zminéna skupina

ochrannych principli — aggressive defenses.

2.2. Aggressive defenses

Kategorie aggressive defenses zahrnuje jevy jako je rostlinny aposematismus ¢i mimikry.
Jiz se nejedna o pasivni formy ochrany, kterymi se rostlina snazi vyhnout konfliktu, jakoz
1 samotnému nalezeni, ale jde o agresivni formy ochrany vizualné signalizujici
herbivorovi, Ze pokusit se o konzumaci rostliny neni (z rozlicnych duvodu) spravné
rozhodnuti (Lev-Yadun 2016). V dil¢ich castech kapitoly aggressive defenses predstavuji
kategorizaci tohoto typu ochranného zbarveni rostlin, principy, na nichz interakce mezi
rostlinou a herbivorem funguji a hlavni skupiny rostlin U€astnicich se téchto interakci s

konkrétnimi ptiklady.

Dvé velké skupiny rostlin, jez vyuzivaji principi aggressive defenses jsou (1)
rostliny zakladajici svou ochranu na aposematickém zbarveni a (2) rostliny uzivajici ke

své ochrané¢ mimikry (Miillerovo ¢i Batesovo).

Aposematismus

Aposematismus funguje rovnéz na principu inzerce zbarvenim, nejde vSak o zdiraznéni
téch kvalit rostliny, jejichZ zisk ptedstavuje vyhodu pro interagujiciho Zivo€icha (barevné
kvéty ¢i zralé plody). Aposematicky zbarvené rostliny naopak kiiklavymi barvami
organd, casto barevn¢ kontrastujicimi se zbytkem rostlinného téla, inzeruji své
nebezpecné ¢i jinak odpudivé vlastnosti. Nej€astéji se jedna o barvy oranZové, cervené,
fialové, cerné a bilé a jejich kombinace (Ruxton et al. 2004; Lev-Yadun 2016), ale
v nékterych piipadech miize jit i o zbarveni zelené (Lev-Yaduna & Ne’eman 2004).
Ptikladem inzerovanych negativnich vlastnosti miize byt obsah jedovatych latek,
ptitomnost mechanické obrany na rostlinném téle jako jsou trny ¢i ostny (typicky rize
(Rosa spp.) nebo vSeobecna nechutnost ¢i nizkd vyzivna hodnota rostliny, a tedy
nevyhodnost jeji konzumace (napf. diive zminované mladé listy fikovniku posvatného
(Ficus religiosa), vyznacujici se zpozdénym zelenanim). Efektivita tohoto typu zbarveni
predpoklada schopnost asociativniho uceni u organismil, na néz je cileno. Jinymi slovy,
zivocich, na néjz rostlina svilj obranny mechanismus zamétuje, musi byt schopen se
poucit z ptredchozi negativni zkuSenosti s nositelem podobnych znaki (barva, tvar, ale téz
vuné ¢i zvukovy podnét) a vyhybat se konfliktu s takovymi organismy v budoucnosti

(Ruxton et al. 2004 in Lev-Yadun (2016)).
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Jako na aposematismus mizeme tudiz nahlizet i na dfive zminované fenomény
jako je antikamuflaz, kterou extravagantné zbarvené rostliny signalizuji fytofdgnimu
hmyzu, Ze usednutim na n¢ ztrati zbarveni hmyzu kryptickou funkci, nebot’ neni stavéno

ke splyvani s takto zbarvenym pokladem (aposematismus habitatu) (Lev-Yadun 2009a).

Specialni skupinou aposematického zbarveni je to, jez se zdalky jevilo jako
kryptické a az zblizka, po objeveni rostliny, nabylo efektu aposematického (Ruxton et al.

2004; Tan et al. 2017), které podle Lev Yaduna (2016) spada jiz mezi aggressive defenses.

V souvislosti s rostlinnym aposematismem je nutno zminit téZ olfaktorickou
slozku, kterd je s optickou slozkou aposematické signalizace Casto nediln€ spjata.
Olfaktorické podnéty jsou zpravidla soucasti rostlinné strategie k pfilakani opylovact a
frugivornich obratlovcil, kde vSak plni, stejné jako vizudlni vjem, funkci atraktantu.
V ptipad€ aposematismu se jedna o olfaktorické (a optické) podnéty, jejichz cilem je
herbivory odradit. Lev-Yadun (2016) se domniva, Ze vice nezZ 25 % druht veSkerych
cévnatych rostlin uzivd néjaké formy aposematické obrany (a to jak optické, tak
olfaktorické), avSak podotyka, ze téma je dosud velmi malo prozkoumano, pfiCemz
nevime ani to, zda opticka a olfaktoricka slozka aposematické signalizace cili na stejného

nebo na dva (¢i vice) riznych herbivort.

Rostliny s mechanickou ochranou (trnité, ostnité, kolcovité)

V poslednich dekadéach bohaté zkoumanou (Lev-Yadun 2001, 2006, 2009a; Ruxton et al.
2004; Lev-Yadun & Halpern 2008; Fadzly et al. 2009; Lee & Gould 2009; Lev-Yadun &
Gould 2009; Schaefer & Ruxton 2011; Midgley et al. 2016...) formou aposematismu je
vystrazné zbarveni trnitych, kolcovitych a ostnitych rostlin. Tyto orgdny poskytuji rostling
mechanickou ochranu pfed velkymi herbivory z fad obratloveti, nebot’ jim pii konzumaci
takto chranénych rostlin hrozi poskozeni Ustni dutiny, trdviciho traktu ¢i jiné ¢asti téla,
jez ptijde do kontaktu s t€émito ochrannymi prvky. Samotné mechanické poSkozeni vSak
muZe mit snadno za nasledek infekci oteviené rany, nebot’ se na zminénych rostlinnych
strukturach zpravidla vyskytuje vysoké mnoZzstvi patogennich bakterii a hub (Halpern et
al. 2011). Kromé oc€ividné ochranné funkce proti herbivoriim plni tyto struktury jesté
ochrannou funkci pfed nadmérnym slune¢nim osvitem nebo pii rostlinné kamuflazi
(Mauseth 2006). Pastevni tlak velkych herbivort je hlavnim mechanismem selekce pro
vznik téchto znakd, a to nejen mezi generacemi rostlin. Jiz na samotné rostliné vystavené
herbivornimu stresu miizeme po regeneraci poSkozenych tkani pozorovat vyrazny nartst

téchto ochrannych struktur (Perevolotsky & Haimov 1991).
18



Teorii Lev-Yaduna (2001) je, ze mechanicky chranéné rostliny (s trny, kolci nebo
ostny) na své ochranné prvky jejich pestrobarevnosti jesté vice upozoriuji, coz je
zvyhodiiuje pted rostlinami s mechanickou ochranou, avSak bez jejiho barevného
zduraznéni. Jakmile se herbivor pokusi takovou rostlinu spasat a ta mu zptisobi potize pii
zvykani, polykani a pfi prichodu travicim traktem, pfisté¢ se podobné rostliné¢ vyhne a
radéji si vybere jinou, klidn€ i s obdobnou mechanickou ochranou, ale bez typického
zbarveni. To ovSem povede ke snizeni kompetice (o prostor bez neptatel, ale i o bézné
zdroje) pro onu aposematicky zbarvenou rostlinu. Jednim z typi tohoto aposematického
zbarveni je podle Lev-Yaduna i bild variegace ¢i panasovani listdi, jez bylo zminéno
v ramci jinych hypotéz vyse v textu. Typickym piikladem rostliny, na niz tyto jevy Lev-
Yadun (2001, 2006, 2009b, 2016) popisuje je ostropestiec mariansky (Silybum
marianum) na némz je pozorovatelny narust bilé variegace s rostoucim poctem, velikosti
a délkou pfitomnych trnti. Bila barva zde vSak funguje i jako disruptivni zbarveni ¢i
maskarada (Lev-Yadun 2014). VSechny vyhody, jez rostlin€ jeji aposematické zbarveni
pfindsi, podle Lev-Yaduna (2001) daleko pfevazuji negativum, které si rostlina timto
zbarvenim pfivodila (méné efektivni fotosyntéza). Nebyt tohoto zplisobu ochrany,
energeticka naroCnost regenerace nechranénych, a tudiz spasanych struktur by daleko
pfevysila energii, o kterou byla rostlina pfipravena obétovanim fotosyntetickych
pigmentl z €asti plochy listd. Intenzitu signalizace aposematického zbarveni (a samotnou
schopnost mechanické ochrany diky trnlim a ostniim) mohou zna¢né¢ ovlivnit okolnosti

jako je jeho symetrické rozmisténi nebo vék rostliny (Lev-Yadun 2016).

DalSim typem vystrazného zbarveni, poukazujiciho na mechanickou (ale ¢aste¢né
téz biochemickou) ochranu rostlin je aposematické zbarveni mikroskopickych fytolitd ve
tvaru jehlic ze Stavelanu véapenatého (rafidi), jez se zpravidla vyskytuji u rostlin bez
makroskopické vnéj§i ochrany. Priméarni funkci fytolitl, béznych latek rostlinného
metabolismu, je depozice odpadnich latek, jako jsou tézké kovy, nebo zasobnich latek,
kuptikladu vapniku. Kromé toho vSak fytolity plni téZ roli strukturni a chréni rostlinu
pifed bylozravci - inkrustaci bunéénych stén dochazi k jejich zpevnéni a zvySené
rezistenci pfed okusem byloZravci. Rafidy 1ze nalézt ve formé mikroskopickych jehlic
shlouc¢enych ve velkém poctu a ulozenych ve specializovanych buiikdch zvanych
idioblasty, z nichz unikaji, jakmile je tkan poSkozena. Tyto mikroskopické krystaly
mohou stejné jako makroskopické ochranné prvky zptisobit poskozeni traviciho traktu
herbivora. V tomto ptipadé (na rozdil od makroskopickych trnti ¢i kolcli) se vSak nemusi

nutn¢ jednat pouze o velkého obratlovce, ale téz o bezobratlé herbivory, jakymi jsou
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napiiklad plzi nebo hmyz (Lev-Yadun 2016). Spolu se samotnou potravou se do tcla
dostavaji i bakterie bézné se vyskytujici na rostlinach a jiné druhové specifické rostlinné
toxiny, coz v kombinaci s poSkozenim traviciho Ustroji znacné¢ zvysuje riziko infekce.
Rostliny s touto formou ochrany to ¢asto davaji najevo i aposematickym zbarvenim, jako

napiiklad zndma pokojova rostlina Dieffenbachia (Wiens 1978).

Poslednim typem ochrany, jez kombinuje mechanickou, ale téz biochemickou
podstatu s aposematickym zbarvenim jsou podle Agrawala & Karbana (2000) a Lev-
Yaduna (2016) trichomy. Trichomy, stejné jako fytolity neplni ¢isté funkci ochrany pred
herbivorii, ale hraji téz roli pfi ochran¢ pied nadmérnym slune¢nim ozatenim, pii absorpci
vody, pii redukci povrchové transpirace rostliny ¢i pfi regulaci jeji teploty. Pro tuto praci
je vSak dulezita zejména jejich funkce jakozto ochrannych struktur proti herbivoriim, a to
jak pted velkymi obratlovci (jimz mohou zplsobit nepiijemnosti pii kontaktu s ustni
dutinou (napt. koptiva (Urtica) (Levin 1973)), tak pied fytofagnim hmyzem. Podle
Yamazakiho et al. (2014) jsou trny, ostny a kolce pfili§ velké na to, aby mohly néjak
omezovat ¢i poskozovat fytofagni hmyz ¢i jiné bezobratlé herbivory, zatimco trichomy
diky své hustoté pokryti rostlinného organu, stavbée, velikosti a chemickému slozeni
mohou témto organismim v prvé fad¢ znesnadiiovat pohyb po rostlin€. Jejich obsah jim
pak po ,,ulomeni® trichomu miZe zplsobovat poSkozeni, znehybnéni, smrt a rostliné
poskytovat pomoc pfi nasledné digesci téchto organismi (u hmyzozravych/masozravych
rostlin) ¢i rozkladu jejich t€él (u béznych rostlin) (Levin 1973). Lev-Yadun (2014) pak
navrhuje, Ze vystraznou roli neplni jen samotna barva trichomi, ale téz pfitomné
chitinové schranky hmyzu, jeZ se nenechal timto vystraZznymi signaly zastraSit, byl
trichomy lapen a uhynul. Typickou rostlinou osdzenou aposematickymi trichomy je
naptiklad jitrocel bélavy (Plantago albicans) (viz Obradzek 4) nebo konopi seté (Cannabis

sativa).
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Obrazek 4. jitrocel Dbélavy (Plantago albicans)
s vyraznymi kontrastujicimi bilymi trichomy. (Foto: L.
Hoskovec).

Rostliny jedovaté, nechutné ¢i nutri¢né chudé
Druhou skupinou rostlin, jiz byla rovnéz vénovana jistd pozornost z pohledu
aposematického zbarveni, jsou rostliny jedovaté, nechutné ¢i nutriéné chudé. Tento
zpusob ochrany nemusi byt pfi interakcich rostlina-Zivo€ich zdaleka tolik uc¢inny jako je
vyse zminény mechanicky, nebot’ kazdy zivocich na chemické latky typu toxind reaguje
jinak, a co je pro jednoho zivoc¢icha smrtelna davka nemusi jinému ud¢lat vibec nic
(Janzen 1979). Také v pifipadé mechanického poskozeni existuje jista variabilita
v toleranci, ale i Zivocichové specializovani na konzumaci rostlin s trny ¢i ostny si radéji
vybiraji rostliny, které jich maji co nejméné (napft. pekari paskovany (Dicotyles tajacu),
specializovany na konzumaci trnitych opuncii (Opuntia)) (Brown et al. 1972). Teorii
posilovani efektu chemické obrany pfitomnosti vystrazného zbarveni predstavil jiz
Hinton (1973), ale tehdy ji nebyla vénovana velka pozornost. O né€kolik let pozdéji se
k tématu vratil Smith (1986), jenz detailn¢ a srozumitelné popsal vyhody vyplyvajici
z aposematického zbarveni jedovatych rostlin.
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Dal$im zkoumanym, jedovatym, a potencidln¢ aposematicky zbarvenym,
organem byly rostlinné kvéty. Tento fenomén popsali rizni autofi na riznych rostlinach,
napt. Lamont (1993) na rostlinach rodu Grevillea a Irwin et al. (2003) na ohnici obecné
(Raphanus raphanistrum), téz lidové zvané chcankovka. V uvodni pasazi své prace
uvadim, ze barevné kvéty a plody mohou pro cilovou skupinu (opylovace a frugivory)
pusobit jako ldkadla. Mohou vSak tytéz signdly fungovat na jiné nez cilové organismy
piesné naopak, tedy odpudivé? Dnes je tento fenomén prozkouman u nékolika rostlinnych
druhti. Piikladem je tfezalka kaliskatda (Hypericum calycinum), jez mize svymi
chemickymi latkami (floroglucinoly), olfaktoricky i vizualné pftitahovat opylovace ke
kvétim, zatimco pro housenky maji stejné chemické latky toxicky ucinek (Gronquist et

al. 2001).

Dalsi vyznamnou skupinou jedovatych rostlinnych ¢asti s aposematickym
zbarvenim jsou plody. Aposematismus u nich mizeme pozorovat zejména ve stadiich
zrani, kdy jsou toxické plody aposematicky zbarvené nebo zahalené
v barevnych, pseudoaposematickych ,trnovych® obalech (jen vizualn€ odstraSujicich,
neschopnych ochrany). Jakmile dozraji, zbavi se tohoto aposematického zbarveni
(vétSinou nabydou jiného pestte barevného, avsak nikoliv jiz aposematického zbarveni)
spolu s ochrannymi slozkami, na které pfedtim zbarveni upozoriiovalo, tudiZ nic nebrani
jejich nasledné konzumaci a sekundarné rozsifeni v nich obsazenych semen (Schaefer &

Schmidt 2004; Hill 2006)

Podzimni zbarveni rostlin

Fenomén zmény barvy listlh dievin temperatnich lesi v podzimnich mésicich (ze zelené
na fialovou, ¢ervenou, oranzovou ¢i Zlutou barvu), byl zmiflovan jiz v uvodu préce. Dle
riznych hypotéz je tento jev vysvétlovan jako inzerce obranyschopnosti vii¢i msicim aj.
fytofagnimu hmyzu (Archetti et al. 2005, 2009a), nebo jako lakadlo pro jiné Zivocisné
druhy, rozptylujici semena (Stiles 1982). Jinou skupinou autort je interpretovan Cisté jako
forma fotoprotekce pfi nadmérném osvitu (Pringsheim 1881; Hoch et al. 2003; Lee &
Gould 2002), jako mediator otepleni list (Stahl 1896; Lee & Gould 2002) ¢i jako faktor

zvySujici rezistenci rostlin vi¢i suchu (Chalker-Scott 2002).

Postupné se vedle abiotickych selekénich faktorti zaCaly objevovat i ty biotické.
Vici predatoram, parazitim i1 patogenim vznikaly morfologické, fyziologické a
behaviordlni adaptace, poskytujici napadené rostliné Sanci se pred utokem branit.

Obranné mechanismy zahrnuji vS§echny myslitelné zpiisoby, jak se utoku vyhnout, nebo
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ubranit - obranu mechanickou, chemickou i vizudlni, pfipadné jejich kombinace. Tento
vztah je ovSem piikladem koevoluce, béhem niz dochéazi k neustdlému zavodu ve
zlepSovani schopnosti predatora pro lov obéti a zaroven schopnosti obéti se uloveni
vyhnout, oznaované jako zdvody ve zbrojeni (Dawkins & Krebs 1979; Abrams 1986;

Hoftman 1988).

Proto, kromé téchto, dnes jiz vcelku obecné piijimanych hypotéz, existuje jeste
nekolik dalSich, piisuzujicich podzimnimu zbarveni adaptivni funkci mezidruhového
komunikacniho signalu, jehoz prostiednictvim vysild rostlina signaly, jez ji poskytuji
ochranu skrze rtizné principy popsané vyse v podkapitolach gentle i aggressive defenses.
Ptikladem muze byt jiz okrajov€ zminény pattern tri-trophic mutualistic interactions.
Pravé diky znaéné rozmanitosti moznych interpretaci tohoto fenoménu se jednd o
ukazkovy piiklad, na kterém lze demonstrovat hned nékolik hypotéz ochranného zbarveni

rostlin najednou.

Podzimni barva listi miiZze stromu poskytovat ochranu zaloZenou na principu
kamuflaze, nebot’ cervené listy, ackoliv jsou hmyzu pfimo na ocich, jsou pro néj kvuli
nepfitomnosti fotoreceptoru pro vlnovou délku cerveného svétla ,neviditelné” a
znesnadnuji mu tak schopnost listy této barvy identifikovat, a tedy 1 na né nalétat a spasat
je (Karageorgou & Manetas 2006). Dale mlize podzimni zbarveni listl poskytovat stromu
ochranu na zaklad¢ antikamufldze, podkopavanim kryptického zbarveni na ném se

pasouciho hmyzu (Lev-Yadun et al. 2004).

Schaefer & Rolshausen (2006) uvedli hypotézu, Ze obsah antokyani v tkanich
rostliny koresponduje s obranyschopnosti rostliny, tedy, Ze ¢im vyraznéjs$i je antokyanova
pigmentace rostlin, tim vyssi je i1 jejich obranyschopnost, coz fytofagni hmyz (i citlivé
herbivorni obratlovce) mize od spéasani téchto rostlin odradit. Proto je dal$i moznou
vyhodou podzimniho zbarveni, tentokrat jiz z kategorie aggressive defenses vyse
zminénd ochrana na zdkladé omezené pozivatelnosti rostliny zplisobené vysokym
obsahem antokyani v rostlinnych pletivech, projevujici se navenek pestre cervenym, a
1ze tedy fici aposematickym zbarvenim (Lev-Yadun & Gould 2007; Archetti et al. 2009a).
Pokud takto zbarvenou rostlinu vyhodnoti fytofagni hmyz (pfedevsim msSice, které kladou
vajicka na dfeviny praveé na podzim) jako nevhodnou pro pastvu, vyhne se nejen jejimu
spasani, ale pravé i1 kladeni vaji¢ek na jeji organy. Rostlina se tak ochrani pred dalsi
generaci fytofagniho hmyzu, jez by ji po vylihnuti z téchto vajicek spasala (Hamilton &

Brown 2001). Konec¢n¢, pestré podzimni zbarveni listl slouzi jako indikator jejich
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ptichazejici senescence, coz by v ocich fytofagii mohlo vést ke snaze kolonizovat rad¢ji
zelené listy, které pravdépodobné maji dosud vétsi nutriéni hodnotu (Lev-Yadun 2007,

Archetti et al. 2009a).

Mimikry

Pojem, v kontextu ochranné signalizace rostlin uzce spjaty s aposematismem, nebot’
nebyt n¢j, nemohly by principy chranici rostlinu na zékladé mimikry fungovat. Mimikry,
stejné jako aposematismus, spoléhd na schopnost herbivora asociovat si zbarveni, tvar,
zapach ¢i zvuk organismu s jeho jinymi kvalitami (jako je agresivita, nejedlost, jedovatost

¢i jind nebezpecnost), jak jiz bylo avizovano v tvodu kapitoly aggressive defenses.

Mimikry pletiv poskozenych okusem fytofagniho hmyzu

Jde o mimikry zalozené na vzhledu pfipominajicim utok herbivorniho hmyzu. Tento typ
mimikry je vhodnym piikladem pro demonstraci bézné situace, kdy jeden znak plni
nékolik riznych funkci, jez vSak vSechny pfispivaji ochrané rostliny pii interakcich s
herbivory. Tohoto ,,okousaného* vzhledu mize byt dosazeno dvéma zptisoby: (1) rostlina
ma na svych organech bilou variegaci, jak jiz bylo opakované zminéno, anebo (2) miize
mit v listech skutecné zejici diry, jako tomu je naptiklad u tropické liany monstery
skvostné (Monstera deliciosa), dnes béZné pestované pokojové rostliny. Prvni pfipad jiz
byl popsan v ptedchozich ¢astech prace, kdezto druhy je zde novym konceptem. Niemela
& Tuomi (1987) se domnivaji, ze tyto diry v listech maji napodobovat poskozeni riznymi
housenkami a fungovat tak jako opticky signdl o pfitomnosti téchto organismil pro
insektivorni ptaky, ktefi se vydaji prozkoumat situaci, a piestoze zde nenajdou, pfesné to,
co ocekavali, tedy housenky pasouci se na listech monstery, najdou velmi pravdépodobné
v blizkém okoli rostliny jiny fytofagni hmyz, ktery by potencidlné mohl na rostlinu
zautocit a znesSkodni jej. Stejny jev muzeme sledovat napiiklad u listh moruSovniku

bilého (Morus alba) (Lev-Yadun 2016).

Mimikry motylich vajec

Snad nejprozkoumané;si typ rostlinného mimikry, napodobujiciho Zivocisné struktury,
jenz je téz experimentalné podlozen a obecné uznavan (na rozdil od vétSiny ostatnich, jez
zatim zlstdvaji na teoretické urovni a nazory na né mezi botaniky zlistdvaji spise vlazné).
Tento ochranny princip spoléhd na schopnost motylli rozeznat, zda je rostlina jiz
,»obsazena™ a maji tedy hledat vhodné misto k ovipozici jinde, ¢ehoz podle mnohych

vyzkuml (Prokopy 1972; Rothschild & Schoonhoven 1977; Rausher 1979) motyli
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skute¢n¢ schopni jsou. Rostliny jsou zase schopny velmi piesvéd¢ivé napodobovat
skupinky motylich vaji¢ek na fapicich, uponkovych meristémech ¢i pupenech kvéti,
klamny vjem vajicek mohou zprostiedkovat i nektarové zlazy na abaxialni stran¢ listh aj.
Nazné-li samice motyla na zaklad¢ klamavych signalt, Ze rostlina je jiz obsazena, vyda
se hledat jinou rostlinu, na niz naklade vajicka. Tato teorie byla nejednou experimentalné
ovéfovana s prukaznym pozitivnim vysledkem (cf Benson et al. 1975; Shapiro 1981;

Gilbert 1982).

Mimikry pavoucich siti

Pavouci, jakozto vyznamni predatofi riznych herbivornich Clenoveu, tvoti dilezitou
sloZzku rostlinné ochrany coby reguldtofi populaci fytofagnich druht (Wise 1993).
Nékteré druhy pavoukt (napt. snovacka jedovata (Latrodectus mactans), zndma téz jako
¢ernd vdova) vSak mohou regulovat i populace obratlov¢ich herbivort, a proto se, kromé
diive zminovanych ¢lenovci, i oni radé€ji vyhybaji strukturam nasvédcujicim pritomnosti
pavoucich druht. Typickymi strukturami, indikujicimi pfitomnost pavoukd, jsou jejich
sit¢ (Hesselberg & Galvez 2023). Rostliny z tohoto faktu mohou téZit a vyvolavat
napodobovanim téchto siti v herbivorech strach z ptitomnosti pavoukt, coz mize vést ke
zmeéng jejich mista pastvy na jiné, méné nebezpecné (Hlivko & Rypstra 2003; Ripple &
Beschta 2004; Rypstra & Buddle 2013). Mezi rostliny napodobujici pavouci sité, které
jsou dostacujicim signalem pro odpuzeni herbivorii patii naptiklad hedvabné vypadajici
shluky trichomt chrpy maltské (Centaurea melitensis) nebo listy podbélu lékaiského
(Tussilago farfara), jez vypadaji jako by byly obaleny hustymi pavoucimi sitémi
(Yamazaki & Lev-Yadun 2015).

Jiné rostliny nenapodobuji pavouci sité, ale namisto toho maji s pavouky
samotnymi mutualisticky vztah, z néhoZ pavouk ziskava potravu a 0tocisté a rostlina
ochranu. Piikladem takového mutualistického vztahu je australskd dievina Acacia
lingulata, jez na Stavu svych mimokvétnich nektérii 14ka pavouky, kteti nasledné rostlinu
opletou sitémi a snizi tak frekvenci napadeni brouky a vosami, jeZ cili na semena této
rostliny (Whitney 2004). Také zde plati poznatek, uvedeny jiz v podkapitole vénované
mimikry mravencl — davéryhodné mimikry bodyguarda nékterou z rostlinnych casti, jez
na rostlin¢ zastupuje ochrancovu aposematickou funkci, miize rostliné uSetfit znacné
zdroje, jez musi za bézné situace (v pfipadé skutecné piitomnosti tohoto hmyziho
ochrance) vynakladat na jeho ubytovavani ¢i ziveni jakoZto dan za ochranu (Lev-Yadun

2016). Pon¢kud jinou strategii, ktera vSak také zahrnuje piisobeni pavoukd, uplatituji dvé
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jihoamerické rostliny. Trichogoniopsis adenantha z ¢eledi hvézdnicovité (Asteraceae) a
Rhynchanthera dichotoma z Celedi melastomovité (Melastomataceae), jez maji povrch
téla poset zlaznatymi trichomy, schopnymi zachytit (a ptipadné i usmrtit) riizné ¢lenovce,
jez s nimi piijdou do kontaktu. Nékteti pavouci ¢eledi paslid’akoviti (Oxyopidae) jsou
predatory pravé druhi hmyzu pasoucich se na téchto rostlinach, které od jedinci,
znehybnénych zldznatymi trichomy, ocistuji. To pfispivda k ochrané rostlin pred
fytofagnimi Sktdci (Morais-Filho & Romero 2010). Jiné rostliny svymi organy
napodobuji dokonce pfimo samotné pavouky (typicky tofi¢ pavoukonosny (Ophrys

sphegodes)).

Mimikry pohybu kridel ¢lenovci
Nékteré rostliny, kuptikladu citlivka stydliva (Mimosa pudica), sklopi své listy pro
snizeni jejich viditelnosti a zranitelnosti/dostupnosti i pii minimalnim mechanickém
naruseni (Simons 1992). Braam (2005) navrhuje, ze tento rychly pohyb listi muze
herbivory ptekvapit a odradit od konzumace téchto rostlin. Yamazaki (2011) vSak na
druhou stranu zdlraziiuje, ze pomaly, pasivni pohyb rostliny za vétru ¢i desté je
klasickym, avSak piehlizenym zptisobem obrany proti herbivorim, zalozenym na
disruptivnim efektu, jez tento pohyb rostliné dodava, a to 1 bez pfitomnosti specialniho
zbarveni. Tato teorie byla experimentalné testovana (Warren 2015; Leonard et al. 2016)
s kladnym vysledkem. Housenky nachézejici se na pohybujicich se rostlinach (vlivem
vétru) stravi spoustu ¢asu pouhym pfemistovanim na ,,stabilnéj$i“ pozice, aby ptredesly
padu, nez aby rostlinu spasaly. Zdhadou vSak dlouhou dobu byla rostlina Desmodium
gyrans, jejiz malé palistky se béhem dne neustdle pohybuji v pravidelnych kruzich.
Primarni funkce tohoto jevu byla pfipsana optimalizaci pozice listl z hlediska dosaZeni
maximalniho osvitu (pro ucely fotosyntézy) béhem celého dne (Sharma et al. 2014).
Lev-Yadun (2013) navrhuje, ze tento rychly pohyb palisti miize fungovat jako
mimikry pohybu kiidel ¢lenovct (herbivornich ¢i dravych), nejpravdépodobnéji vSak
hmyzu, konkrétné¢ motylli, coZ miiZze rostliné¢ poskytovat ochranu. (1) ,,dalsi* z téchto
¢lenovcli mohou na zakladé tohoto optického vjemu povazovat rostlinu za jiz obsazenou,
jak pro ucely herbivorie, tak pro tcely rozmnozovaci (kladeni vajic¢ek). (2) tento jev muize
k rostliné pfildkat insektivorni Zivo€ichy, jez okoli rostliny zbavi skute¢ného

(nemimetizované¢ho) hmyzu.
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»Automimikry*

Specidlnim ptipadem (Batesova) mimikry jsou ,,automimikry*, kdy jedinec napodobuje
jednou neskodnou ¢asti svého vlastniho téla n¢jakou jinou, nebezpecnou. Jev mizeme
pozorovat na trnitych rostlinach introdukovanych do izraelské flory a dodnes masivné
péstovanych v Negevské pousti — Agave. Okraje listli agave jsou od baze aZ po distalni
konec zubaté a aposematicky zbarvené (bile, Cervené, fialové...) (Lev-Yadun 2001).
Vznik tohoto automimikry je prosty - nové rostouct listy jsou k sob¢ tésné semknuté a
jejich trnité okraje tlaci na listové plochy, coz nakonec na listech zanechd bezbarvou
otlaceninu téchto trnii (viz Obrazek 5). Listy nasledné vypadaji jako by se trny nachazely
téz ,,uvniti“* jejich listové plochy a posiluji tak svou vystraznou signalizaci zdanlive jesté

o 4

Lev-Yadun 2001).

Obrazek 5: list Agave sp. s divéryhodnymi obtisky trnt
uvnitf listové plochy (automimikry). (Foto: S. Lev-Yadun).
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Mimikry hmyzu

Specialni formou rostlinného mimikry je mimeze zivocichtl, piesnéji hmyzu. Hypotéz,
navrhujicich mechanismy adaptivni hodnoty tohoto jevu je hned nékolik: (1) pokud
rostlina divéryhodné napodobuje parazitaci jinym hmyzim druhem, nové ptichozi
fytofag se jiz ,,obsazené* rostlin¢ rad¢ji vyhne, nez aby riskoval kompetici a
pravdépodobné i omezeny piistup k potravé (Hilker & Meiners 2011), (2) pase-li se jiz
n¢jaky fytofag na rostling, rostlina jiz pravdépodobné uvolituje chemickeé latky, spadajici
do kategorie indukované ochrany, jez bud'to ztézuji jeji dalsi konzumaci nebo piivolavaji
insektivorni zivocichy. Tomuto ostatné ptizpisobuji své chovani housenky motyli, proto
neZerou celé listy, ale vzdy jen kus a poté se pfesunou na jiny list (Kessler & Baldwin
2001), (3) v zésad¢ podobny princip se uplatituje u opticky poskozenych rostlinnych
organtl, jez mohou byt signalem pro insektivorni ptaky — rostlina takto vysila informaci o
pritomnosti fytofagnich zivoc¢ichli, neboli potravy pro tyto ptaky (Niemeld & Tuomi
1987), (4) velci herbivorni obratlovei se mohou vyhnout konzumaci rostlin,
napodobujicich napadeni fytofagnim hmyzem, protoze tyto vzbuzuji dojem zamoteni a
nechutnosti (a to obzvlast pokud hmyz napodobovany rostlinou nese aposematické
zbarveni) (Lev-Yadun & Ne’eman 2012), (5) vizualni mimikry takovych skupin hmyzu
muize samo o sob¢ naldkat napfiklad insektivorni ptéky, jeZ poté, co nenajdou onen
inzerovany hmyz mohou najit jiné druhy, naptiklad fytofagy, kteti by pti pohledu z dalky
zustali skryti, naptiklad diky kryptickému zbarveni (pii detailnim pohledu je vSak ptaci
pravdépodobnéji objevi a zkonzumuji, ptestoze se nejednalo o jejich plivodni zdméer)
(Lev-Yadun 2016).

Nejlépe zdokumentovany piipad tohoto fenoménu je u rostlin zrodu tofi¢
(Ophrys), jez svymi kvéty napodobuji samicky vcel €1 vos a to velikosti, tvarem, texturou,
barvou ale téz zapachem, coz k rostling 1aka samci protiklady téchto druhti, ktetfi kvéty
povazuji za atraktivni samicky a jsou tak efektivnimi opylovaci téchto rostlin (Schiestl &
Cozzolino 2008). Signal, jez toto adaptivni zbarveni vysil4, byl podle prvnich autorti
zkoumajici tuto problematiku mifen téméf vyhradné na ony vySe zminéné samce,
opylovace. Schaefer & Ruxton (2009) a Lev-Yadun & Ne’eman (2012) tomuto signalu
pozdéji pripsali i roli defenzivni, které bude vénovéano vice pozornosti v nadchéazejicich
podkapitolach. Mezi dal$i druhy hmyzu napodobované rostlinami patii housenky, msice,

mravenci a brouci, jimZ jsou vénovany nasledujici podkapitoly.
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Mimikry housenek

Ochrana poskytovand rostliné napodobovanim poskozeni housenkami a jinym
fytofagnim hmyzem byla jiz popsana vySe, existuje vSak jesté hypotéza, podle které
ziskava rostlina ochranu napodobovanim housenek samotnych, obzvlasté pak téch, jez
jsou aposematicky zbarvené. Napodobované housenky jsou vétSinou zelené s barevnymi
(zpravidla ¢ervenymi) skvrnami po strandch téla. Patterny podobné takto aposematicky
zbarvenym housenkdm mtizeme nalézt naptiklad na listech nékterych druhtt mucenky
(Passiflora) nebo na luscich nékterych druhii hrachu (Pisum), které nestoji o sezrani
roznaseci semen, nebot’ pro disperzi semen maji vyvinuté jiné mechanismy. Tento signal
je cilen na velké herbivory z fad obratlovct, které mize ptitomnost, at’ redlnych ¢i pouze
napodobenych aposematickych housenek na rostliné odradit od jeji konzumace, ale téz
na hmyzi holometabolni fytofagy, jez na rostlinu, na které se jiz ,,nachézi larva* nebudou
z diivodu predpokladané kompetice o zdroj potravy klést sva vajicka (Aviezer & Lev-
Yadun 2015). Poslednim ochrannym principem, typickym pro teorie zalozené na mimikry
hmyzu, je jiz vySe popsany potencial téchto signalt ptilakat k rostlin€ insektivorni hmyz

jez jeji okoli vycisti od skuteéného hmyzu (Lev-Yadun 2016).

Mimikry mSic

Rostlinné organy, jako jsou napiiklad tmavé praSniky nékterych vétrosnubnych trav
(napt. paspal obecny (Paspalum paspaloides)) mohou opticky piipominat infestaci
rostliny msicemi (Lev-Yadun & Inbar 2002; Lev-Yadun & Gould 2009). Cernavé
prasniky paspalu obecného (Paspalum paspaloides) (viz Obrazek 6) svou barvou,
velikosti 1 tvarem mimetizuji mSice a také se stejn€ jako ony mirné€ chvéji ve vétru, coz
na né jednak poutd vétsi pozornost a zaroven jim dodava na autenti¢nosti. Jedna se o
efektivni zptsob ochrany odpuzujici pfed utokem nejen velké savce, znechucené takto
zamofenymi rostlinami, ale téZ mSicemi, jeZ na pfemnozeni reaguji zvySenou disperzi
(Dixon 1985), a proto je nepravdépodobné, ze by znovu zautoCily na zamoienou Ci

zamofteni napodobujici rostlinu (Lev-Yadun & Inbar 2002).
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Obrdazek 6: prasniky pasapalu obecného (Paspalum paspaloides) vizualné
pripominajici msice. (Foto: S. Lev-Yadun).

Mimikry mravenci

Mravenci jsou v pfirod€ velmi obdvanymi soupefi, a to nejen pro hmyz, ale téZ pro velké
obratlovce, kterym casto ¢ini potize, nebot’ jsou agresivni, bodaji ¢i kousou a vyskytuji
se zpravidla ve velkém poctu. Neni tak pifekvapenim, Ze jsou pro ucel ochrany
napodobovani n¢kterymi (myrmekomorfnimi) druhy hmyzu a taktéz nékterymi
rostlinami. Repen durkoman (Xanthium strumarium) ma na svém stonku 2-10 mm velké
cerné skvrny, jez miZou i pii bliz§im ohledani pfipominat mravence (viz Obrdzek 7).
Podobné jako v ptipad¢ vysSe popsaného mimikry msic pfispiva k vérohodnosti pohyb
rostliny ve vétru, ktery muze vyvolavat dojem pohybu domnélych mravencd (ve
skute&nosti skvrn). Rada rostlin nadto skute¢n& mravencii pro svou ochranu vyuziva. Tyto
tzv. myrmekofilni rostliny mravence k sob¢ lakaji, poskytuji jim utocist€ ve svych
dutinach a zasobuji je zivinami v raznych formach (Franks 1992). Mravenci je reciproné
chrani, coz lze chapat jako mutualisticky vztah (Gonzalez-Teuber & Heil 2015). Neni

proto s podivem, Ze byl nésledn¢ popsan i fenomén mimikry mravencii (Lev-Yadun
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2009a), jenz muze byt pro rostlinu moznéa nakonec jesté efektivnéjsi, nebot’ vyménou za
ochranu, jez rostliné mimikry mravencli poskytuje, nemusi skutecnym mravenciim
obétovat zadné zdroje. Mimikry mravencii mizeme téZ pozorovat na stoncich a fapicich

kiivusky obecné (Arisarum vulgare) (Lev-Yadun & Inbar 2002).

Obrazek 7: tmavé fleky na stonku repené durkomanu (Xanthium
strumarium) ptipominajici mravence. (Foto: S. Lev-Yadun).

Mimikry brouki

Mezi zastupci broukti (Coleoptera) je bézna Batesova mimeze, kdy konkrétni druhy
broukt napodobuiji jiné aposematické druhy pro svou vlastni ochranu. Rada rostlin pak
brouky napodobuje rovnéz, a to zejména pro ucely opyleni. Je velmi pravdépodobné, ze
se ob¢ tyto strategie alespon ¢astecné prekryvaji, kdyz onen rostlinnymi organy za ucelem
opyleni napodobovany brouk je téz broukem aposematickym, coz poskytne rostliné
ochranu (Yamazaki & Lev-Yadun 2014). Toto mimikry nemusi nutné¢ zahrnovat
napodobovani celych tél téchto aposematickych broukt, ale kuptikladu pouze jejich
vymeski, které jsou savci herbivofi schopni vidét (a nejspise také citit (Pfister 1999)), a

tudiz rozeznat a nasledné se této ,,kontaminované‘ potravé vyhnout na ukor stravy ,,Cisté®.
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Mimikry vcel a vos
Mezi €¢lenovcei dlouho pozorovany a dobfe zdokumentovany piipad Batesova mimikry,
kdy mouchy, pavouci, motyli aj. napodobuji aposematicky zbarvené jedince
nebezpecnych taxond, typicky eusocidlnich druhti Zahadlovych blanoktidlych, jako jsou
vosy ¢i veely, za ucelem vlastni ochrany, pfestoze zdaleka neoplyvaji stejnymi (mnohdy
vibec zddnymi) ochrannymi prvky, kromé onoho vystrazného zbarveni. Jiz diive byl
v textu popsan fenomén, kdy rostliny rodu tofi¢ (Ophrys) svymi kvéty napodobuji vzhled
samicek téchto vos ¢i vCel za tcelem naldkani samecka, jez rostlinu opyli (Schiestl &
Cozzolino 2008), podobny fenomén lze vSak téz nalézt u rodt Chiloglottis (Johnson
2000) nebo Disa (Wong et al. 2022). Podle mnohych studii zde neni primarnim
atraktantem samecku opticka, ale spiSe olfaktoricka slozka kvétu a samotny vzhled slouzi
uz jen jako posledni navigator, jenz samecka spravné nasmeéruje do cilové destinace — do
kvétu (Ayasse et al. 2000; Schiestl et al. 2000; Schiestl 2005; Vereecken & Schiestl 2009).
Lev-Yadun & Ne’eman (2012) se vSak ve shod¢ s ddvnymi poznatky Browna
(1831) a Robinsona (1910) domnivaji, Ze opticka slozka miiZze mit na druhou stranu velmi
vyznamnou ochrannou roli. Brown se svého ¢asu domnival, ze Gi€elem vzhledu kvéti
tofice je odhanéni hmyzu, Robinson (1910) argumentoval, Ze vzhled kvéth plisobi hlavné
jako signal pro kravy a ostatni velké herbivory, jez ma odradit od spésani téchto rostlin.
Experimentalni prace, napt. King et al. (2007, 2009, 2017) testujici vliv domnélé
pfitomnosti v¢el na nejvétSiho Zzijictho suchozemského herbivora, slona afrického
(Loxodonta africana), podporuji spiSe teorii Robinsona. Tyto experimenty vSak soucasné
nevylucuji teorii Browna, nebot’ fakt, ze hmyzi oko neni schopné zachyceni takového
detailu, ktery je pfitomen na kvétech toti¢e (Ophrys) (naptiklad jeho ochlupené textury)
(Spaethe & Chittka 2003), na zéklad¢ cehoZ je udajné mifen spiSe na herbivory
s dokonalej$im zrakem — obratlovce, vice specificky nejspiSe savce — nevylucuje taktéz
jistou miru signalizace pro hmyz. Fakt, Ze se na rostlinach ¢i v jejich okoli, kromé téchto
vcelich ¢i1 vosich napodobenin vyskytuji 1 vCely/vosy skute¢né piidava k ochrannému
faktoru Batesova mimikry jesté jednu ochrannou vrstvu, v podobé Miillerova mimikry
(Lev-Yadun & Ne’eman 2012; Lev-Yadun 2016). Role deceptivniho znaku je opét, jako

v ptipad¢ mSic a mravenci, umocnéna pohybem rostliny ve vétru.
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3. Zavér

Zemé dnes oplyva vice nez 300 000 rostlinnymi druhy. Evoluce dala vzniknout jejich
obdivuhodné druhové rozmanitosti, vSemoznym tvarim, barvam, principim
rozmnozovani a ochrany. Abiotické faktory jako UV radiace, vysoka ¢i nizka teplota byly
prvnimi selek¢énimi tlaky evoluce rostlin, pfed kterymi bylo potieba ochrany. Jako
odpovéd’ byly do rostlinnych t&l integrovany pigmenty (karotenoidy, melaniny,
antokyany) poskytujici rostlin€ ochranu pfed témito negativnimi vlivy. Postupem Casu a
s nim nedilné spjaté evoluce se vedle novych druht rostlin a zivocichli zacaly objevovat
téz zcela nové Zivotni strategie (pfesun zivota z ocednu na pevninu), nové interakce mezi
témito nove vzniklymi druhy (terestrickd herbivorie), a téz zcela nové selekéni tlaky
udavajici smér dalsi evoluce jimi dot¢enému Zivotu. Jednim z té€chto novych, avsak velmi
vyznamnych selekénich faktort byla pro suchozemské rostliny vySe zminéna herbivorie.
Stejné jako bylo pro rostlinu teba, pfizplisobit se selekénim faktorim abiotickym, je
stejné tak tfeba se pfizpisobit tém biotickym (morfologickymi, fyziologickymi ¢i

behavioralnimi adaptacemi).

Proto nejeden autor v poslednich dvou dekadéach navrhl také moznou ochrannou
funkci zbarveni rostlin v rdmci mezidruhovych vztahiit (Numata et al. 2004; Hill 2006;
Karageorgou & Manetas 2006; Klooster et al. 2009; Soltau et al. 2009; Strauss & Cacho
2013; Niu et al. 2014; Menzies et al. 2016). Hypotézy zahrnujici principy jako je
kamuflaz, antikamufldZz, opozdéné zelenani, ochranna maskardda, aposematismus a
mimikry v rostlinné ti§i predstavuji zbarveni rostlin (také) jako prostiedek k omezeni
poskozeni rostlinnych pletiv herbivory ¢i fytofagnim hmyzem. Zbarveni rostlin je podle
nich signalem pro jejich konzumenty, jenZ cili na ,,zneviditelnéni* ¢i snizeni atraktivity
rostlin pro herbivory. Alternativou kryptického zbarveni je naopak prezentace rostlin
vyraznymi, aposematickymi barevnymi vzory, které naopak bylozravce varuji pired
konzumaci takovych rostlin prosttednictvim opravnéné ¢i faleSné hrozby neptijemnymi
disledky tohoto poc¢inani. Dal§im ze zptsobi, jimZ rostliny mohou sniZzit svoji atraktivitu
pro opticky orientované herbivorni obratlovce, ¢i fytofagni hmyz je napodobovanim
zamofeni rostliny fytofdgnimi druhy hmyzu (mravenci, brouci, housenky, msSice...) nebo
napodobovanim pfitomnosti aposematickych zivocichi (housenky, vosy, v€ely) na jejich

rostlinnych orgénech.

Ptes Cetné navrhované hypotézy je vSak ochranna funkce rostlinného zbarveni, coby

ochrany pted herbivory, velmi malo prozkoumana, resp. experimentdlné¢ ovétfena
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v porovndni s ostatnimi funkcemi, jez zbarveni prokazatelné¢ ma v rdmci rozmnozovani
(zoogamnich) rostlin a dalSich fyziologickych dé&ji, probihajicich v rostlinném téle.
Tohoto nedostatku jsou si autofi, zabyvajici se danym vyzkumnym tématem védomi a
Casto ve svych pracich upozoriiuji, ze je téma ochranné¢ho zbarveni rostlin malo

probadané a zaslouzi si vice odborné pozornosti.

Po zevrubné reSersi tématu v ramci piedkladané bakalaiské praci nemohu jinak
nez souhlasit. Dovolim si vSak jest¢ dodat, Ze si stejné tak vice pozornosti zasluhuji
témata, jez jsou nutnym predstupném k nésledné kvalifikované a spravné interpretaci
moznych ochrannych principti zbarveni rostlin v mezidruhovych interakcich a byly v mé
praci zminovany. Jednd se napt. o problematiku (1) miry/schopnosti barevného vidéni
herbivort, (2) jejich schopnost uceni a asociace, (3) selekénich tlakt podnécujicich vznik

téchto znaku.

U rostlin nefunguje poplachova reakce (fight-or-flight), protoZe jsou jednoduse
fixovany na misté, kde zakotenily. Jakmile jsou tedy herbivorem objeveny, kviili absenci
nebo mén¢ Casto ,,prolomeni jejich gentle defenses (kamuflaze), jediné, co je mize
zachranit pred jakymkoliv poskozenim je jejich ochranné zbarveni zaloZené na principech
aggressive defenses (aposematické zbarveni €i mimikry), neb ochrana ve formé
chemickych latek odpuzujicich herbivory je vétSinou aktivovéana az v reakci na néjakou

miru poskozeni rostlinného téla.

Ptesto mnoho odborniki, zabyvajicich se rostlinami na amatérské i profesionalni
urovni (systematickych botanikt, rostlinnych ekologti, fyziologl i fytocenologli) téma
ochranného zbarveni rostlin vici herbivorim dodnes nebere vazné€, coz je paradoxni,
nebot’ mj. 1 na zdkladé¢ fakti, jez uvadim v pfedchozim odstavci, dava smysl, aby rostliny
ovladaly tuto formu ochrany mnohem Iépe, nebo alespont stejné dobie jako hmyz ¢i

obratlovci, u kterych jsou tyto jevy extenzivné popisovany.

BohuzZel, i téch malo autord, jeZ se tématem dlouhodobé zabyva, jako je Ruxton,
Lev-Yadun, Yamazaki aj., nechdvaji vétSinu svych hypotéz pouze na teoretické Grovni
bez dalsi snahy je experimentalné podlozit, a proto téma trpi nedostatkem empirickych
dat, na jejichz zéklad¢ by bylo mozné kuptikladu méfit ptinos ochranné funkce zbarveni

k celkové adaptivni hodnot€ rostlinného zbarveni.

I pfes extenzivni resSersi se mi nepodarilo v Zadné odborné literatute nalézt piesny

dtvod, pro¢ jsou odbornici chladni k experimentalnimu testovani téchto svych hypotéz.
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Sam Lev-Yadun v Gvodu své knihy ,,Defensive (anti-herbivory) Coloration in Land
Plants* (2016) uvadi, ze se pravdépodobné jednd o experimentalné tézko métitelné a
kategorizovatelné jevy. Podobny postoj zaujima i Komarek v zavéru své knihy ,,Mimikry

a pribuzné jevy: déjiny poznavani a vykladu vnejsiho vzhledu Zivych organismi‘ (2016).

Piesto se domnivam, Ze by logickym dal§im krokem ve vyzkumu ochranného
zbarveni rostlin méla byt praveé prakticka, experimentalni faze, provétujici predkladané
hypotézy mezidruhovych interakcich riznych rostlinnych druht (s ochrannym
zbarvenim) a jejich herbivort. V ramci této faze vyzkumu by bylo uzitecné zpracovat
shrnujici studie pro jednotlivé rostlinné druhy/skupiny druhti s ochrannym zbarvenim,
spadajicim do vicero vySe popsanych typi, v nichZ by bylo pokud mozno demonstrovano,
pfed kterymi konkrétnimi herbivornimi Zivocichy konkrétni typy zbarveni rostlinu

efektivné chrani.

Nésledovat by mél systematicky vyzkum taktikajic ,,po stopach* a za kooperace
kolegli zoologil, jejichz ptedchiidci jevy, jez jsou dnes ,,de novo* dokumentovany
v rostlinné 1isi, popsali v fisi zivoc¢isné pied bezmala 200 lety. Kooperaci odbornikd na
botaniku a zoologii pfi studiu tohoto tématu dojde snaze ke komplexnéjSimu pochopeni

téchto mezidruhovych interakei.

Skute¢ny smér, kterym se bude studium této problematiky ubirat je zatim zcela
nezndmy, nebot dosavadni zjiSténi a jejich naslednd interpretace postupovaly spiSe
nahodile neZ systematickym zkoumanim. Dosavadni experimentdlni vyzkum byl nadto
veelku sporadicky; pro vétsi prehlednost a uniformitu by mél probihat jednotné, tedy
napiiklad barva rostlinnych orgdnti by neméla byt urcovana ,,od oka®“, nybrz
spektrometricky, coz skyta vétsi vypovédni hodnotu o potencidlnim vjemu daného organu
smysly herbivora. Uvedenym zplGsobem lze rovnéz konkrétni zbarveni snaze
parametrizovat pro ucely dalSiho experimentu, nebo jako vstupni data pro statistické

modelovani.

Zabyvat se tématem na teoretické, hypotetické Grovni je vSak spravnym prvnim
krokem. Nepochybné se v budoucnosti mizeme t&Sit na dalSi (teoretické 1
experimentalni) prace na toto téma, jez ptinesou kyzené hlubsi pochopeni problematiky

ochranného zbarveni rostlin.
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Piilohy
Priloha 1: Pracovni list na téma ,,ochranna zbarveni rostlin‘.

Ptiloha 2: Pracovni list na téma ,,ochranna zbarveni rostlin® - autorské feseni.
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Piiloha 1: Pracovni list na téma ,,ochranna zbarveni rostlin‘.
Ochranna zbarveni rostlin
1) Porozhlédnéte se doma, cestou domu nebo ve $kole po rostlinach, které by podle Vas mohly

mit nékteré zochrannych zbarveni proti herbivorim. Najdete-li rostliny u kterych se
domnivate, Ze oplyvaji ochrannym zbarvenim, vyfotografujte je.

2) Rostliny identifikujte a zaznamenejte jejich ¢eské (pokud
existuje) a latinské jméno. Jednu rostlinu si zvolte jako
“hlavni” a vlozte do policka jeji reprezentativni fotografii.

3) Zjistéte na internetu, kde vase “hlavni” rostlina roste ve volné pfirodé a informaci zapiSte. Na
zakladé ziskanych informaci uvazte, zda pro rostlinu dava smysl, aby méla VAmi minénou
formu ochranného zbarveni. (Vemte v potaz habitat rostlin a herbivory, jez se v ném vyskytuji).

4) Uvazite-li, ze je logické, aby rostlina oplyvala nékterym z ochrannych zbarveni jmenujte jej a
struéné popiste princip na jehoz zakladé rostlinu chrani a pred kym.
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Ptiloha 2: Pracovni list na téma ,,ochranna zbarveni rostlin® - autorské fesSeni.

1)

3)

Ochranna zbarveni rostlin

Porozhlédnéte se doma, cestou domut nebo ve Skole po rostlinach, které by podle Vas mohly
mit nékteré zochrannych zbarveni proti herbivorim. Najdete-li rostliny u kterych se
domnivate, Zze oplyvaji ochrannym zbarvenim, vyfotografujte je.

Rostliny identifikujte a zaznamenejte jejich ¢eské (pokud
existuje) a latinské jméno. Jednu rostlinu si zvolte jako
“hlavni” a vlozte do policka jeji reprezentativni fotografii.

Difenbachie pestra (Dieffenbachia seguine)

Vatricania guentheri

Aglaonema nitidum

Zjistéte na internetu, kde vase “hlavni” rostlina roste ve volné pfirodé a informaci zapiste. Na
zakladé ziskanych informaci uvazte, zda pro rostlinu dava smysl, aby méla VAmi minénou
formu ochranného zbarveni. (Vemte v potaz habitat rostlin a herbivory, jez se v ném vyskytuji).

Difenbachie roste v tropickych oblastech Stfedni a Jizni Ameriky, kde roste ve vlhkych nivach

fek aZ v bazinatych oblastech, v deStnych pralesech aj.

Uvazite-li, Ze je logické, aby rostlina oplyvala nékterym z ochrannych zbarveni jmenujte jej a
struéné popiste princip na jehoz zakladé rostlinu chrani a pfed kym.

Dieffenbachia ma typickeé zlutobilé panasovani, jeZ v jejim pfipadé funguje jako aposematické

zbarveni upozoriujici na obsah nebezpecnych rafidi obsazenych v rostlinnych tkanich a z néj

vyplyvajici nejedlost rostliny (pro obratlovce i bezobratlé herbivory). Mimo to bilé variegace na

listech funguje na principu antikamuflaZze - pestrymi (nezelenymi) barvami podkopava

kryptické zbarveni hmyzu vybaveného ke splyvani s typickou (zelenou) barvou rostliny.
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