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Abstrakt

Pted opadem lista stromy ptfedvadi velkolepou podivanou v podob¢ nepiehlédnutelné zmény
zbarveni, kterd svou krdsou a pestrosti zaujala 1 védce, jez se zacali zabyvat jeji ptiCinou.
Prvotni vysvétleni tohoto nepiehlédnutelného fenoménu bylo prosté, pestrobarevné odéni
strom1 je zpusobeno oxidaci chlorofylu, jedna se o fazi ,,zrani* neboli maturace listu, podobné
jako k tomu dochéazi u plodu rostlin. Objev, ze anthokyany vznikaji na podzim de novo, podnitl
dalsi vyzkum snazici se vysvétlit jejich funkci. ProC rostliny vyuzivaji své drahocenné zdroje
k jejich tvorbé¢, kdyz zanedlouho tyto listy opadaji? V této bakalaiské praci predstavuji hlavni
dosud navrzena vysvétleni funkce anthokyant v podzimnich listech. Hypotézy vysvétlujici
pfi¢inu podzimniho zbarveni je mozné rozdé¢lit do dvou hlavnich kategorii, a to na hypotézy
tykajici se rezistence proti abiotickym faktorim, kam se fadi funkce fotoprotekce, otepleni listl
a resistence proti suchu. Balik hypotéz mezidruhové signalizace obsahuje hypotézu kamuflaze,
antikamuflaze,“fruit flag“ - vlivu barev na rozptyl semen, omezené pozivatelnosti,
trojstranného mutualismu a hypotézu koevoluce. Nejstar§i hypotézou z popisovanych je
hypotéza fotoprotekce (1879), kterd zaroven patii mezi jednu ztéch doposud nejvice
prozkoumanych a podlozenych experimenty. Predpoklada funkci anthokyant jako antioxidantt
chranicich pfed negativnimi vlivy fotooxidace, pficemz by také piispivaly k efektivnéjsSimu
zpétnému vstiebani Zivin, zejména dusiku. Dle casové posloupnosti nasleduje hypotéza
otepleni listd (1881), jez spociva ve zvySeni teploty listu pomoci vyssiho obsahu anthokyand,
které by zrychlily jejich metabolismus a transpiraci. Toto vysvétleni bylo zaméteno spiSe na
tropické oblasti a empiricka data z temperatu chybi. Dale bylo navrZeno, ze anthokyany
napomahaji pti odolnosti vii¢i vodnimu stresu diky osmotické funkci. Myslenka, ze by pestré
barvy listi zpisobené anthokyany, mohly slouzit v ramci mezidruhové signalizace, byla
rozvinuta naptiklad v hypotéze ,,fruit flag“, pojednavajici o vlivu barev na rozptyl semen.
Podzimni zbarveni by mohlo slouzit jako ,,vlajka* zviditeliujici stromy pro fruktivory, jez na
podzim migruji. Tato hypotéza je podlozena daty, avsak design provedeného testovani se zda
byt problematicky. Dal§im navrhem je pusobeni sniZzeni herbivorie a rlstu plisni diky
anthokyanum. Hypotéza byla ptivodné formulovana pro tropické druhy a chybi zde relevantni
experimenty. Se zajimavych vysvétenim pfisli také autofi hypotézy antikamuflaze. Fungovala

by na prinpicu zvySeni napadnosti fytofagd, jejichz zelena barva by byla v konstrastu



s ¢ervenym pozadim listt. Velké ¢asti fytofagniho hmyzu chybi cerveny receptor, na cemz stavi
nejen hypotéza kamuflaze. Cervené odstiny anthokyanti by znesnadiovaly detekci fytofagtim,
¢imz by se rostliny chranély proti napadeni. Kli¢ové pfinosy na téma funkce podzimnich barev
jako signalli pfinesl Archetti a Hamilton s Brownem. Hypotéza koevluce je vedle
fotoprotektivni ustfedni, zna¢né¢ prozkoumanou i testovanou. Autofi vychazi ze Zahaviho
principu handicapu. Hlavni funkci anthokyant by dle nich byla signalizace fytofagiim, ze dana
dfevina je dobie branéna a neni vyhodné ji napadnout. Posledni navrZzenou byla hypotéza
trojstranného mutualismu, jez ptredpoklada funkci anthokyanii jako lakadlo pro myrmekofilni
msice, které by piivabily mravence a ti by poté ochraniovali rostlinu proti konkurenénim druhim
fytofagh. Dalsi smér vyzkumu by spocival pfevazné v provedeni experimentli k poskytnuti
chybgjicich dat. JelikoZ se uvedené hypotézy navzajem nevylu€uji, mohl by byt proveden také
vyzkum zabyvajici se vice funkcemi anthokyant zaroven, tedy jejich pltisobenim v ramci

fyziologické ochrana rostliny, a i jako mezidruhovy signal.

Kli¢ova slova: Anthokyany, podzimni zbarveni, koevoluce, listnaté stromy, temperatni pas,

mezidruhova signalizace, fotoprotekce
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Abstract

Before losing their leaves, trees perform a mighty spectacle in the form of the unmissable
phenomenon of color change, the cause of which has intrigued the scientific community at
large. One of the first explanations for this phenomenon was simple in its nature, attributing the
bright colors to chlorophyll oxidation, calling it a phase of ,,rippening* of the leaves, akin to
fruit. Discovering that anthocyanins are created de novo in the cell shook the scientific world
and was the basis for further research into the topic of leaf color change. Why would plants use
their limited and precious resources to create such pigments if there was no purpose? This
bachelor’s thesis introduces the reader to the current main hypotheses and advances of
explaining the function of anthocyanins in autumn leaves. These hypotheses can be sorted into
two categories. There are those related to resistence to abiotic factors, which includes the
photoprotection hypothesis, leave warming and drought resistance hypothesis. The other
category is broad and is related to interspecies signalling, it includes the camouflage hypothesis,
anticamouflage hypothesis, fruit flag hypothesis (the influence of color on seed dispersal),
unpalatability hypothesis, tritrophic mutualism hypothesis and the coevolution hypothesis. The
oldest mentioned hypothesis is the photoprotection hypothesis (1879), which is also one of the
best-researched and heavily tested. It predicts that anthocyanins act as antioxidants responsible
for protecting plants from the negative effects of photooxidation while also contributing to more
effective nutrient absorption, especially nitrogen. The next hypothesis on the timeline is the leaf
warming hypothesis (1881), which proposes that leaves produce anthocyanins in order to
enhance the speed of their metabolism and the rate of transpiration. Unfortunately, this idea
was tested in tropical regions and data from temperate zones is missing. Another hypothesis
suggests that anthocyanins benefit the plant by increasing the resistence to water stress and
aiding with osmoregulation. The idea that bright autumn colors, caused by the presence of
anthocyanins, could function as interspecies signaling, was first proposed in the fruit flag
hypothesis, which sees the red and orange hues of autumnal colors as visual signals advertising
fruit to frugivores, which migrate in autumn. Eventho this hypothesis was tested, the designs of
those experiments was not ideal. Another proposed hypothesis was that anthocyanins are
unpalatable and reduce growth of fungi. This idea was first suggested in relevance to tropics

and there isn’t enough relevant data for temperate regions. The autors of anticamouflage also



came up with interesting idea, that red leaves would compromise herbivore camouflage,
because green phytophagous insects would be more conspicuos on the red leaves. Most species
of insects are lacking the red receptor, which was recognized by, but not only, hypothesis of
camouflage. The red hues of anthocyanins would make it harder for the insects to detect plants,
so they would be protected againts predation. Essential research of anthocyanins as signals was
done by Archetti, Hamilton and his colegue Brown. They have proposed very important
hypothesis of coevolution, which was well investigated and tested. Autors of this hypothesis
build on the handicap principal by Zahavi. They suggest that the main function of anthocyanins
would be signaling to herbivores, that attacking the tree would not be beneficial, because it is
well protected. The last hypothesis, that was proposed, is the tritrophic mutualism hypothesis,
which proposes that anthocyanins serve as attractant to myrmecophilous aphid species, which
would in turn attract aphid tending ants and those ants would protect the plant from other
competing species. The research made of this topic so far was extensive, but some of the
proposed ideas are lacking experiments. Because these hypotheses are not mutualy exklusive,
it might also be beneficial to study the funtions of anthocyanin as a physiological defense but

at the same time serving as an interspecies signal.

Keywords: Anthocyanins, autumn colors, coevolution, deciduous trees, temperate zone,

interspecies signalization, photoprotection
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1.Uvod

Je obecné znamo, ze v nékterych oblastech Zemé dochazi s blizicim se koncem vegetacniho
obdobi ke zméné zbarveni listi fady druha rostlin, pfedevs§im dievin. Uvedeny fenomén je
nejvice patrny V mirném pasmu, tam kde dominuji ptirozené ¢i piirodé blizké opadavé lesy.
Zde se kazdoro¢né s ndstupem podzimu proméni rozsahlé ptivodné zelené porosty v pestrou
mozaiku plosek zlutych, oranzovych ¢i ¢ervené zbarvenych dievin. Dle Archettiho (2009a) se
podzimni zména barvy na Zlutou tyka pfiblizné 15 % druhti dfevin mirného pasma, kolem 10
% druhl temperatnich dfevin na podzim z€ervend. V nékterych regionech ovSem proporce
,barvoménnych* dievin dosahuje vyrazné vyssich hodnot. Pfikladem mohou byt smiSené lesy
Nové Anglie (USA), kde se celych 70 % druha dfevin zbarvuje s ptichodem podzimu ¢ervené
a 30 % zluté (Lee et al. 2003), nebo patagonské porosty tvoiené piirozené pouze pabukem
(Nothofagus spp.), jeZ nejprve zoranzovi a posléze zméni barvu na &ervenou. Cervené zbarveni
listdl je Gast&jsi v Severni Americe, Jizni Americe, Ciné i Japonsku neZ v Evropé (Holopainen
& Peltonen 2002; Archetti 2009a; Lev-Yadun & Holopainen 2009; Lev-Yadun 2022).
Kupiikladu Renner a Zohner (2020) provedli studii na 1532 (ztoho 201 z Evropy, 431
ze Severni Ameriky, 900 z Asie) druzich opadavych dievin a zjistili, ze pouze 9 % evropskych
druhtt méni zbarveni listl na ¢ervené odstiny, dale 25 % druht z Asie a 27 % druhti z Severni
Ameriky.

Popsany ekologicky jev ma zjevnou fylogenetickou komponentu, kdy se napiiklad
celych 50 % druht javord (Acer spp.) na podzim zbarvuje Cervené, zatimco jiné taxony tuto
vlastnost zcela postradaji (Archetti 2009a). Znacna variabilita existuje také v ramci jednoho
druhu, kdy néktefi jedinci shazuji jesté zcela zelené listy, zatimco listy jinych nabyvaji pestré
Skaly barev, nez opadaji (Schaberg et al. 2003; Archetti & Leather 2005).

Zelené zbarveni listd je dusledkem znacné pievahy chlorofylu oproti ostatnim
pigmentim listu v ,,dobré kondici® (Archetti et al. 2009). V nékterych piipadech vsak listy
nabyvaji odlisného zbarveni (Hughes et al. 2005; Karageorgou & Manetas 2006), pii¢emz
podzimni zména barvy starnoucich listi mnohych temperatnich dievin je nejdramatictéjSim
ptikladem.

Pivodné byla zména barvy temperatnich dfevin vysvétlovana neadaptivng, jako pouhy
dusledek senescence listti pfedchazejici jejich opadu (Jordan 1873; Martin & Thomas 1887;
Bogue 1891), kdy pod vlivem spoustécich faktorti tohoto procesu (zkracovani fotoperiody,

vodni stres, teplota aj.) dochazi k rozkladu chlorofylu v listech. Snaha o nalezeni ultimatniho
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stoleti. Jiz texty Jordana (1873) ¢i Bogueho (1891) obsahovaly otazky a naznaky moznych
hypotéz, jako napftiklad, Ze na podzim dochazi ke ,,zrani listd“, pro vizudlni podobnost se
zménou barev plodu pii jejich dozravani (Cook 1871; Jordan 1873). Zménu barev si tehdejsi
autofi vysvétlovali naptiklad jako proménu barvy chlorofylu na Cervenou, pestrost odstini
zpusobenou mnozstvim cukri v listech, abiotickymi podminkami (teplota, sucho, dést) aj.

Dnes vime, Ze produkty stépeni chlorofylu jsou bezbarvé, tudiz dusledkem rozpadu
tohoto pigmentu je odmaskovani zlutého az oranzového zbarveni zpusobeného karotenoidy
(Stiles 1982; Chen et al. 2019). Karotenoidy slouzi jako dopliikové fotosyntetické pigmenty,
které zajiStuji zachyceni svétla o vinové délce 400 az 600 nm, uplatiuji se také jako barviva,
ochranujici fotosynteticky aparat pfi nadmérném slunec¢nim osvitu a maji i antioxida¢ni funkci.
V pletivech listu jsou ptitomné po celou sezénu, vétSinu doby jsou ovsem maskovany obsahem
chlorofylu (Renner & Zohner 2019).

Pti zbarvovani listd jsou nicméné dulezité i anthokyany, jez jim propijcuji Cervené az
purpurové odstiny. A prave Cervené zbarveni listl zpochybnilo plivodni neadaptivni vysvétleni
podzimni hry barev cetnych dfevin temperatu. Na rozdil od karotenoidi totiz anthokyany
vznikaji de novo v obdobi pied podzimnim opadem listt (Matile 2000; Tanaka et al. 2008; Lee
2002). Pii senescenci listu se rozpadaji bunééné struktury i biomolekuly, nasleduje reabsorpce
Casti zivin do zasobnich organt a cely proces (Keskitalo et al. 2005; Miryeganeh 2021) kon¢i
smrti bun€k a shozenim listd (Estiarte 2015). Syntéza novych pigment s vyhledem na téméf
okamzitou ztratu investovanych zdroji prostiednictvim brzkého opadu listli nema tudiz bez
adaptivni alternativy zddny evolu¢ni smysl.

Postupné formulované adaptivni hypotézy lze ramcové rozdélit podle typu ziskané
vyhody na dv¢€ hlavni skupiny. Prvni z nich sdruzuje hypotézy zdaraziiujici adaptivni vyznam
zbarveni prostfednictvim zvySeni resistence rostliny/dieviny proti negativnim vlivim
abiotickych faktort, druha upfednostiuje roli podzimnich barev v mezidruhovych interakcich
rostlin s ostatnimi organismy. Mezi hypotézy, které akcentuji vyznam podzimnich barev ve
vztahu k ochrané proti abiotickym faktorim, patii naptiklad hypotézy fotoprotekce (Pringsheim
1881; Hoch et al. 2001), otepleni listt (Stahl 1896; Oberbauer & Starr 2002) a resistence proti
suchu (Chalker-Scott 1999). Adaptivni vysvétleni z hlediska biologickych interakci
predpokladaji dil¢i hypotézy kamuflaze (Karageorgou & Manetas 2006), antikamuflaze (Lev-
Yadun et al. 2004), ,.fruit flag* pojednavajici o vlivu barev na rozptyl semen (Stiles 1982),
omezené pozivatelnosti (Coley & Aide, 1989) a tzv. tri-trofickych interakci — mutualismu mezi
mravenci a mSicemi (Yamazaki 2008; Archetti 2009b). Nejobecnéji formulovanou hypotézou

z kategorie biotickych interakci, coby hnaciho motoru vzniku pestrych podzimnich barev, a
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tedy s potencialem nejuniverzalnéjsi platnosti, je hypotéza koevoluce (Archetti 2000; Hamilton
& Brown 2001). Tato piedpoklada interspecifickou signalizaci mezi rostlinami (stromy) a jejich
fytofagy, uskuteciiovanou ze strany stromil pravé pomoci jasného, vyrazného zbarveni listi na
podzim.

V ramci vyzkumu role rostlinného zbarveni v mezidruhovych interakcich byl doposud
kladen duraz pievazné na studium barev rostlin, coby zpisobu inzerce benefitt pro opylovace
a zivoCichy Zivici se ovocem, ktefi se Casto uplatiuji jako vektory Sifeni diaspor. Mohlo by
podzimni zbarveni listd dievin hrat podobnou roli, ale slouzit v tomto piipad¢ jako signal,
odrazujici jejich ptipadné konzumenty? Pokud skutecné je varovanim pro zZivocichy, jak piesné
funguje? Lze koevolu¢ni hypotézu vztahnout nejen na Cervené zbarveni dané anthokyany, ale i
na zlutou barvu podzimnich listd, jeZ je dosud chapana jako dusledek rozkladu chlorofylu? To
jsou jen n&které z otazek, které si kladou védci uvazujici adaptivni vyznam fenoménu
podzimnich barev (Lev-Yadun et al. 2002). Smyslem mé prace proto je predstavit tento
pozoruhodny pfirodni jev pokud mozno komplexné, formou studie shrnujici ptehledné vystupy
dosud publikovanych praci na dané téma a naznacit mozné sméry dalSiho védeckého vyzkumu

V této oblasti.

2.Pigmenty rostlin

Rostlinné pigmenty Ize rozd¢lit dle chemickych vlastnosti do dvou hlavnich skupin, na
ty, které jsou rozpustné v tucich (lipochromy) a na ty, které jsou rozpustné ve vodé
(hydrochromy). Lipochromy jsou lokalizované v plastidech a fadi se sem chlorofyly a
karotenoidy. Hydrochromy se nachazeji ve vakuolach a do této skupiny patii anthokyany a
betalainy (Sharma et al. 2021; Boo et al. 2012). Pigmenty slouZi u rostlin naptiklad jako
antioxidanty (lapani tzv. reaktivnich forem kysliku, dale ROS, tzv. scavengery), k ldkani
opylovacii (barva kvétl), fotoprotekei (tj. k zachyceni singletového kysliku), obrané pred

herbivory ¢i patogeny aj. (Delgado-Vargas et al. 2000).

2.1.Chlorofyly

Chlorofyly jsou fotosyntetické pigmenty zelené barvy, tvorené vzdy peptidem porfyrinem
s centralnim atomem hot¢iku s linearnim fetézcem fytolu, nejrozsitenéjsi v rostlinach, ale
pritomné ve vSech fotosyntetizujicich organismech véetné sinic (Cyanobacteria) a fas (Dere et
al. 1998; Chew & Bryant 2007; Thiel et al. 2018). D¢li se na chlorofyl-a, chlorofyl-b (dalsi typy
c, d, e, f se nevyskytuji ve vyssich rostlinach) (Scheer 2022), pti¢emz jednotlivé formy (a, b, c,

d, e, a, f) se od sebe 1isi jen nepatrné, a to v piitomnosti a poloze nékterych funkénich skupin

14
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na porfyrinovém kruhu (cit). Pravé diky této drobné odlis$nosti pohlcuji rizné typy chlorofylu
mirné odlisné piislusna rozpéti vinovych délek viditelného, fotosynteticky aktivniho zareni.
Chlorofyl pohlcuje svétlo ve viditelné ¢asti spektra, nejvice Vv modré vinové délce (430 nm) a
Cervené Casti spektra (660 nm), zatimco zelenou ¢ast spektra (495-570 nm) odrazi, proto se
vétsina rostlin jevi jako zelena (Taiz & Zeiger 2010). U eukaryotnich organismu je chlorofyl
umistén V chloroplastech a prokaryota ho maji lokalizovan v thylakoidech. (Vothknecht &
Westhoff 2001). Hlavni funkci chlorofylu je ucast na zachyceni a pfenosu energie, obsazené ve
fotonech slunec¢niho zafeni v pribéhu fotosyntézy. Pii procesu fotosyntézy je nezbytny

chlorofyl-a (Bjorn et al. 2009).

2.2.Karotenoidy

Mezi typické podzimni zbarveni patii také zluta barva, zpisobena karotenoidy, u nichz nejsou
dukazy o de novo vzniku na podzim. Karotenoidy se vyskytuji v listech po cely rok a na podzim
dochazi k jejich odmaskovani po rozkladu chlorofylu (Obr.1,2 nize). Proces zmény zbarveni je
dobie pozorovatelny také pii zrani plodu (napf. manga, boruvek), pti¢emz dochazi rovnéz
k rozkladu chlorofylu, odmaskovani karotenoidii a syntéze anthokyanu (Kuai et al. 2018;
Kapoor et al. 2022). Na sklonku vegeta¢ni sezony vSak dle dostupnych tdaju jejich dodateéna
syntéza karotenoidti neprobiha (Ougham et al. 2005). Karotenoidy Ize d¢lit na primarni (nutné
k fotosyntéze — 3-karoten, violaxanthin, neoxanthin) a sekundarni (nachazejici se v kvétech a
plodech — a-karoten, B-cryptoxanthin, zeaxanthin, antheraxanthin, capsanthin, capsorubin)
(Delgado-Vargas et al. 2000). Z jiného hlediska je 1ze d¢lit dle jejich chemické podstaty na
karoteny a xanthofyly (Maoka 2020). Oba typy jsou tvoieny a ulozeny v plastidech, naptiklad
v chloroplastech a chromoplastech, avsak nikoliv v protoplastech (Li et al. 2016). Z
chemického hlediska se jedna o terpenoidy, pohlcujici svétlo ve viditelné Casti spekra, zhruba
vrozmezi 400 nm az 500 nm (Britton 2008). Vykonavaji dulezit¢ funkce pii procesu
fotosyntézy, slouzi jako doplitkové pigmenty zachycujici svétlo a chrani proti fotooxidaci,
ucastni se xanthofylového cyklu, slouzi jako antioxidanty (Delgado-Vargas et al. 2000). Béhem
xanthofylového cyklu karotenoidy zachytavaji chlorofyl ve stavu singletni excitace, diky cemuz
nedochazi ke vzniku ROS (Carbonera et al. 2005; Latowski et al. 2011; Ramel et al. 2012).
Tento proces probihéd v thylakoidnich membranach a rostliny se takto chrani proti vysokému

ozareni (Latowski et al. 2011).



16

Qbrézek 1’:vzlata\:é barva podzimn'iho listi Obrazek 2: postupna zména listi biizy na zlutou
javoru mléce, zplsobena karotenoidy (foto: barvu (foto: autorka, listopad 2020)
autorka, fijen 2021)

2.3.Flavonoidy

Flavonoidy jsou sekundarni metabolity rostlin, patiici mezi fenolické slouceniny. Je
mozné je klasifikovat na zakladé chemické struktury do tii téid, na flavonoidy, isoflavony a
neoflavonoidy. Dale se déli do podskupin na flavony, flavonoly, flavanony, flavanonoly,
flavanoly, katechiny, anthokyaniny a chalkony (Panche et al. 2016). Flavonoidy jsou vytvaieny
Vv cytosolu bungk, jsou pfitomny v mnoha riznych ¢astech rostliny, a stejné tak rozlicné jsou

jejich funkce v rostlinach.

2.4.Anthokyany
Mezi jedny z nejdetailnéji prostudovanych flavonoida patii anthokyany (Piatkowski et

al. 2020), pritomné alespoit v mensim mnozstvi prakticky ve vSech listech vétSiny rostlin
(Manetas et al. 2002). Vyjimku ziejmé piedstavuji néktefi zastupci fadu Caryophyllales, u
nichz anthokyany funkéné nahrazuji tzv. betalainy (Sakuta et al. 2021; Tanaka et al. 2008;
Lopez-Cruz et al. 2023). Anthokyany jsou zodpovédné za pestré zbarveni kvétt, plodi, semen,
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ale i vegetativnich organt rostlin. Vyrazné zbarveni, jez anthokyany konkrétnim ¢astem rostlin
propujcuji, umoziuje napt. priladkat opylovace na kvét, nebo plodozravé druhy, fungujici jako
roznasec¢i semen, ke zralym plodim (Corso et al. 2020; Mekapogu et al. 2020). Zajist'uji ale
také odolnost proti abiotickym stresorim, napf. intenzivnimu osvétleni, zimé& ¢i suchu.
Konecné, Cervené byvaji zbarveny i mladé listy, Casto u tropickych druhti dfevin, kde byva
zdtraziiovana mimo jiné jejich role v ochrané proti herbivornim, resp. fytofagnim druhtim
(Kursar & Coley 1992; Lee Gould 2002; Gong et al. 2020).

Anthokyany objevil/pojmenoval (anthos — kvét/kvétina, cyanos — modra) némecky
botanik Ludwig Marquart v roce 1835 (Lee & Gould 2001) a jde o zdaleka nejcastéjsi latky, jez
propujcuji riznym ¢astem rostlin ¢ervené az purpurové tony. Existuji vSak i vyjimky (napft. u
fadu hvozdikotvarych rostlin (Caryophyllales) je cervené zbarveni kvétt, plodu aj. zajistovano
skupinou tzv. betalainti — pigmentd, odvozenych od tyrozinu (Lee 2002; Tanaka et al. 2008),
stejné latky zplsobuji 1 Cervené zbarveni mladych listi a listend zndmé okrasné liany
motylokvétu (Bouganvilleia spectabilis) (Silva et al. 2016.)

Flavonoidni pigmenty jsou obvykle syntetizovany v cytoplazmé a lokalizovany ve
vakuolach svrchnich epidermalnich bunék a bunék mesofylu (Hoch et al. 2001; Zhang et al.
2016). Mohou se nicméné nachazet i ve specialnich bunikach zvanych anthocyanoplasty (Pecket
& Small 1980; in Kayesh et al. 2013). Vysledny dojem ¢ervenych barevnych odstinti vznika
diky odrazu svétla vinovych délek v Cervené casti viditelného spektra okolo 640 a 710 nm
(Feild et al. 200), tedy maximalniho pohlcovani komplementarnich vinovych délek viditelného
zateni, (ackoliv nékteré zdroje uvadéji Sirsi rozsah vinovych délek pohlcovanych anthokyany,
napi. Tanaman et al. 2014). Rostliny vytvareji vice nez 500 rtiznych typti anthokyant
s jedine¢nymi chemickymi strukturami (Franco-San Sebastian et al. 2023). Nejcastéji se
vyskytujicimi anthokyany jsou glykosylované derivaty anthokyanidinti, jmenovité Kyanidin
(Gervenofialova), delfinidin (modro¢ervend/modra, fialova) a pelargonidin (Servena, oranzova),
vyskytujici se u 80 % listl (in Zhang et al. 2016; Kong et al. 2003; Khoo et al. 2017; Ougham
et al. 2005). Anthokyany jsou na podzim v listech syntetizovany de novo, po ztraté zhruba 50
% chlorofylu. (Chalker-Scott 2002; Murami et al. 2008; Zhang et al. 2016). Pravé evidence o
jejich pozdni syntéze vedla k vytvofeni mnoha hypotéz snazicich se vysvétlit jejich funkci
V podzimnich listech. Jejich akumulace zacina jesté pred viditelnou zménou barvy listu (Collier
& Thibodeaus 1995; Holopainen & Peltonen 2002).

Cervena barva listl se pochopiteln& nevyskytuje nutné jen na podzim, ale naptiklad pfi
vystaveni rostlin abiotickému stresu v podobé chladu a sucha i v jinych ¢astech roku (Chalker-

Scott 2002). Vytvafi se také v mladych listech ne¢kterych dievin (Obr.4) pficemz pozdéji pti
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maturaci tyto listy napadné Cervené zabarveni ztraceji. Jindy jsou listy, nebo jejich casti,
¢ervené po celé obdobi Zivota rostliny (Obr.3) (Gould et al. 2000; Manetas 2006; Kovinich et
al. 2014). Zajimavosti je, ze jako odpovéd’ na abioticky stres jsou tvoieny rizné specifické
anthokyany, které se pii optimalnich podminkach v rostliné nenachazely ((Delgado-Vargas et
al. 2000; Kovinich et al. 2014). Zména ptvodniho zbarveni na ¢ervené muze slouzit naptiklad
i jako odpovéd’ rostliny na poskozeni, napadeni napt. patogeny (Obr.5), ¢i nedostatek nutrientt,
UV-B radiaci, vysoké osvétleni pii nizkych teplotach (Close et al. 2003; Steyn et al. 2002).

V piipadé mladych listi by mohly anthokyany slouzit naptiklad jako fotoprotektivni
ochrana zabranujici fotoinhibici, mit fungicidni u¢inky (Tellez et al. 2016), nebo se uplatiovat
jako signal proti fytofaglim, informujici o ptitomnosti chemické obrany (Gong et al. 2020), ¢i

naopak zajistovat kryptické zbarveni (Karagergou et al. 2006, Dominy et al. 2002).



Obrazek 4: javor dlanitolisty (Acer
palmatum) dievina, jeZ ma po celé vegetacni
obdobi ¢ervené listy (foto: autorka, kvéten
2023)

Obrazek 5: napadené Cervenajici listy
loubince pétilistého (Parthenocissus
quinquefolia) (foto: autorka, ¢erven 2023)

Obrazek 3: ¢ervené listy mladého dubu (foto:

autorka, kvéten 2023)
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3.Senescence

Senescence je termindlni faze vyvoje rostliny (Howard Thomas plant senescense). Termin
pochazi z latiny, znamena slabnuti, ,,byt na Gstupu“ (Miryeganeh 2021). Indukce senescence
zavisi na vyvojové fazi listu. Pfed¢asna senescence muze byt navozena externimi faktory az
v obdobi maturace (Schippers 2015). Podzimni senescence je jednou z forem senescence, pfi
niz dochédzi k naprogramovanému odumirani bunck, procesu fizenému jadrem buiky
(Keskitalo et al. 2005) ziviny jsou remobilizovany, dusik z listi je pouzit na syntézu zasobnich
proteinti ve stonku, coz napomaha ristu v dalS$im roce na jafe. Dusik je transportovan z listl i
do semen (Gan & Amasino 1997; Hortensteiner & Kréutler 2011). Béhem senescence jsou
remobilizovany také zasoby fosforu, ziskaného pti degradaci DNA semiautonomnich organel
a ribosomalni RNA (Schippers 2015). Volné aminokyseliny z degradace proteinil jsou pozdéji
pouzity naptiklad rovnéz k tvorbé semen. Dieviny, u kterych podzimni senescence zapocne
diive, maji moznost efektivnéji remobilizovat dusik, avSak ptijdou o zisk z procesu fotosyntézy.
Pokud dojde k podzimni senescenci pozdé&ji, dojde k opaénému efektu (trade - off). (Keskitalo
et al. 2005).

Ptechod barev listli ze zelené az po Cervenou ¢i Zlutou je tak okazaly a neptehlédnutelny,
7ze tyto jednotlivé barvy muzeme pozorovat i z vesmiru (Oetama & Pentzold 2020).
Pozoruhodné je, Ze zdaleka ne vSechny druhy dfevin na podzim méni svou barvu. Podle
Archettiho vyzkumu provedeného na 2368 druzich stromil patficich do 400 rodi, se objevuje
zlutd podzimni barva pfiblizn€ u 378 druhti (97 rodl). Autor dale uvadi, Ze Cervena barva je
pritomna odhadem u 290 druhii (70 rodd) ze studovaného poc¢tu 2368 druhli dievin mirného
pasma. To, ze k nezdvisle opakované evoluci podzimnich barev doSlo v minulosti jiz
mnohokrat, by mohlo mit vyznam pii ndvrhu designu experimentii k testovani vhodné

postavenych adaptacnich hypotéz.

4. Hypotézy rezistence proti abiotickym
faktorum

Z ptedchozi kapitoly vénované rostlinnym pigmentim, jejich chemické podstaté,
genezi, lokalizaci v buiice a funkcim je ziejmé, ze adaptivni vyznam ve vztahu k podzimnim
d&jim na urovni konkrétnich rostlinnych druhd, jejich populaci a jedinci mohou sice hrat i

karotenoidy, ale po vysvétleni vola pfednostné pfitomnost cervenych barviv —anthokyant. Jsou
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totiz, na rozdil od karotenoidi, pravé v podzimnim obdobi nové vytvaieny. Proces syntézy
vyzaduje kromé& chemickych substratli také nezanedbatelné mnozstvi energie, lze tedy
oc¢ekavat, ze piitomnost anthokyant v listech, jez v horizontu tydnt opadaji, musi mit néjaky
dobry divod — méla by poskytovat ,,svému‘ nositeli néjaké zvyhodnéni. Idea ochranného
ucinku anthokyant v listech vici abiotickym stresortim v prostiedi pochazi jiz z ranych praci
Pringsheima na toto téma (1879-1881), dale kuptikladu Pick (1885) spatfoval vyhodnost
podzimniho zbarveni listli zejména v zajiSténi fotoprotekce, umozitujici predevsim efektivné;si
hydrolyzu Skrobu a nasledn¢ piesun jednodussich cukrii do zasobnich pletiv, ktera na rozdil od
listt ptetrvavaji nepiiznivé obdobi (Pringsheim in Wheldale 1916, Pick in Ramirez et al. 2008).
Jako dal$i mechanismus ochrany proti nepfizni vnéjSich podminek prostfedi bylo navrzeno
oteplovani listd prostfednictvim transformace pfijat¢ho slune¢niho zéafeni na zafeni
infracervené, tj. teplo (Stahl 1896) a pozdé&ji také zvySeni odolnosti viic¢i suchu (Chalker-Scott
1999, 2002). Hypotéza fotoprotekce byla znovu oZivena, predloZzena v pozménéné podobé na
prelomu tisicileti (Hoch et al. 2001; Feild et al. 2001) a dale rozvijena a dopliiovana (napt. Lee

et al. 2003; Hoch et al. 2003; Nagata et al. 2003).

4.1. Otepleni listi

Jednim z nejpiivodnéjSich pokusli o vysvétleni podzimni zmény barev, je hypotéza
Ernesta Stahla (Stahl 1896), podle které¢ anthokyany transformuji energii slune¢niho zafeni na
teplo, ¢imz zvySuji miru transpirace, ale obecné vSech metabolickych dé&ju (Stahl in Lee &
Gould 2002). Dle Stahla by nicméné anthokyany mély mit vice funkci, mohly by zaroven
slouzit jako varovny signal pro herbivory — ,,abschreckende (Stahl in Ewart 1897). Vyssi
intenzita metabolismu obecné ochranuje pied ucinky nizkych teplot (Oberbauer & Starr 2002),
ale v pfipad¢ opadavych dievin by mohla vést napt. k efektivnéjsi resorpci zivin z lista (Feild
et al. 2001, Hoch et al. 2001), odsouzenych zanedlouho k opadu. Problémem je, Ze neni snadné
odlisit vyznam otepleni rostlinnych pletiv od fotoprotektivniho G¢inku pigmentt (viz nize).
Stahlova hypotéza Celila kritice od Ewarta (1897), ktery piedstavil své vysledky podporujici
fotoprotektivni hypotézu. Ewart nepopird navrhovanou schopnost anthokyanii absorbovat vice
svétla a tepla, avSak dle n&j to ve vétSing ptipadl neni hlavni a primérni funkce tohoto pigmentu.
Pozoruhodné je, Ze o rok dfive, nez Stahl zvetejnil svoji hypotézu o adaptivni roli oteplovani
listt diky pfitomnosti ¢ervenych pigmentt, Keeble (1895) formuloval fakticky protichtidnou
hypotézu, podle které anthokyany u tropickych dievin naopak reguluji vysokeé teploty listl. Ve
shod¢ se Stahlem (1896) konstatuje, Ze Cervena barva (ani jeden z vySe uvedenych autortii

samoziejm¢ jeSt€ nezminuje piimo anthokyany) by mohla slouzit k ochrané proti stresu
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(teplotnimu, chemickému) zpisobenému slunecnim zéifenim. Jako podpirny argument uvadi
vyskyt mladych Cervenych listii U tropickych rostlin i zménu barvy listl rostlin, jez byly nahle
vystaveny pfimému sluneénimu zafeni. Svoji hypotézu podporil Keeble experimentem na
Cervenych a zelenych listech amherstie slicné (Amherstia nobilis), stalezeleného stromu
monzunového deStného lesa. Tento endemit jizni Barmy, zastupce ¢eledi Fabaceae, ma tence
kozovité, lesklé, syté zelené listy, které jsou vSak v mladi nacervenale bronzové (Obr. 6).
Keeble ve své praci dospél k zavéru, ze Cervena barva slouZzi listiim jako clona proti teplu, ale
také svétlu (coz souhlasi s hypotézou fotoprotekce) a dale dopliuje, Ze stejnou funkci mohou
zajistovat 1 trichomy, které pokryvaji listy této rostliny.

Smith vSak pozd¢ji piisel se zaveéry podporujicimi hypotézu Stahla (Smith 1909; Lee a
Gould 2002). U cervenych listi vybranych rostlin namé&fil pramérné vyssi teplotu nez u

zelenych a Zlutych. Uvedené experimenty se ovSem diametralné odliSuji svym provedenim od

mnohem ptesnéjSiho novodobého laboratorniho testovani.

Obrazek 6: Mladé Cervené listy a dospélé zelené listy dfeviny Ambherstia
nobilis (foto: Katherine Wagner-Reiss, 2022)
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Déle se Cervenym zbarvenim listl tropickych dievin zabyvali naptiklad Lee et al.
(1987), ktefi zkoumali vyznam anthokyant v listech manga (Mangifera indica) a kakaovniku
(Theobroma cacao). U téchto rostlin se zminéné flavonoidy vyskytuji u mladych listi a poté
jejich koncentrace klesa. Pfi srovnani parametrti listh obou druh@i vSak védci nenasli

signifikantni rozdily mezi teplotou mladych a starSich listdi, vyjimkou bylo pouze méfeni za

obla¢ného dne u listi manga, KyMIAGE IS SNYSSim obsahemanthokyant dosahovaly 6105

Mnoho dal$ich autort se pozd¢€ji zabyvalo otazkou, zda anthokyany chrani rostlinu pied
chladem. Ke zvySeni mnozstvi anthokyant, tj. ke zvySeni intenzity jejich biosyntézy, totiz mlize
dochazet pravé piasobenim chladu, a to v plodech i v tkanich listd (Chalker-Scott 1999; Steyn
et al. 2002).Nizké teploty mohou u rostlin zptisobovat poskozeni mrazem ¢i zvySeni mnozstvi
ROS (reactive oxygen species) (Zhu et al. 2013). Kupfikladu recentni metaanalyza Yana et al.
(2022) ukazuje, ze obsah anthokyant je u rostlin pod vysokym tepelnym stresem nizsi, a to o
12,9 %. Naopak pfi ptisobeni nizkych teplot mezi 0 az 10 °C se jejich obsah zvySuje zhruba o
111 % (ptitom zélezi také na dobé trvani stresu). K tomu se vztahuji experimenty provedené na
riuznych plodech rostlin. Napftiklad pti studiu role anthokyanil ve slupce manga bylo zjisténo
mensi poskozeni chladem u ¢ervené zbarvenych plodi nez u ploda zelenych — $lo pfitom o
skladovani sklizenych plodu pfti teploté 5 °C a 12 °C po dobu tfi tydnti a jednoho tydnu pii 20
°C (Sivankalyani et al. 2016). Sudheeran et al. (2018) dosli ke stejnému zavéru, experiment byl
proveden za teplot 5 °C, 8 °C, 12 °C a 20 °C. ZvySena resistence vuci chladu prostiednictvim
anthokyanti se predpoklada také u dalSich plodl, jmenovité Cerveného pomerance, u néjz
vystaveni stresu v podob¢ chladu vyvolava zvyseni mnozstvi anthokyant, coz by mohlo vést
k u¢inngjsi kontrole osmotického potencialu (Crifo et al. 2011, 2012).

Na rostliny temperatu se naopak zaméfili Lee et al. (2003) v ramci experimentu na
druzich Vaccinium corymbosum (brusnice chocholi¢nata) a Quercus rubra (dub cerveny). Pii
méfeni teploty infracervenym telethermometrem za slune¢nych a chladnych fijnovych dni v§ak
nezjistili, ze by anthokyany zvysily teplotu listu.

VétSina experimentll a méfeni vSak byla provedena na tropickych rostlinach, tyto
vysledky tudiZ nelze zobecnit a pfenést na rostliny ménici na podzim zbarveni, tj. zejména na
dfeviny mirného pasma. Kuptikladu Smith (1909) si kladl otazku, zda by zvySeni teploty listl
Vv prostiedi tropti opravdu vedlo k ziskani n&jaké vyhody. V piipadé podzimnich lista si Archetti
(2009) polozil stejnou otazku, ovsem jako diivod se nabizi se napiiklad vySe zminéna ochrana

pted poskozenim mrazem.
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Ougham et al. (2008) vhodné poznamenali, ze se zda, Ze na téma zména barvy
podzimnich listt bylo vypracovano vice piehledovych ¢lanki a hypotéz nez experimentd. Jak
dale podotyka Renner a Zohner (2019), v této oblasti doslo k vitanému posunu, av§ak u mnoha

hypotéz tento problém pietrvava.

4.2.Rezistence proti suchu
Sucho zna¢n¢ ovliviiuje rist a vyvoj rostlin a patfi nepochybné k jednomu z velmi

dulezitych abiotickych stresorti (Salehi-Lisar & Bakhshayeshan-Agdam 2016). Vodni stres
vede k pohybu vody z bun¢k ve sméru gradientu osmotického potencialu — voda prochazi ptes
polopropustnou membranu do mista, kde se nachazi koncentrovanéjsi roztok. Ztrata vody vede
k dehydrataci az plazmolyze (Chalker-Scott 1999). Vodni stres u rostlin miize vznikat vlivem
vice environmentalnich faktort, které snizuji moznost efektivniho ziskdvani vody rostlinou.
Kromé¢ faktické nedostupnosti vody, dané omezenym piisunem srazek, rychlym gravitatnim
vsakovanim do skeletnatého substratu ¢i vysokym vyparem, piipadné kombinaci vSeho
uvedeného, muze byt voda v pidé pfitomnd, piesto vSak nedostupnd. To plati jednak pfi
pusobeni teplot pod bodem mrazu, ale také v piipadé vysoké koncentrace osmoticky aktivnich
latek v ptidnim roztoku (napf. zasoleni — V naSich podminkach déno pfedevsim vysokym
obsahem chloridl a siranti ve vyvérech podzemnich vod, Vv aridnich podminkach vyparem,
pfevazujicim nad sraZkami a vysraZeni mineralnich soli ve svrchnich vrstvach pudy v disledku
odparu vody).

lidstva, akcelerujici mj. s globalni klimatickou zménou, proto pfipadna nova zjisténi mohou
nabidnout i mozné odpovédi, jak se s touto hrozbou vyrovnat (Francini & Sebastiani 2019).
Sucho ovliviiuje odliSné€ rizné druhy rostlin, roli pochopitelné hraje délka, na¢asovani a mira
vodniho stresu, avsak lze zobecnit, Ze mezi hlavni dopady patii zhorSena kli¢ivost, inhibice
prodluzovaciho rtstu i naruseni mitozy, coz spolecné zpusobi zmenseni vysky rostliny i
velikosti a celkové plochy listovi (Yang et al. 2021). Uvedené dopady lze vztahnout k mite
ovlivnéni fotosyntézy, coby zdkladniho procesu vzniku organické hmoty. Ta zavisi na pfisunu
kli¢ovych zdroja, tedy vody a oxidu uhli¢itého, jejichz dynamika je vzajemné opacné ovlinéna
otviranim a zaviranim praducht. Otevieni praduchti na jedné strané umoziuje piijem CO, ale

jeho disledkem je zvysSeny odpar vody. Pokud rostlina priduchy zavie, aby omezila ztratu
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vody, neni schopna ziskat nezbytny plyn, coz vede k omezeni karboxylace, a nakonec
zpomaleni procesu fotosyntézy (Farooq et al. 2009; Yan et al. 2022).

Mezi rostlinné strategie resistence proti suchu obecné patii vyhybani se suchu, nebo
tolerance vici nému (Polle et al. 2019). Vyhybani se suchu je docileno xeromorfnimi
adaptacemi jako naptiklad silnou kutikulou, trichomy a vyssim pomérem R/S, kratkym
zivotnim cyklem (Unik v ¢ase) ¢i schopnosti udrzovani vysokého obsahu vody v rostlinnych
tkanich (Basu et al. 2016; Salehi-Lisar & Bakhsayeshan-Agdam 2016). Pti toleranci vici suchu
rostliny vyuzivaji pfedev$im adaptace, které umoziuji udrzet bunéény turgor prostiednictvim
osmotické regulace, tedy zvySeni koncentrace roztoku uvnitf buiiky pomoci osmoticky
aktivnich latek, (Morgan 1984; Basu et al. 2016). Extrémnim piikladem resistence proti suchu
jsou poikilohydrické rostliny, jez maji schopnost piezit znacnou ztratu vody ze svych tkani a
po pieckani nehostinného obdobi sucha znovu obnovit své Zivotni pochody (Chalker-Scott
1999). Tato schopnost extrémni dehydratace, kterou je znamy napiiklad vranecek Selaginella
lepidophylla, ptezdivany ,,raze z Jericha®, ¢i ruizné druhy mechorostt (Bryophyta), je pfitom
spojena u nékterych druhii tzv. ,resurrection plants mimo jiné se zvySenim mnozstvi
anthokyant (Sherwin & Farrant 1998; Neeragunda Shivaraj et al. 2021; Chalker-Scott 2002).

Pravé na anthokyany, coby latky zvySujici resistenci rostlin vici suchu, cili tato
hypotéza. Chalker-Scott (1999, 2002) navrhuje, ze anthokyany snizuji osmoticky potencial
listli, coz zvySuje jejich schopnost odolavat vodnimu stresu. Dle metaanalyzy vlivu abiotickych
faktort na koncentrace anthokyand v rostlinach (C3 a C4) (napt. topol, huseni¢ek, mango) maji
rostliny vystavené zvySenému abiotickému stresu zhruba o 60,2 % vys$i obsah anthokyanti nez
rostliny za normalnich rustovych podminek (Yan et al. 2022). Tato procenta se vSak lisi u
raznych typt abiotického stresu. Konktétné sucho zptisobuje nartst obsahu anthokynti zhruba
0 51,1 %, zalezi ovSem na mife (mirné az extremni) a délce jeho trvani. Jako i u ostatnich
abiotickych stresord, i1 v ptipad¢ sucha se pii vysoké a dlouhotrvajici mife stresujiciho faktoru
mnozstvi anthokyand naopak snizuje. Pfi vy$§im mnozstvi anthokyant by se dle této hypotézy
meéla zvysit efektivita osmoregulace (Yan et al. 2022).

Z uvedeného vyplyva, ze za piedpokladu platnosti této hypotézy, by jedinci (¢i druhy)
vice ohroZeni vodnim stresem méli vykazovat vyssi koncentrace anthokyanti ve vakuolach a
byt vyraznéji zbarveni. Neboli, jedinci s vice anthokyany by méli byt odolnéjsi vici suchu.
Problematicky nicméné je uz vychozi ptredpoklad osmotické funkce anthokyanii. Chybi
evidence dokladajici tuto vlastnost anthokyand, nadto se wuvedeny koncept jevi

nepravdépodobné uz proto, Ze anthokyany pfispivaji k osmotickému potencialu listd méné nez
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1 % (Manetas 2006) a existuji vhodné&jsi osmoticky aktivni latky, naptiklad jednoduché cukry,
nebo ionty.

.. Nasledek vodniho stresu byl zkouman naptiklad Spyropoulos a Mavrommatis (1978)
na vybranych druzich dubt z riznych bioklimatickych ¢asti svéta (Quercus coccifera, Q. ilex,
Q. robur). Listy byly odebrany v kvétnu a ¢ervnu, neslo o experiment zaméfeny piimo na
podzimni barvy, pouze vliv pigmentl za indukovaného stresu. Zjistili, ze doslo k zméné
mnozstvi koncentrace karotenoidu, pii¢emz u druht Q. ilex a Q. coccifera doslo k zvySeni a u
Q. robur k sniZeni. Koncentrace anthokyant se rovnéz zménila, k nejvétsimu zvyseni doslo u
druhu Q. coccifera. Mnoho dalsich studii se zaméfovalo prevazné na krytosemenné
dvoudé€lozné rostliny, ne v§ak na fanerofyty mirného pasma (Arabidopsis - Nakabayashi et al.
2014; Nicotiana tabacum - Cirillo et al. 2021; Hughes et al. 2010). Spojitost s podzimnim
obdobim také nebyla dostatecné testovéna, respektive vEtSi pozornosti dostalo navozeni
anthokyant ¢i jinych pigmentd (napf. karotenoidi) vodnim stresem. Rostliny s vys$sim obsahem

anthokyanu disponuji vyssi toleranci proti suchu (Naing a Kim 2017; Naing et al. 2017).

4.3.Fotoprotekce

Prvotni koncept nutnosti ochrany rostlin pfed prebytecnym svételnym zéaienim pochazi
jiz zdavné prace Pringsheima (1881), dale kupiikladu Pick (1885) uvazoval vyznam
fotoprotekce dané podzimnim zbarvenim V kontextu efektivnéj$iho rozkladu Skrobi a
transportu jednoduchych cukri z listd (Pringsheim in Wheldale 1916; Pick in Ramirez et al.
2008). Od poloviny 90. let minulého stoleti se hypotéza fotoprotekce znovu dostava do centra
pozornosti rostlinnych fyziolog (Feild et al. 2001; Hoch et al. 2001; Lee et al. 2003), ktefi
postupné preformulovali a upiesnili konkrétni mechanismy fotoprotekce (shrnuto v piehledové
studii Leeho a Goulda 2002).

Hypotéza (¢1 spravnéji hypotézy) fotoprotekce vychazeji z poznani, Ze ackoliv je svétlo
pro rostliny nezbytné, ovliviiuje jejich vyvoj, rust i vyskyt (Zhu et al. 2016), jeho nadbytek
(svételna energie nevyuzita na asimilaci CO2) je vSak pro né nezadouci (D’Alessandro et al.
2020). Nadbytecny osvit zpusobuje fotoinhibici, fotoaktivaci, fotoposkozeni az degradaci
fotosynetickych proteini (Reddy & Raghavendra 2006). Fotorespirace je proces, ktery je
stimulovan svétlem a dochazi pfi ném k spotiebé O2 a uvolnéni CO2 z organickych slozek
Stejné jako fotosyntézu, i tento proces katalyzuje enzym Rubisco (Peterhansel et al. 2010).

Fotorespirace probiha v chloroplastech, peroxizomech, mitochondriich a cytosolu (Bauwe et al.
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2010). Termin fotopoSkozeni se vztahuje na nezvratné poskozeni fotosyntetického aparatu, jez
muize vést k fotoinhibici. K fotoposkozeni dochazi za piisobeni nadbyte¢ného ozareni vlivem
nasledné tvorby piebytecného mnozstvi ROS (Juvany et al. 2013). Nevyuzita piebyte¢na
energie je problémem kvili pfebytku elektrond, coz vede k vzniku excitovaného chlorofylu
v tripletovém stavu (3Chl*), jeZ reaguje s kyslikem za vzniku nezadouciho singletového kysliku
10,, ktery je vysoce reaktivni a poskozuje fotosystém II a tyto ROS (reactive oxygen species
neboli reaktivni formy kysliku), zptsobuji také poskozeni proteint, lipida, DNA az smrt bunék
(Reddy & Raggavendra 2006; Das a Roychoudhury 2014; Pint6o-Marijuan a Munné-Bosch
2014). Mezi ROS dale patii kuptikladu volné radikaly jako hydroxylovy radikal OHe a
superoxid *O2- nebo ¢i latky, které se netadi mezi volné radikaly, jako peroxid vodiku H20; ¢i
zminény 'O (Das & Roychoudhury 2014). Hlavnim zdrojem ROS jsou mimo jiné chloroplasty,
mitochondrie a mikrotéliska (Reddy & Raghavendra 2006).

Rostliny vyuzivaji rozliénych strategii k tomu, aby ptfedesly poskozeni navozenému
fotoinhibici, jelikoz tvorba ROS je nevyhnutelnou soucasti procesu fotosyntézy (hlavnim
zdrojem je fotosynteticky elektronovy transportni systém) (Foyer et al. 1994; Manetas et al.
2002; Reddy & Raggavendra 2006). Jednu z téchto strategii kK udrzeni homeostazy zajistuje
antioxidacni systém, jez bojuje proti nezadocim efektim spojenym s nadbytkem ROS
enzymatickymi slozkami (askorbat peroxidasa, kataldza) nebo neenzymatickymi antioxidanty
(flavonoidy, karotenoidy). Tyto latky pusobi jako tzv. scavengery a lapaji reaktivni formy
kysliku. Je ovSem dulezité zminit, Ze ROS hraji také dllezitou roli napt. jako tzv. sekundarni
poslové (secondary messengers) a také se mimo jiné podili na regulaci signalizace pfti
senescenci listd (Munné-Bosch et al. 2013). Negativné ptisobi, kdyz je proces jejich produkce
I eliminace naruSen kupfikladu abiotickym stresem v podob¢ intenzivniho slune¢niho zatfeni
(Das & Roychoudhury 2014).

Energie fotont je uzite¢na k asimilaci CO;, avsak jeji nadbytek vede k fotooxidaci
(Manetas et al. 2002). Mnozstvi pfijatého svétla je ovlivilovano orientaci listu (horizontalni,
vertikalni, zmény béhem dne), dale rozmisténim chloroplasti v cytoplazmé, fosforylaci
proteintl, nékterymi pigmenty, systémy antioxidacni ochrany (lapani ROS) (Chow 1994).
Rostlina se chrani riznymi mechanismy, které ji pomahaji poskozeni zptisobenému fotooxidaci
ptredejit. Brani se mechanismy, které snizuji mnozstvi absorbovaného svétla, dokazi regulovat
distribuci a disperzi energie, disponuji i mechanismy obrany ¢i aklimatizace. Dosahuji toho
kuptikladu zménou orientace listd, zvySeni odrazivosti svétla diky trichomtm, kutikularni
voskové vrstve, mensi velikosti listd, zménami pohybu chloroplastl ¢i pravé akumulaci

riznych sloucenin (Steyn et al. 2002; Takahashi & Badger 2011).
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Anthokyany dle této hypotézy ochranuji listy proti efektim fotooinhibice a fotooxidace.
Smyslem neni ochrana list samotnych, ale piedpokladané zlepSeni resorpce zivin, zejména
dusiku a fosforu (Hoch et al. 2001; Feild et al. 2001). Princip ochranného ptisobeni anthokyant
spociva ve dvou zakladnich mechanismech. V ramci pfimé ochrany anthokyany pusobi jako
clona proti slune¢nimu zafeni, nepiimo pak diky svému charakteru antioxidanta (Lee 2002;
Nagata et al. 2003; Kytridis & Manetas 2006), kdy potlacuji vznik kyslikovych radikalt
(Manetas 2006; Wang et al. 1997) a mozna i dalSich fotoreaktivnich molekul, jako jsou
metabolity rozkladu chlorofylu (Mittler 2002). Riziko foto-oxidativniho poSkozeni je nejvyssi
pravé na podzim, kdy pokles okolni teploty snizuje rychlost fixace oxidu uhli¢itého. Energie
svételn¢ho zareni nadto neni dokonale vyuzita pro fotosyntézu, nebot’ dochézi k postupnému
rozkladu chlorofylu. Ptisun svétla mize byt navic ovlivnén fidnoucim korunovym zépojem
diky postupnému opadu listii ostatnich dievin (Ougham et al. 2008). Proto by méla fotoprotekce
pomoci anthokyan®i mit nejvétsi vyznam pravé na podzim v temperatnim klimatickém pasmu
(Gould et al. 2018).

V ramci této hypotézy se védci snazili najit odpoveédi na nésledujici otazky. Mohou vSak
anthokyany skute¢né fungovat jako Stit (sun/light screen), ochranujici pied pfili$ intenzivnim
osvitem?

Testovano napiiklad (Nichelmann & Bilger 2017) na kultivarech druhu Berberis
thunbergii (diistal Thunbergiv). Jejich vysledky podpoftily funkci anthokyant jako clon proti
nadbyte¢nému svétlu, nikoliv v§ak antioxidacni ochranu.

Jak je to s neptimou ochranou proti fotooxidaci?

Neptima ochrana proti fotooxidaci by byla zajisténa jejich antioxida¢nimi schopnostmi.
Dle dostupnych studii anthokyany slouzi jako ROS scavengery (Kytridis & Manetas 2006;
Agati & Tattini 2010). Nutno podotknout, ze nékteré vysledky experimentti ukazaly roli
anthokyant jako ui¢innou ochranu proti fotooxidaci ¢i jako clonu proti intenzivnimu osvételni,
avSak nepodpotily jejich funkci ve smyslu efektivnéjSiho zpétného vstiebani dusiku a naopak.
Je mozné, ze zde napt. hraje roli jaké druhy stromt byly zkoumany. Jak upozornili Pena-Novas
a Archetti, je potieba testovat co nejvetsi pocet riznych druht.

Zefektiviiuje tedy fotoprotekce zpétné vstiebavani zivin?

Dusik mtze byt limitujicim faktorem ristu a na podzim je primarnim dileZitym déjem
prave resorpce Zivin, proto se pravé na tento prvek soustiedily experimenty (Feild et al. 2001;
Pena-Novas & Archetti 2021). Vysledky experimenti vSak nepiinesly jednoznaénou odpovéd’,
kuptikladu Feild et al. 2001 rozdily ve vstfebavani dusiku nenasli, avsak jejich vysledky

podpotily ,,sun/light screening* (zastiténi proti intenzit¢ zareni). Naopak Hoch et al. (2003) a
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Lee et al. (2003) piisli s vysledky, jez uc¢innéjsi vstiebavani zivin podporuji. Odpovédi na tyto
otazky se vénovali i Pena-Novas a Archetti (2021), jez provedli experiment na 55 druzich
stromd (napi. rod Acer, Quercus, Betula, Tilia), pti¢emz mefeni prob¢hlo béhem dvou let
VvV obdobi 1éta a podzimu. Jejich vysledky tuto funkci efektivnéj$iho vstiebavani dusiku diky
anthokyanum nepodpofily. Autofi proto usoudili, ze vstiebavani dusiku souvisi spiSe s resorpci
chlorofylu nez s de novo syntézou anthokyant, jelikoz vstiebavani dusiku bylo efektivnéjsi u

zlutych listti obsahujicich pigmenty ze skupiny karotenoidd.

Role karotenoidii pti fotoprotekci

Chlorofyl hraje zasadni roli pii fotosyntéze, ale také fotoprotekci...Karotenoidy
vykazuji také fotoprotektivni funkci, prebytecné energie se zbavi pomoci rozptyleni? (pieklad
lepsi), potlageni *O2 a scavenging ROS (Reddy & Raggavendra 2006; Edreva 2005; Miret &
Munné-Bosch 2015). Dale maji tyto ochranné schopnosti riizné dalsi flavonoidy, betacyanin,
kyselina askorbova, vitamin E. Ptikladem téchto sloucenin je i xanthofyl, ktery je jednim
Z pigmentl zajistujici tuto ochrannou funkci (Lee & Gould 2002). Pomoci néj dojde
k vytvorfeni slouCenin (zeaxanthin a antheraxanthin), které zachyti ptebytek energie fotont a
pfeméni tuto energii na teplo (Manetas et al. 2002; viz Demming Adams et al. 1996). U
n¢kterych druhti dievin maze dojit ke snizeni obsahu xanthofylu pfi senescenci a nizsi hodnoty
mohou byt i u mladych listd nékterych drevin (Afitlhile et al. 1993; Young et al. 1991; Lee et
al. 2003; in Hoch et al. 2001; Bisba et al. 1997).

Ochrana pted fotoinhibici

Fotoinhibice je definovana jako trvalé snizeni u¢innosti pfemény fotosynteické solarni
energie v kombinaci s celkovym snizenim kapacity fotosyntézy (Demming-Adams &Adams
2016). Fotoinhibice nastava za situace, kdy dojde k bloku fotosystému II. Termin fotoinhibice
nicméné zahrnuje 1 procesy ochrany fotosyntetického aparatu, u kterych dochézi k snizeni
fotosyntetické ucinnosti (Chow 1994). Nasledkem je niz§i ucinnost fotosyntézy az poskozeni
chloroplastii, bun€k a tkani rostliny, zpisobené piebytkem energie v chloroplastech (Lee &
Gould 2002). Fotoinhibice se tyka pouze viditelné ¢asti spektra (400 az 700 nm) (Chow 1994).
Nadmira osvétleni je pro rostlinu nezddouci kvili sniZzeni fotosyntetické kapacity neboli
fotoinhibici. Tento efekt je umocnén pii vystaveni abiotickému stresu, naptiklad suchu nebo
mrazu. Pravé mladé a listy prochazejici senescenci, jsou mozna vice nachylné fotoinhibici ¢i
fotooxidaci (in Miranda et al. 1981, Matile 2006 — P Karagergou, Muiioz a Munné-Bosch 2018,

Juvany et al. 2013). Mladé listy nejsou obdafeny tak vysokou schopnosti absorbovat energii
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ziskanou ze svétla, ¢eli vétSimu nebezpeci diky absenci voskovych vrstev, nemaji jeste
optimalni CO2 redukéni systém (Krause et al. 1995; Bukhov 1997; Steyn et al. 2002; Barker et
al. 1997; Manetas 2006). Pti senescenci se snizuje schopnost opravy reakénich center PSII, coz
vede k sensitivité k svétlu a poté photodamage (pii stiednim zafeni). Pfi degradaci chlorofylu
miuze dochazet k tvorbé zvyseného mnozstvi ROS (Hortensteiner & Krautler 2011). Na podzim
rostliny museji celit zvySenému abiotickému stresu v podobé chladného pocasi, coz je
vystavuje vétsimu riziku fotoinhibice (in Manetas 2006). Nizké teploty zplsobuji snizeni
aktivity enzymi v reduktivnim pentoza fosfat cyklu?? (Long 1985 in Manetas 2006). Dalsim
komponentem je zména souvisejici s chlorofylem, potencialné¢ zanechavajici listy ve vétsSim

riziku (Manetas 2006, Matila et al. 1999).

Ochrana proti fotooxidaci

Oxidativni stres nastane, kdyz produkce ROS ptedci schopnosti scavengerii piisobicich
jako lapac¢e ROS v ramci antioxida¢nich systéma. Z fyziologického hlediska k ni dochazi, kdyz
ztrata elektroni prevy$i pfirtstek elektrondi, coz ma za pfi¢inu naruSeni homeostazy
(Demidchik 2014). Fotooxidativni stres je formou oxidativniho stresu, pii které je tvorba ROS
navozena vysokou intenzitou svétla, UV zafeni (Foyer et al. 1994). Pokud ochranné prvky
rostliny selzou, nasleduje kaskada udalosti, jez miize koncit smrti buiikky. Tvorba ROS vede pti
nadbytku k fotooxidativnimu poSkozeni a poté mize nasledovat poskozeni fotoinhibici. S nim
souvisi také fotooxidativni stres, které je zpusoben piebytkem svétla zachycenym chloroplasty
(Munoz & Munné-Bosch 2018).

Kromé fotoinhibice by mohly tyto flavonoidy slouZit také proti fotooxidativnimu
poskozeni. Footoxidace probiha kvili zvysené produkci riznych forem reaktivniho kysliku
(ROS) a volnych radikalt (Lee & Gould 2002). Je mozné, Zze ochrana proti fotooxidaci probiha
Vv cytoplazmé, kde anthokyany vznikaji, nebo Ze slouzi k uloZeni hydrogen peroxidu (Lee &
Gould 2002). Avask brzy po vzniku se anthokyany transportuji pies tonoplast do vakuol (Gould
et al. 2002; Marrs et al. 1995). V cytoplazmé se nachazi aktivni kyslik, anthokyany jsou od ng;
vSak po jejich transportaci oddéleny (Gould et al. 2002). ROS a oxidativni stres Hughes et al.
2022 -viz Lev-Yadun 2022).

Fotoprotekce by vedla k lepsi reabsorpci zivin, a to prevazné dusiku a fosforu (Pena-
Novas & Archetti 2020; Feild et al. 2001; Hoch et al. 2001). Anthokyany absorbuji pievazné
modro-zelenou a UV (McClure 1975; Steyn et al. 2002) 520-540 nm cast svétleného spektra
(chlorofyl nejvice modrou ¢ast 430 nm a cervenou 660 nm), ¢imz se meni kvalita i kvantita

svétla pohlceného chlorofylem a karotenoidy (in Feild et al. 2001; Manetas 2006). Diky tomu
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zamezi zachyceni nadbyte¢ného mnozstvi svétla chlorofylem, coz vede k ochran¢ proti tvorbé
ROS. Jelikoz modra ¢ast svétleného spektra je obzvlasté nebezpecna vzhledem k fotoinakcivaci
(modré fotony obsahuji vice energie) PS II, tento efekt fotoprotekce anthokyany by byl jesté
zesilen, vzhledem k nejvys$si absropci v této Casti spektra (Zhu et al. 2018, Bjorn et al. 2009).
Déle by mohly chranit proti UV-B zareni (280-320 nm), ovSem jejich role v absorpci této ¢asti
spektra je pravdépodobné nedostacujici (Manetas 2006; Mendez el al. 1999 ; Lee et al. 1987,
Caldwell 1981; Caldwell et al. 1980; Leea a Lewry 1980). Krom¢ toho ukazaly anthokyany
silné antioxida¢ni G¢inky in vitro, diky oxy-radical scavenging (odstranéni, vychytavani)
schopnostem (Manetas 2006; Gould et al. 2002 ; Steyn et al. 2002; Yamasaki et al. 1997). Pii
zvySeni mnozsvi obsahu anthokyanti se zvySuje ROS scavenging kapacita (Yan et al. 2022).
ROS — Moustaka et al. 2018). Dokazi absorbovat molekuly aktivniho kysliku, diky ¢emuz
rostliny chrani vii¢i oxidativnimu poskozeni (Gould et al. 2002). Abioticky stres vede ke tvorbé
volnych radikali a ROS, coz muze zpusobit poSekozeni DNA, proteinii a membranovych
lipida? (Polle 1997; Gould et al. 2002). Energie uloZena ve vakuolach s anthokyany je postupné
uvolnéna v podobé tepla (Lee & Gould 2002). Dulezité je zde umisténi anthokyant, aby
dochazelo k efektu fotoprotekce.

Anthokyany se nejcastéji vyskytuji v pletivech mezofylu ve vakuolach palisadového
anebo houbového parenchymu (McClure 1975; Chalker-Scott 1999; in Steyn et al. 2002; dalsi
cit napf. Lee et al. 2003). Vyjimkou nicméné neni vyskyt v svrchni nebo spodni epidermis,
hypodermis, trichomech, idioblastech ¢i v parenchymu v cévnich svazcich (in: Gould et al.
2002; Gould & Quinn 1999; Lee & Colins 2001). U nekterych druhd rostlin jsou anthokyany
na abaxialni strané listd, prikladem jsou vSak spiSe tropické druhy podrostu (Lee & Collins
2001, in Fernandez-Marin et al. 2015). — Wang et al. 2012; Xu a Rothestein 2018 — citace
z Yan et al. 2022. Jejich piitomnost ve svrchnich vrstvach listu by méla byt klicova v roli
fotoprotekce, jelikoz by pojmutim casti zachyceného svétla snizila jeho mnozstvi piijaté
chloroplasty, jez jsou umistény v pletivech mezofylu (Yu et al. 2021; dodé¢lt cit dalsi).
Napfiklad Duan et al. 2014 a Manetas 2006 vSak upozoriiuji na to, Ze jejich lokalizace neni pro
funkci fotoprotekce idedlni — viz zminka vySe/niZze.ROS v cytoplazmé, anthokyany ve

vakuoléch palisadového nebo houbového parenchymu.

Tato hypotéza je podlozena empirickymi daty, ktera ukazuji, Ze anthokyany slouzi
k ochrané chloroplastti pied poskozenim, ov§em zhruba 30 % studii (vSech studii, ne pouze téch
zaméfenych na podzimni listy) neodhalilo Zadné fotoprotektivni ucinky tohoto pigmentu.

(Gould et al. 2018 — when are fol anthc useful to plants). Hypotézu podporuje naptiklad
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experiment (Feild et al. 2001) na svidé vybézkaté (Cornus stolonifera), provedeny v severni
Americe, od Cervence do listopadu. Zde autoii rovnéz podrobili Zluté a ¢ervené listy ozareni
z adaxialni a abaxialni strany a dopsat...Hoch et al. 2003 tuto hypotézu otestovali na vybranych
druzich Cornus sericea kultivar Flaviramea L. (svida vybézkata), Viburnum sargentii kult.
Flavum (kalina Sargentova), Vaccinium elliotii (brusnice) a Betula papyrifera (btiza papirova).
Manetas a Buschmann (2001) experiment provedli na druzich Cornus sanguinea (svida krvava)
a Parthenocissus quinquefolia (loubinec pétilisty)..Jejich vysledky rovnéz nezamitaji, ale také
nemohou podpofit hypotézu fotoprotekce. Duan et al. 2014 hypotézu fotoprotekce otestovali
na Acer platanoides (javor mlé¢) a Acer saccharum (javor cukrovy). Jejich vysledky slabé
podporuji hypotézu, totiz ze anthokyany maji limitovanou schopnost proti fotoinhibici. U
vybranych druhti by mohly fungovat jako ,.clona“ proti osvitu a tim chranit proti
fotooxidativnimu posSkozeni. DalSim ptikladem miize byt studie Lee et al. 2003. U 89 druhd,
zahrnujicich mimo jiné Acer rubrum (javor Cerveny), A. saccharum (javor cukrovy), Cornus
alternifolia (svida sttidavolista), Quercus rubra (dub cerveny) nebo Viburnum alnifolium
(kalina olSovita), autoii zkoumali, zda jejich listy obsahuji anthokyany. Zjistili, Ze u 62 z nich
dochézelo k produkci anthokyan béhem senescence, s rozdily u jednotlivych celedi. Tento
experiment prob¢hl na izemi americké vesnice Petersham béhem srpna az listopadu. U lista 18
druht stromi zméfili obsah pigmentu (koncentrace chlorofylu a, b, xanthofylu, anthokyanu),
koncentraci zivin, fluorescenci, fotosyntetickou ucinnost. Déle se zabyvali u 16 z vybranych
druhti naCasovanim senescence a zjistili, Ze béhem 8 let u vétSiny z pozorovanych druht na
vybraném Uzemi doslo k podzimni senescenci v podobnou dobu béhem mésice fijna a listopadu
(nejdiive Acer rubrum 8.10., nejpozdé&ji Fagus grandifolia 12.11.). Dobu senescence vSak mutize
ovlivnit mnoho faktort (svétlo, srazky, primérna teplota) a pfi neptiznivych podminkach k ni
dochazi mnohem diive, n€kdy 1 v obdobi 1éta. U Sesti druhti zkoumali vliv ozéfeni riznych
stupnili a kvantum pomeéry Cervené a far- red pasma. Dale sledovali zménu barvy a pfifadili na
zakladé€ vizualni zmény prifadili Cisla dle skaly pfitomnosti anthokyanu a rozkladu chlorofylu.
Hodnotili také vliv anthokyanti na teplotu listd ¢ervenych a zelenych listi V. corymbosum a Q.
rubra pfi slune¢nych a chladnych dnech. Vysledky Lee et al. 2003 ochrannou roli anthokyant
podporovaly pouze slabé, hypotézu otepleni listl nepodporovaly. Berg a Perkins (2017)
otestovali tuto hypotézu na druhu javor cukrovy (Acer saccharum). Srovnavali mnozstvi
anthokyanu a chlorofylu v zelenych a ¢ervenych listech vystavenych vysokému osvétleni a
nizkym teplotam po dobu 80 min. Listy byly sesbirany v obdobi od srpna do fijna v Chittenden
Country, okresu Vermontu v USA. Zkoumali také rozdily mezi osvétlenim adaxidlni strany

listu (kde svétlo putuje pfes vrstvu anthokyanu) a abaxialni strany listu (kde se svétlo vyhne
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anthokyanové¢ vrstve). Pokud by totiz anthokyany mély podstatny vliv na fotoinhibici, byla by
niz§i pravé u osvétleni adaxilni strany listu. Cervené listy obsahovaly dle otekavani méng
chlorofylu a vice anthokyanti a byly vystaveny vy$§imu stupni dlouhodobé fotoinhibice. Stupen
fotoinhibice byl vSak u obou barev i stran list podobny.

Gould et al. (2018) si vysvétluje variabilitu vysledkti experimenti mimo jiné jejich
raznorodosti, naptiklad odlisSnymi zdroji svétla, dobou a intenzitou jeho ptisobeni, rostlinnym
materidlem. Hatier a Gould (2008) upozornuji, ze mezi schopnosti fotoprotekce jsou
interspecifické rozdily a odliSnosti v riznych experimentech mohou byt zplisobeny jednoduse
jejich provedenim a podminkami (teplota, ozaieni, i doba vystaveni stresoriim). Dale uvadéji,
ze méfeni fluorescencnich signall je u ervenych listh miize byt nepiesné kvuli absorpcei Casti
emitovaného svétla pii PAM (pulse amplitude modulated) fluorometrii. Faktorem muze byt i
odli$nosti v tloustkach listu a jejich stafi. Lee a Gould (2002) i Hoch et al. (2001) podotykaji,
7e prozatim nebylo nalezeno vysvétleni, pro¢ by bylo nutné a vyhodné chranit listy, které
zanedlouho seschnou a opadaji. Jde o to, zda by ziskani vétSsiho mnozstvi uhliku bylo
vyznamng&j$i nez naklady na vytvoreni anthokyanti. Demmig-Adams a Adams 1992, Horton et
al. 1996 (in Feild et al. 2001) také podotykaji, Ze na podzim dochazi ke snizeni zachyceni
svétla? a ze thylakoidy jiz v tu dobu obsahuji xanthofyl, ktery napomaha s nadbytecnou
svétlenou energii.

Pena-Novas a Archetti (2021) zkoumali mnozstvi dusiku obsazeného v listech
V podzimnim a letnim obdobi u 55 druhii dievin (29 zlutych, 17 ¢ervenych, 9 zelenych) na
uzemi Spojenych statl. Jejich vysledky nepodporovaly tuto hypotézu a ukazaly, ze zluté listy
byly efektivngjsi v reabsorpci dusiku nez listy zelené a Cervené.

Pt1 vystaveni stresu v podobé expozice UV zafeni ¢i velkému mnozZstvi viditelného
zafeni se v rostliné zvySuje obsah anthokyanl, coz naznacuje, Ze hraji fotoprotektivni roli.
Napftiklad dle metaanalyzy Yana et al. (2022) doSlo pfi zvySeném osvétleni k nartistu obsahu
anthokyanti 0 20,8 % a pt1 vystaveni UV zateni o 61,5 %. Mnozstvi se pak liSilo dle doby trvani
a miry osvitu, ale také v zavislosti na typu metabolické drdhy fotosyntézy (experimenty

zahrnovaly rostliny C3 a C4).



5.Hypotézy mezidruhovych interakci

Alternativou k adaptivnim hypotézam rezistence vici abiotickym faktorim, vysvétlujici
produkci pigmentt v listech, které zanedlouho opadaji, ale i vnitro —a mezidruhovou variabilitu
V podzimnim zbarvovani, pfedstavuje soubor hypotéz zdlraznujicich interakce mezi rostlinami
a zivoCichy. Organismy jsou vzajemn¢ propojeny vnitrodruhovymi a mezidruhovymi vztahy,
které vytvaii slozitou sit’ interakci. Mezidruhova signalizace slouzi k obrané pred predatory ¢i
herbivory, ale mize vést i ke spolenému prospéchu, naptiklad reprodukce entomogamnich
rostlin je spojena se ziskem potravy opylovaci. Komunikace mezi druhy se odehrava na bazi
zrakovych, ¢ichovych, sluchovych i hmatovych podnéti a vjemt. Barvy slouzi k signalizaci
mnoha organismum, typickym piikladem zftiSe ZivoCichii je vyuzivani barvy k ptildkani
partnera (pohlavni dimorfismus) ¢i kofisti, k zastraseni nepfitele (aposematismus) nebo naopak
skryti pomoci optického splynuti s okolim (mimeze, krypse) (Caro & Allen 2017; Pagni &
Schnaitmann et al. 2020). Rostliny jsou schopny barvy vyuzivat ve svij prospéch také, a to
velmi podobné jako zivocichové. Signalizace pomoci barev hraje velmi dileZzitou roli pii
opylovani (Chittka & Raine 2006; Renoult et al. 2015; Mekapogu et al. 2020), znamé jsou vSak
i ptiklady kryptického zbarveni ¢i tvaru rostlin (viz napft. tzv. ,,zivé kameny* r. Lithops z ¢eledi
Aizoaceae, typické pro jihoafrické pousté), které jim pomahaji uniknout pozornosti herbivort
(Barrett 1987, Hernandez-Ledesma & Cruz-Esteban 2021). Konecné, rostliny vyuzivaji
k ochran¢ pred okusem i aposematickych barevnych vzorti (Lev-Yadun 2009), casto
v kombinaci s mechanickou obranou v podobé¢ trnt, kolct ¢i ostnti (Lev-Yadun 2009 ; Lev-
Yadun 2016).

Ptitomnost zafivych podzimnich barev listd, zejména téch, zpiisobovanych
pfitomnosti anthokyanti, zacala byt prezentovana rovnéZ jako zplsob komunikace mezi
rostlinou a jejim herbivorem, pfipadné dalSimi druhy organismi, propojenymi interakcemi
V potravni siti dané¢ho spolecenstva (Archetti 2000; Hamilton & Brown 2001; Archetti et al.
2008; Archetti 2009). Mezidruhové-komunikacni hypotézy zahrnuji (sensu Archetti 2009)
hypotézu kamuflaze, antikamuflaze, omezeni pozivatelnosti pro herbivory (unpalatability), tzv.
,ovocné vlajky* (fruit flag), ,.trojstranného mutualismu® (tritrophic mutualism) a hypotézu
koevoluce. Nejvétsi podporu recentné ma hypotéza koevoluce, navrzena pivodné¢ W. D.
Hamiltonem a dale rozvijend pravé M. Archettim. VSechny hypotézy mezidruhovych interakci

predstavuji v detailu niZe v textu.
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5.1. Kamuflaz

Kamuflaz je nejcastéjsi formou vizualni obrany v zivoci$né fisi (Stevens & Merilaita
2011) a pro svou efektivitu je vyuzivana i lidmi, naptiklad ve véaleénych operacich nebo pfi
lovu. Vyskytuje se i mezi rostlinami, av§ak tomuto zpusobu obrany nebylo dosud vénovano
tolik pozornosti jako u zivocicht (Lev-Yadun 2016). Strategie kamuflaze rostlin jsou rtizné a
zahrnuji nejen nejznamé;jsi krypsi (tedy splyvani s okolim, vyuzivajici kuptikladu i efekt ,,hry
stin(*’), ale taky mimezi (napodobovani jiného druhu, nebo jeho ¢asti), tzv. somatolyzu
(zbarveni projevujici se napiiklad v podobé ztizené detekce okraju téla), maskaradu
(,,masquerade®) (napodobovani nezivého ¢i na pohled nekonzumovatelného objektu, naptiklad
kameni) ¢i ptipadné i ,,dekoraci® (vyuziti materialu z okolniho prostiedi k ztizeni detekce, napf.
navata vrstva pisku na rostliné — u rostlin je to v8ak pasivni jev) (Lev-Yadun 2014; Niu et al.
2018).

V souvislosti s ptitomnosti anthokyand, davajicich listim cervené zbarveni, byla
formulovana hypotéza, Ze toto zbarveni znesnadiuje detekci listd fytofagnimu hmyzu,
migrujicimu na stromy béhem podzimu (Karageorgou & Manetas 2006). Podobny
mechanismus navrhovali jiz Stone (1979) a Juniper (1994) pro vysvétleni Cervené barvy
mladych listd tropickych dievin. Cervené zbarveni podle této hypotézy nefika nic o kvalité
konkrétni rostliny (stromu), ale je vyuzito pouze k maskovani (Juniper in Lev-Yadun 2016,
Stone 1979). Je znamym faktem, ze mnohé skupiny hmyzu nemaji, na rozdil od vétSiny
obratloveu, specificky receptor pro ¢ervenou barvu — jejich typy zrakovych pigmentt jsou
nejcitlivéjsi na vinovou délku UV, modrého a zeleného, ¢i Zlutozeleného svétla (Van der Kooi
et al. 2021). Zelené listy tedy hmyz vidi, ale dokéaze je rozlisit od Cervenych? Pokud ne,
pocetnost jedincti hmyzu, nalétavajiciho na stromy béhem podzimu (pfedevs§im téch taxont
mSic, které v pribéhu roku méni svoji hostitelskou rostlinu) by méla byt ndhodna —neovlivnéna
zelenym ¢i Cervenym zbarvenim listll. V takovém ptipadé by ovSem z hlediska stromli nemélo
smysl investovat do syntézy anthokyant. Pokud je pfitomnost anthokyani spojena s néjakym
jinym, neZ vizudlnim vjemem (napf. olfaktorickym), nelze fakticky odliSit vizualni efekt
kamuflaZze od vlivu napf. sniZené palatability. Napiiklad Karageorgou a Manetas (2006)
zkoumali na dubu kermesovém (Quercus coccifera), zda anthokyany funguji jako fotoprotekce,
nebo jako ochrana proti hmyzi herbivorii. Vysledky dokladaji, Zze zelené listy byly prukazné
Castéji napadany herbivory nez listy Cervené. To autofi interpretuji jako snizenou schopnost
identifikace Cervenych listi herbivory v disledku poklesu odrazivosti v zeleném spektru a
vyrovnani reflektance v celém rozsahu zeleného spektralniho pasma (vinové délky 400-570

nm), danou pohlcovanim zelené ¢asti spektra viditelného zateni anthokyany. Uvedeny jev by
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tedy mohl vést k opomijeni Cervenych listh a preferenci listli zelenych. Autofi studie vSak
zaroven zjistili, ze celkovy obsah fenolickych latek je pozitivné korelovan s koncentraci
anthokyant v listech. Proto na zakladé této studie nelze vyloucit ani olfaktorickou diskriminaci
cervenych (mén¢ chutnych ¢i méné kvalitnich) listti od listi zelenych. S elegantnim feSenim
piisli Doring et al. (2009), kombinujici terénni experiment barevnych preferenci msic
s métenim spektralni reflektance kazdé pouzité barvy a znalosti sensorické fyziologie
modelového taxonu. Na zaklad¢ vysledka — prikazné odlisné preference zluté, zelené a Cervené
barvy — dospéli k zavéru, ze i bez specifického receptoru pro ¢ervenou vinovou délku jsou
msice skutecné schopny odlisit cervenou barvu od zelené 1 bez jinych nez vizualnich podnétu.

Hypotéza kamuflaze je problematicka i vzhledem k tomu, ze predikuje stejny pattern
jako hypotéza koevoluce (Archetti 2000), tedy preferenci zelenych listd oproti ¢ervenym. K
osvétleni skutecného vyznamu kamufldze — bez dalSich benefitli pro hmyz, preferujici zelené
listy oproti Cervenym — je tfeba dolozit absenci prukaznych rozdil napt. v ptezivani, rychlosti
rlstu aj. atributech hmyzu, kolonizujiciho na podzim stromy/listy riznych barev. To se dosud

podafilo pouze Ramirezovi et al. (2008).

5.2.Antikamuflaz
Lev-Yadun et al. (2004) navrhli hypotézu, kterd predpoklada, Ze podzimni zbarveni

rostlin zvySuje napadnost fytofagl, zivicich se na téchto rostlinach, coz je vystavuje vyssi
predaci. Jedna se tedy o odpovéd’ rostliny na vznik kryciho zbarveni fytofagniho hmyzu,
umoznujici mu splynout s ¢asti rostliny, kterou se zivi, ¢ast evoluc¢niho zavodu ve zbrojeni mezi
ziCastnénymi taxony. V duchu hesla ,,neptitel mého nepfitele je mym pfitelem* se zaroven
jedna o vizudlni alternativu chemickych signald, jez rostlina napadend herbivorem vysila, aby
k sobé¢ prilakala hmyzi predatory, napt. parazitické vosicky (Turlings et al. 1995).

Autofi prace upozoriiuji na vyznam kryptického zbarveni hmyzu pro jeho piezivani
pomoci znamého piirodniho experimentu z ran¢ industrialni Anglie 19. stoleti. Tehdy se vlivem
spalovani uhli uvolnovalo do atmosféry zna¢né mnoZstvi oxidu siry 1 ¢astic polétavého prachu
a sazi. Dusledkem bylo mizeni liSejnikt — bioindikatord kvality ovzdusi, stejné jako usazovani
prachu a sazi na vSech povrsich, véetné kment stromti. Kmeny stromt tedy ztmavly jak ztratou
epifytickych druhti liSejnikd, tak i depozici tmavych ¢astic. V disledku se zacalo objevovat
mnohem vice melanickych jedinct u pidalky drsnokotidlece biezového (Biston betularius),
V jehoz populaci do té doby vyrazné pievazovali svétli jedinci. Tmavi motyli byli totiz
zvyhodnéni pfed vizudlné se orientujicimi predatory (ptdky) vlivem snadnéj$iho splynuti

s pozménénym prostfedim. Tento jev byl pozorovan u vice roda (Oligia, Adalia) a i mimo
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uzemi Anglie, napi. ve Finsku (Kettlewell 1958; Lees a Creed 1975; Cook et al. 2012). Po
zlepSeni kvality ovzdusi — sniZzeni produkovaného mnozstvi imisi, zejména oxidu sifi¢ité¢ho a
polétavého prachu — nastalo opét snizeni zastoupeni jedinct téchto tmavych forem v populaci
druhu. Podstatou jevu, dnes zndmého jako priimyslovy melanismus, bylo zvySeni zastoupeni
melanickych morf pidalky, jako odezva na zménu kvality prostfedi a nasledny silngjsi
predacni tlak na svétlé jedince, kteti byli ,,odmaskovani. V zivoci$né tisi je podobnych ptipadt
zvySeného vyskytu melanickych morf zpisobenych vlivy prostiedi vice, pfikladem muze byt
,.fire melanism®. Na lokalitach, které jsou Castéji a v nedavné dob¢ zasahnuté ohném, bylo
objeveno vEtsi mnozstvi melanickych forem marse (Tetrix subulata) nez na téch nezasazenych
(Forsman et al. 2011; Karpestam et al. 2012).

Kromé podzimnich barev, jakozto obrané proti kamuflazi hmyzu, upozoriiuje Lev-
Yadun et al. (2004) i na rozmanitost pii zbarveni rubti a licti listd, jejich zilek, ¢epeli a fapiki.
Pokud naptiklad zelené zbarveny hmyz splyva se zelenym licem (adaxialni strana) listu, na
hnédé ¢i Cervené zbarveném rubu (abaxialni strana) bude mnohem Iépe detekovatelny pro
vizualng se orientujici predatory (Obr.7). Stejné tak i rizné zbarvené zilky ¢i fapiky listu hmyz
vystavi vét§imu nebezpeci objeveni, jelikoz bude jeho barva v kontrastu alesponi s ¢asti pozadi.

Jelikoz se tato hypotéza zabyva napadnosti ve vztahu k predaci fytofagniho hmyzu, je
dilezité zminit strategie kamuflaze/krypse a roli pigmenti. Nej¢astéjSimi pigmenty hmyzu jsou
melaniny, propujcujici odstiny hnédé az cerné a pteriny, majici zbarveni od ¢ervené po zlutou
(Fuzeau-Braesch 1972; Badejo et al. 2020). Nutno podotknout, Ze zelena je Castou barvou
fytofagniho hmyzu (napt. né€kterd sarance, msice), jemuz muize slouZit jako kamuflaZ na
zelenych listech (Lev-Yadun & Gould 2008). I msice ov§em vykazuji diverzitu riznych barev
(nejcastéji danych melaniny a karotenoidy), a to i v ramci jednoho druhu (polymorfismus).
Migrujici mSice mohou mit rizné barevné morfy, dle zimnich a letnich hostitelskych rostlin
(Tsuchida 2016). Tsuchida tomuto polymorfismu barev ptisuzuje mimo jiné vyznam pii krypsi,
ptic¢emz uvadi ptiklad z publikace Chapmanna a Halla (1998) — ptidat pozn, Ze msice na listech
jsou Castéji zeleného zbarveni nez ty na dfevnatych ¢astech rostlin. Pigmentace hmyzu je vSak
velmi rozmanitd, jak mezi druhy, tak i mezi jedinci stejného druhu a miize se ménit béhem
zivotniho cyklu (Wittkopp & Beldade 2009). Zajimavym piikladem je jiz zminény
polymorfismus, ktery muze souviset s dosahnutim homochromie (barva téla Zivocicha se
zméni, aby korespondovala s barvou pozadi). Tento jev je zndm napi. u Celedi sarancoviti
(Acrididae) (Yerushalmi & Pener 2001; Valverde & Schielzeth 2015).

Obecné vzato hmyz voli strategii varovného zbarveni (aposematismus) nebo splyvani

s pozadim (krypse), v n€kterych pifipadech vSak lze i kombinovat obé funkce, naptiklad krypse
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na dlouhé vzdalenosti a varovné zbarveni na vzdalenost kratkou (Tan et al. 2017; Tullberg et
al. 2005; Honma et al. 2015). Fytofagni hmyz se ¢asto zamétuje na mensi pocet hostitelskych
druht rostlin, na néz je v mezich moznosti barevné adaptovan. Logickym dusledkem zvyseni
poctu konzumovanych druhti je v priméru omezena schopnost krypse na kazdém z nich (Tan
etal. 2017).

Prozatim vSak hypotéza antikamuflaze postradd oporu ve vysledcich, zalozenych
na testovani experimentdlnich dat. Nadto byla formulovéna také alternativni hypotéza, Ze
heterogenita pozadi naopak podporuje krypsi fytofagniho hmyzu. Je zaloZzena na né¢kolika
predpokladech, a to Ze nezalezi pouze na ,,background matching* (splyvani s podkladem), ale
také na zpracovani téchto vizualnich informaci predatorem. Cim vizualng komplexngjsi a
1999; Merilaita 2003). Dalsim ptedpokladem je, ze heterogenita podkladu (barva zilnatiny,
fapiku) zajistuje background matching vice druhd hmyzu riznych barev (Schaefer &
Rolshausen 2006).

Zavérem je nutno dodat, Ze autofi neprezentuji navrhovanou hypotézu jako jediné
spravné a platné vysvétleni barevnosti listll, naopak zdiraziuji, Ze znaky jako barevné vzory a
zbarveni obecné, jez pfindSeji vice nez jedno zvyhodnéni, jsou selektovany ve vztahu k vicero

pusobicim faktortim prostiedi, a proto se mohou vyvijet rychleji nez ty s jedinym zvyhodnénim.
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Obrazek 7: Ukazka odlisnych barev listu i zilek. Kultivar javoru klenu
(Acer pseudoplatanus, var. Atropurpureum). Abaxialni strana listu
napadena msicemi (vlevo) a adaxialni strana listu (vpravo) (foto:
autorka, konec zaii 2021)
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5.1.0mezena pozivatelnost
Ustiedni ideou tohoto konceptu je presvédéeni, Ze Eervena barva sama o sobé& nehraje Zadnou
roli, avsak samotné anthokyany snizuji pozivatelnost rostlin pro herbivory, nebo omezuji
jejich nachylnost k napadeni patogennimi houbami (Coley & Aide 1989). Rostliny se brani
proti herbivorii mnoha zpiisoby, mize mezi n¢ patfit napiiklad morfologickd a molekularni
ochrana ¢i chemické slozeni.

Prvni linii ochrany je mechanicka, zajisténa naptiklad zahavymi trichomy, voskovou
vrstvou, trny nebo silnou kutikulou (Dinkova-Kostova & Talalay 2008; War et al. 2012 ;
Kalemba & Pukacka 2012).

Z hlediska biochemického se rostlina miize branit riznymi metabolity, kter¢ mohou
vznikat jako odpovéd’ na utok a poniceni zplisobené herbivorii nebo mohou byt stale pfitomné
Vv jejich tkanich (Jiménez et al. 2003; Vivanco et al. 2005; Sanchez-Sanchez & Morquecho-
Contreras 2016). Pfikladem téchto metaboliti muzou byt nékteré alkaloidy, terpenoidy,
kyanogenni glykosidy, lektiny, flavonoidy, tfisloviny ¢i latky obsahujici latex (Mithofer &
Boland 2012; War et al. 2012). Formou snizené pozivatelnosti je i nizké mnozstvi nutrientti a
chemicka nepozivatelnost (Lev-Yadun & Gould 2007). Napadeni zivo¢ichy vyvolava signaly,
které indukuji obrannou odpovéd’, spusti se celd kaskdda procest, zahrnujicich naptiklad
aktivaci obrannych genti. Mezi tyto obranné odpovédi se fadi snizeni nutri¢ni hodnoty, toxicita
nebo produkce sloucenin s odpuzujicim efektem (Fiirstenberg-Hagg et al. 2013). I zde se
uplatiiuje arms-race, kdy zivocichové piekonavaji prekazky kladené rostlinou a jsou schopni ji
zkonzumovat i ptes jeji dimyslnou obranu a rostlina odpovidéa dal§im posilenim obrany (War
et al. 2012). Krom¢& téchto zpusobl piimé ochrany vyuzivaji rostliny i ochrany nepiimé,
piikladem mohou byt nize popsané vztahy s mravenci, ktefi rostlinu brani proti dalSim
zivocichim, ale i zvyhodnuji v kompetici s ostatnimi druhy rostlin, které napt. zastipuji, ¢i
poskozuji vstiikovanim kyseliny mravenci do jejich cévnich svazkd.

Dle hypotézy pfimé obrany sniZenim poZivatelnosti anthokyany slouzi k omezeni
herbivorie a také k redukci rastu plisni. Tento koncept byl formulovan pro tropické druhy,
z nichz je mnoho napadnych svymi v mladi ¢ervenymi listy (Coley & Aide 1989). Plody, listy
¢i jiné casti rostlin obsahujici anthokyany jsou ovSem Zivocichy konzumovany (Harborne
1979), je tedy mozné, Ze toto vysvétleni by se dalo uplatit pouze u nékterych druhi,
pravdépodobné spiSe u hub. Hypotéza byla déle rozsifena 1 na podzimni rostliny. Kuptikladu
Ougham et al. (2005) naznacuji, ze fytofagni hmyz mutize odpovidat na jiny signal, nez navrhl
Archetti (2000) a Hamilton s Brownem (2001), a to ze jim mohou pestrobarevné listy

signalizovat svou nevalnou nutricni hodnotu ¢i jiz zminénou omezenou poZivatelnost
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zpusobenou riznymi metabolity. Svou mySlenku podporuji tim, ze podzimni listy jsou po
remobilizaci zZivin chudé na proteiny i karbohydraty. Dle mnoha experimentl se vSak zda, ze
napfiklad modelovy druh téchto vyzkumi, msice, mohou zluté tony listd spiSe prilakat nez
odpudit (cit). Pokud by se jednalo o snizenou nutri¢ni hodnotu, a nikoliv vliv metabolitd, mél
by stejny efekt odpuzeni fytofdgniho hmyzu ptlisobit u vSech podzimnich listl, nejen téch
cervenych. Pokud se mély podzimni listy vyznaovat svym signalem nepoZzivatelnosti
zalozenym na nizkém mnozstvi nutrientl, pfekonaly nékteré druhy tuto bariéru a diky
adaptacim jsou nejen schopné, ale také zaméiené na tyto, pro jiné druhy nepozivatelné ¢i
nevabné listy? Podobnych ptipada vzniklych diky arms-race a adaptacim je v ptirodé¢ mnoho.

Vliv anthokyan® na inhibici tvorby plisn¢ byl testovan na plodech (Sudheeran et al.
2018; Mendoza et al. 2013). Kuptikladu Schaefer et al. (2008a) se zabyvali varietami hroznt,
ostruzin a rustem plisn¢ (Botrytis cinerea) in vitro na agarovych plotnach a dospéli k zavéru,
ze anthokyany se silné podili na protiplisnové aktivité. Mendoza et al. (2013) naopak pozorovali
antifungalni uc¢inky anthokyanti pouze u nékterych ze zkoumanych variet hroznt.

Zrani plodu provazi zvySeni koncentrace fenolitickych latek, jez koresponduje s faktem,
ze V této fazi jsou plody nejvice nachylné na poskozeni plisnémi (Gargiullo & Stiles 1993).
Plisen ploda negativné ovliviiuje roznos semen (Schaefer et al. 2008a; Cipollini & Stiles 1993;
Janzen 1977).

Zaroven je vsak dle mnohych studii barva zralych plodd, dana predevsim koncentraci
anthokyand, lakadlem pro fruktivory (Schaefer et al. 2008b; Nagami et al. 2023). V tomto
kontextu tedy plsobi idea snizené pozivatelnosti pro herbivorni hmyz ponékud
kontraintuitivné. Zbyva moznost omezeni rustu patogennich hub. Dostupné zdroje tento efekt
anthokyanli dokladaji, ovSem nepiimo. Coley a Aide (1989) formulovali hypotézu ochrany
proti houbovym patogenlim umoznéné vysokymi koncentracemi anthokyanti v mladych listech
tropickych dfevin. Ve svém experimentu pouzili jeden z druhli neotropickych mravenct r. Atta,
jez jsou typicti péstovanim specifickych hub v prostorach mravenist’. Tyto houby mravenci zivi
listy stromtl, které okusuji a nasledné nosi do hnizda. Coley a Aide (1989) mravenciim Atta
columbica pokusné nabizeli potravu obsahujici rizné koncentrace anthokyani a zjistili
preferenci mravencii mohly ovlivnit i dal$i latky obsazené v listech. Negativni vliv anthokyanti
na rust patogennich hub dokladaji také nékteré pokusy in vitro (Mahmad et al. 2018; Gould &
Lee 2002; Costa-Arbulti 2001). Zajimavym piikladem antifungéalni aktivity anthokyanu je
schopnost potlaceni rzi (Gymnosporangium yamadae) pozorovatelna v podobé Cervenych

skvrn na né€kterych kultivarech jabloni (Malus spp.) (Wang et al. 2023).
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Piikladem experimentu in vivo je naopak studie provedena v Panamé v tropickém lese
na péti vybranych druzich stromd, rostoucich napfi¢ vertikdlnim profilem lesa, a
generalistickém houbovém patogenu Calonectria sp. Vyssi obsah anthokyant v listech vedl
Kk prikazn¢ menSimu poskozeni listd touto patogenni houbou (Tellez et al. 2016). Vyzkum
z tropickych oblasti tedy ukazuje, ze anthokyany mohou slouzit jako obrana proti plisnim
(Coley & Aide 1989; Tellez et al. 2016), jak vSak podotykaji Schaefer et al. (2008a), pii
experimentech by bylo vhodné vyloucit vliv dal$ich metabolita.

Plati vSak totéz pro podzimni listy, je podzim pravé tim obdobim, kdy jsou nachylnéjsi
na napadeni plisnémi a zvysi investice do obrany proti plisnim jejich fitness natolik, aby se jim
vyplatila?

Nekteré pokusy in vitro rovnéz potvrdily tuto funkei (Costa-Arbulu 2001; Gould & Lee
2002 ; Schaefer et al. 2008). Hypotéza prozatim nebyla dostate¢né testovana na listnatych
stromech temperatu v podzimnim obdobi.

Kupftikladu Holopainen a Peltonen (2002) navrhuji opa¢nou hypotézu, ze mnozstvi
specializovanych druhti msic na napadné zbarvenych podzimnich listech je zptisobeno jejich
vyuzitim barevného signalu rostliny, ktery by msicim naznacoval, Ze tyto listy jsou dobrym a
lehce dostupnym zdrojem dusiku ve formé& aminokyselin. Rostliny by pfitom produkovaly tyto
pigmenty za Gc¢elem fotoprotekce, avsak nékteré druhy msic by barevnou zménu detekovaly
jako signal k migraci na novy zdroj potravy. Autofi svoji hypotézu opiraji o udaje, ze po ztraté
zhruba 50 % chlorofylu dochazi k syntéze anthokyant a piiblizné pii 70 % snizeni jeho
mnozstvi dochazi k remobilizaci dusiku (Proietti 1998; Lee et al. 2003). Pokud by msice
uspésné lokalizovaly listy s poc¢inajici remobilizaci dusiku, znamenalo by to pro né¢ mimo jiné

vys$8§i miru reprodukece.

42



43

5.2. ,,Fruit flag® - vliv barev na rozptyl semen
Jelikoz se rostliny nemohou pohybovat stejnym zplisobem jako zvifata, a sviij zivotni

cyklus prozivaji zpravidla na misté, kde vyrostly, jsou odkazany naptiklad na pohyb ve formé
semen. Ten jim zajisti kolonizaci i vzdalené&jSich tzemi a z dlouhého ¢asového méfitka ma
zasadni vliv na danou populaci, pfedavani genli mezi vice populacemi i evoluci druhu (Russo
et al. 2006; Wotton & Kelly 2012; Stergar 2013). Disperze je zajisténa bud'to abiotickymi
(vodou, vétrem) nebo biotickymi (zvifaty, samotnou rostlinou) ¢initeli. Mezi hlavni formy
disperze semen ¢i diaspor rostlin patii anemochorie, hydrochorie, zoochorie a autochorie (Levin
etal. 2003; Van der Pijl 1984). Zoochorie je asto zajistovana ptaky. V oblasti temperatu ovsem
neni vétsina z nich striktné frugivornich a rostliny, které¢ maji duznaté plody, tvoii pouze 36-42
% drevin (naproti tomu v tropech je mnohem vice striktné frugivornich ptaka a 70-94 % dievin
produkuje duznaté plody) (Howe 1986; Jordano 2000; Eriksson 2014). Krom¢é anemochorie
(Castéjsi forma v mirném klimatickém pasmu) je zoochorie nejcastéjsi formou disperze a
nejvice rozsirena je V tropickych pralesech (Howe & Smallwood 1982; Stergar 2013; Kaur
Inderdeep 2017). V mirném klimatickém pasmu se na tuto formu pienosu semen spoléha
Vv riznych typech stanovisté 0 az 60 % rostlin (Howe & Smallwood 1982; Stergar 2013).

V Evropé a Severni Americe dochézi k poc¢atku zrani plodii v obdobi letniho slunovratu
(koncem cervna), ptiémz nejvétsi hojnost prichazi s podzimem, béhem migrace ptactva a ¢ast
ploda zistava dostupna jako dulezita potrava i pozdéji v zimnim obdobi (napi. brslen, ptaci
zob, $ipky). Toto nac¢asovani samo o sob& naznacuje adaptaci na chovani konzumentd ploda
(Howe 1986). Zajimavé je, Ze studie ukazaly i odlisné nacasovani, co ty¢e sbéru plodu v ramci
riznych druhd rostlin (Sorensen 1981). Je tedy otazkou, zda jsou plody dievin mirného
klimatického pasma sbirany prevazné pred zménou barvy listli ¢i az v pribéhu, kdy by jiz
vétSina dievin méla své typické podzimni zbarveni.

Povazuje-li Archetti (nize v textu) za motor evoluce ,,podzimnich barev zejména
negativni mezidruhové interakce typu zavodd ve zbrojeni (sensu Dawkins & Krebs 1979),
Stiles prisel s hypotézou nazvanou v originale fruit flags, podle niz by druhy stromii s vyraznym
podzimnim zbarvenim mély profitovat z disperze semen Zivocichy, predevsim ptaky. Uvedeny
koncept je relevantni pro druhy, jejichZ plody dozravaji na podzim. Podle této hypotézy by
mély stromy s vyraznéji rozvinutym podzimnim zbarvenim ptilédkat vice plodozravych druhd,
jez funguji jako vektory rozptylu semen (Stiles 1982).

Stiles (1982) formuloval dvé dil¢i predikce. Prvni z nich se tyka vyhledavani ploda
konzumenty na velké vzdalenosti, kdy by pro rostliny mélo byt pfinosné vytvaieni vétSich

»inzertnich obrazcti®, které by fungovaly jako silna lakadla, jakési ,,prapory*, pro konzumenty
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plodi, jez predstavuji hlavni zpiisob disperze semen. Neboli, vytvofil by se kontrast mezi
nahlou¢enymi dfevinami s podzimni barvou a okolnim porostem, coz by diky své vyraznosti
z velké vzdalenosti mohlo pfilakat napiiklad vice migrujiciho ptactva ¢i jinych Zivocicht
konzumujicich plody.

Druhé predikce vychazi z faktu, ze zralé ovoce se barevné liSi od nezralého a je
zpravidla barevné odlisné i od okolnich listd. Pokud jsou fruktivofi, orientujici se zrakem,
schopni rozlisit kontrastni barvy, plody efektivnéji vyhledaji na odli§né zbarveném pozadi.
Nekteré plody temperatnich dievin jsou kontrastné zbarvené oproti okoli jiz diive, nez
dosahnou plné zralosti. Pfedpoklada se, ze tim upozornuji fruktivory na brzky ptichod plné
zralosti plodi, kdy je pro rostlinu vyhodné, aby plody konzumovali pifednostné roznaseci
semen, nikoliv plisnég, které jsou v kompetici s fruktivory (Janzen 1977).

Stiles vSak spravné uvadi, Ze u vétSiny druht rostlin, jeZ méni na podzim barvu listi,
dochazi k tomuto jevu az po dozréni plodl. Tato hypotéza by tedy mohla platit pouze omezené,
pro vybrané rostliny, které¢ jsou pfi disperzi semen zavislé pfevazné na fruktivorech. Zaroven
by se tykala jen kratkého ¢asového obdobi na zac¢atku podzimu, jelikoz tyto ,,vlajky* (ve smyslu
prvni predikce hypotézy) by postupné zanikly, splynuly s dal§imi pestte odénymi rostlinami.
Diulezitym ptredpokladem pro platnost hypotézy jako celku je samoziejmé ,,ndvratnost
investice“ do zmény barvy listh v podobé vyrazné zvysSeného fitness, prostfednictvim
uspésného rozptylu semen ptaky do okoli, vedouciho napt. k pritkazné vétSimu vzchazeni
semen a uchyceni semenackl.. Jinymi slovy, vyhoda pro rostlinu, ziskand pies zvysSené
roz§ifovani semen ptaky, musi byt vétsi neZ sniZeni fitness zplisobené zménou barvy listi.

Stiles svou hypotézu podporuje zdiraznénim faktu, ze na podzim migruje velka cast
ptakl temperatu, pticemz pred vlastnim tahem se migrujici jedinci potfebuji dostatecné nasytit
a vytvofit si tukové zasoby na dlouhy let. Pravé plody rostlin jsou pro ptaky jednim z diileZitych
zdrojii mastnych kyselin potiebnych k tvorbé zasobnich tukti (Bairlein 2002). Kromé toho se
pred odletem ptaci shromazduji a maji vyssi letovou aktivitu (tzv. zugunruhe), coz muize
pfispivat k rozptylu semen od matefského jedince (Eikenaar et al. 2014).

Plody rostlin byvaji v n¢kterych ¢astech svéta pomérné Casto zbarveny cerné ¢i Cervené,
Vv oblastech tropickych a tempertaru tyto barvy ¢ini zhruba 50-70 % vSech zralych plod
(Wheelwright & Jason 1985; Willson & Whelan 1990; Schaefer 2007).
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Obrazek 10: ¢erné plody ptaciho zobu obecného Obrazek 9: tmavé modré plody loubince pétilistého
(Ligustrum vulgare) (foto: autorka, jen 2020) (Parthenocissus quinquefolia) (foto: autorka, fijen
2020)

Obrazek 8: ¢ervené plody hlohu (Crataegus spp.)
(foto: autorka, fijen 2021)
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Pro rostliny ptéci predstavuji diilezité vektory prenosu semen, jelikoz piekonavaji velké
vzdalenosti a alespon z¢asti fruktivornich je vétSina druht ptakt (Stiles 2000; Stergar 2013).
Rostliny rozsifovace semen odménuji plody a ti na oplatku pomohou v roznosu jejich semen,
tyto interakce se tedy povazuji za mutualistické (Eriksson 2016). Kontrastem barev plodi vuci
listim se V Sir§im smyslu zabyvalo mnoho autorti, zkoumajicich zrak nejen ptaka, ale 1 dalSich
roznasecu semen a jejich zpuisoby vyhledavani potravy (Schmidt et al. 2004). Evoluce barvy
plodu je tradiéné vnimana jako proces ovlivnény selektivnim tlakem vyvinutym roznaSeci
semen (Camargo et al. 2013; Kerner 1895; Willson & Whelan 1990). Je i barva podzimnich
listt adaptaci pro vyssi roznos semen?

Selekeni tlak pii vyhledavani plodt ovSem ovliviiuje vice faktord, naptiklad odraz svétla
(vyssi kontrast — voskova vrstva na kutikule), velikost plodd, nutri¢ni slozeni, podil duziny ku
semenum aj. (Altshuler 2001; in Schaefer 2011; Howe 1986). Detekovatelnost barvy ploda
muze byt zjiSténa zméfenim kontrastu mezi plodem a barvou pozadi (Schaefer et al. 2007).
Adaptivni by podle této hypotézy byl vysoky kontrast plodii oproti okolnimu listi (Burns &
Dalen 2002). Kontrast se sklada z chromatického aspektu (barvy) a achromatického aspektu
(intenzity svétla), tyto aspekty jsou zvifaty vnimany oddélen¢ (Cazetta et al. 2009). Dle
nékterych studii hraje kontrast dulezitou roli a ptaci preferuji plody v kontrastu, pficemz ani
nutné, aby byl kontrast pfili§ velky — méfitkem lidské, nikoliv ptaci optiky ovsem (Schaefer et
al. 2007). Pestré barvy podzimnich listt by tedy mohly slouzit jako inzerce odmény zivo¢ichim
a navadeét je ptimo ke zdroji, podobné jako napiiklad kontrastni zluty stied kvéti (tzv. terc)
nékterych druht ¢eledi hvézdnicovité (Asteraceae), jez opylovace piivadi k pylu a nektaru
(princip UV reflektujicich okvétnich listkti a UV absorbujiciho stfedu) (Papiorek et al. 2016).

Kvéty opylované motyly ¢i ptaky mivaji Castéji ¢ervenou barvu (Corlett & Primack
2011), fungoval by tedy i v ptipadé plodi podobny princip cileny na zivo€ichy, jez jsou schopni
vnimat tyto odstiny? Kupfikladu Burns a Dalen (2002) doplnili dosavadni mySlenky o
hypotézu, ze barva listi ovliviluje ptaci preference barvy ploda. Dle autort by druhy plodici
v 1ét&, kdy jsou jejich listy 1 okolni vegetace zbarveny pfevazné zelené, tvotily Cervené plody,
a na podzim by rostliny produkovaly plody cerné, v obdobi, kdy se listy mnohych rostlin méni
na Sirokou paletu barev s odstiny ¢ervené, oranzové a Zluté. Testovani této hypotézy probihalo
Casto vyuzivanou metodou pouziti umélého ovoce s odlisSnymi barvami.

Stilesovy hypotézy byly empiricky testovany naptiklad Facellim (1993), jenz svij
experiment provedl za pomoci zlutych a ¢ervenych plastovych ovali, které mély slouzit jako
,»vlajky* lakajici ptdky na plody Skumpy, pficemZ na kontrolnich plochidch barevné modely

nepouzil. Barva a velikost ovéali byly rGzné¢ kombinovany ve standardizovaném poctu

46



47

opakovani. Facelli dospél k zavéru, ze diky umisténi velkych cervenych ,,vlajek* doslo
ke zvyseni sbéru plodl roznaseci semen.

Naopak vysledky Li et al. (1999), jez testovali Stilesovu hypotézu na dvou druzich
Skump (Rhus aromatica, R. glabra), hypotézu fruit flag nepodporuji.

Experiment k podpote hypotézy vyhodnosti barevného kontrastu plodt a vegetativnich
organt rostliny ¢i okolniho prostfedi byl proveden kupiikladu na li¢idlu americkém
(Phytolacca americana). Podobn¢ jako u Facelliho experimentu, i zde autofi (Cramer et al.
2003) pripevnili plodenstvi rostliny na riizn¢ zbarvené drevéné kily. Barvy byly vybrany na
zakladé sezonni zmény zbarveni rostliny - P. americana ma zelené stonky, jez prechazeji do
zativé rizové barvy s postupem zrani fialovo-Cerného plodenstvi. Tato zména zbarveni by
podle Cramera et al. (2003) mohla slouzit jako ,,fruit flag*. Vysledky jejich hypotézu podpoftily
— plodenstvi na zativeé zbarvenych ktilech ptildkalo signifikantné vice ptakli nez ta umisténd na
cernych ¢i ptirodnich kilech, avSak ptéci pritkazné nepreferovali pouze jednu z téchto dvou
zativych barev.

Podobné Burns et al. (2002) provedli experimenty s vice taxony rostlin (napiiklad rody
Lonicera, Rhamnus, Ribes, Gaultheria, Vaccinium a Rubus spectabilis). Prvni experiment se
zimolezem (Lonicera sp.) provedli na zaklad¢ predikce, Ze tento druh rostliny vytvaii barevné
listeny na plodech k pfilakani vétsiho mnozstvi ptacich konzumentl. Plody tedy sesbirali a
nabarvili jejich listeny zelenym odstinem, ktery ladil s listovim, ¢i ponechali ¢ervené, coz je
pfirozené zbarventi listentl. Predikci o vlivu kontrastu mezi plody a pozadim na sbér ploda ptaky
otestovali nabarvenim plodu R. spectabilis, V. parvifolium a Rhamnus ¢ervené ¢i ¢erné. Plody
nasledné piipevnili ke kolikiim s ¢ervenooranzovou nebo zelenou pieklizkou, coz simulovalo
letni ¢i podzimni zbarveni listi. Tyto plochy nainstalovali ndhodné na stromy. Vysledky
odpovidaly jejich predikcim — u druhu Lonicera pfirozena (kontrastni) barva listent
podporovala konzumaci plodi ptactvem oproti uméle zelenym listenim. Druhy experiment
prokézal preferenci pro ¢ervené plody na zeleném pozadi a o néco méné¢ 1 pro Cerné plody na
¢erveno oranzovém pozadi. Prvni strategii uplatituji rostliny, jejichz plody dozravaji jesté
Vv dobé, kdy je olisténi zelené. Mnohé na podzim plodici stromy maji zralé plody ¢erné barvy
(Schaefer 2007; Schaefer 2011), coz je v souladu se zjisténim Burnse et al. (2002) — jejich plody
jsou kontrastni pravé na pozadi podzimné zbarvenych listli dfevin mirného pasma.

Konec¢né, Melo et al. (2011) ovétovali vliv kontrastu pozadi a plodi na jejich detekci
fruktivory pomoci Cervenych plodi z modeliny a zelenych, cervenych a bilych listd
z krepového papiru a jako kontrola slouzila rostlina pouze se svymi pfirozenymi listy. Nejmensi

uspé&snost lokalizace méli fruktivofi u kombinace ¢ervenych plodi s Cervenym pozadim, sttedni
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u zelen¢ho pozadi s Cervenymi plody a nejvétsi u bilého pozadi s ¢ervenymi plody. Nutno
dodat, ze z 50 plodd bylo 41 oklovanych a pouze 9 odstranénych. Je tedy mozné, ze umelé
plody ptakam tolik nesvéd¢ily, a to mohlo ovlivnit experiment.

Zavérem je tfeba zminit, ze pfipadna platnost hypotézy fruit-flag nijak neodporuje

soucasné platnosti dalsich formulovanych hypotéz.

5.1.Trojstranny mutualismus
Yamazaki (2008) si vyznam podzimnich barev vysvétluje jako signal cileny na

myrmekofilni msice, ale 1 ¢ervce a ostnohibetkovité, jako dalsi zastupce fadu Hemiptera, jez je
pomoci podzimniho zbarveni pfitahuje. Jejich agregace na stromé nasledné ptilakd mravence,
kteti tézi z ochrany mSic pfed moznymi predatory a kompetitory, ¢imZz soucasn¢ chrani i
hostitelsky strom. Nosnou myslenkou této hypotézy je barevna signalizace o kvalitach stromu
smérem k myrmekofilnim druhiim msic.

Hlavni teoretickd vychodiska jsou nésledujici: (i) bézn¢ mSice hostitelské druhy rostlin
poskozuji (ztraty asimilatd, pfenos patogentt), ale (ii) myrmekofilni druhy msic s sebou mohou
pfindset vyhodu, kterd mize byt v disledku vétsi nez popsand negativa. NiZe jsou tyto vztahy
mezi mravenci, myrmekofilnimi druhy a rostlinami, popsany detailnéji.

Mravenci tvoii mutualistické vztahy se zastupci Hemiptera i Homoptera, jez se zivi
floémem a piebytecnou tekutinu vylucuji ve formé¢ medovice bohaté na cukry (Obr. 11). Do
téchto vztahli se mohou zapojit ¢lenovci zivici se medovici, nektarii a vyuzivajici dalsi zdroje,
a to kuptikladu roztoci, v¢ely, n¢které druhy much a berusky (Heil & McKey 2003). Msice
poskytuji mravencim medovici a mravenci je chrani vici predaci, parazistismu a napadenim
plisni (plisen tvoii narosty na medovici — Saha et al. 2018) (Stadler et al. 2001; Phillips & Willis
2005; Yao 2014).

Trofobiotické vztahy s msSicemi navazuji podceledi mravenct Formicinae,
Dolichoderinae a nékteré druhy rodu Myrmica a Tetramorium z podceledi Myrmicinae, tyto
druhy sbiraji medovici (Stadler et al. 2005). MSsice se projevuji vi¢i mravencim riznymi
interakcemi, od antagonistickych, ptes fakultativné mutualistické, po obligatorné mutualistické
(Stadler & Dixon 2005). Mutualistické interakce funguji na zakladé vzajemného benefitu,
mravenci ziskaji diky rostliné potravu (myrmekofilni rostliny vytvareji tzv. extra-floralni

nektaria nachazejici se kuptikladu na stoncich a také potravni téliska, nebo tikryt v podobe¢ tzv.
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domatia, za coz rostliné oplaci ochranou pted dal$imi herbivory ¢i parazity (Delabie et al. 2003;

Del Var & Dirzo 2004; Rosumek et al. 2009).

Obrazek 11: mravenec zivici se medovici msice (foto:
Jmalik, 2009)

Jelikoz druhy zitadu Hemiptera pienasi rizné patogeny, plisné, viry, poskozuji
rostlinnéch tkané, piferusuji translokaci, a snizuji jejich fitness, je ochrana vici napadeni
klicova. Mimo to u napadenych stromt mize dochézet k mnoha negativnim ucinkiim, naptiklad
k snizeni rychlosti fotosyntézy, snizeni produkce semen, redukci nutrienttl v listech, a i jejich
opadu. Hemiptery, jez navazuji mutualistické vztahy s mravenci, mohou pfijimat vice potravy,
nez ty zijici bez pec€ujicich mravencéich ,,pastyia“ (Buckley 1987). Mimo to se mSice V péci
mravenci dle nékterych zdroji vyvijeji rychleji a jejich populace jsou pocetnéjsi (Stadler &
Dixon 2005). Zminéné negativni G¢inky hovofi proti Yamazakiho hypotéze, dulezité by ovsem
bylo pfinést evidenci ziskanou experimenty provedenymi v obdobi podzimu.

Mravenci 1 mSice do tohoto mutualistického vztahu museji vlozit ndklady a zaroven
z nich tézi benefity. Jak je tomu tedy u rostlin v radmci téchto slozitych vztahi? Otazkou je, jestli
rostliny jsou vystaveny pouze negativnimu vlivu ms$ic nebo mohou z téchto vztahli néjak
benefitovat. Mozné benefity mutualistického vztahu mravenct s myrmekofilnimi Zivoc¢ichy
jsou jiz dlouho znamé. Zajimavosti je, Ze naptiklad v Ciné se zhruba od roku 300 n.l. pouZivali
mravenci ke kontrole téchto takzvanych Skidct rostlin (Buckley 1987). Funguje zde snizeni

jejich mnozstvi zaloZené na principu zamoteni parazitickymi vosickami, mravenci se starajiio
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napadené msice (Yao 2014). Mravenci dokazi rozli$it mezi myrmekofilnimi msicemi a témi,
které myrmekofilni nejsou, pravdépodobné diky kutikularnim uhlovodikiim. Dle né¢kterych
studii jsou mravenci vic¢i druhim mSic, na které nejsou vézani, lhostejni az agresivni
(Parmentier 2022). Toto zjisténi je ve vztahu k Yamazakiho (2008) hypotéze dulezité, jelikoz
pravé schopnost mravenct ochranit rostlinu vici nemyrmekofilnim druhim povazuje za
zasadni.

Zajimavym piikladem péce je chovani kuprikladu mravence zlutého (Lasius flavus),
ktery se o své mSice dikladné pecuje, pienasi je do bezpeci a zajistuje jim pfezimovani v jeho
mraveniStich (Parmentier 2022). | jiné druhy mravenct projevuji podobné chovani, jejich péce
muze vyrazn¢ zvysit miru preziti vajicek msic, a to i u druhd msic zivicich se listy stromil
(Matsuura & Yashiro 2006). PievySovala by tedy vyhoda omezeného vyskytu
nemyrmekofilnich druhli msic ¢i jinych fytofagh zvySené fitness myrmekofilnich msSic, které
by diky mravencim dosdhly méné zamotené populace a vyssi miry pteziti vaji¢ek? Bylo by pro
rostliny prospésné signalizovat, kdyz myrmekofilni mSice jsou obstaravany i proti napadeni
predatory, parazity a plisnémi? Nebo by i pfesto mély rostliny napadené myrmekofilnimi
fytofagy vyssi fitness nez ty s nemyrmekofilnimi druhy? Respektivé, jak ucinnd by byla
strategie obrany rostliny myrmekofilnimi mravenci? Dle nékterych experimentii mravenci
uto¢i a brani své msice prevazné pied predatory, kteti by mohli pfimo ohrozit jejich ,,stddo*
(Phillips & Willis 2005). U nekterych druhit msic se vSak objevily i negativni G¢inky, protoze
mravenci vice reguluji velikost opecovavanych populaci, a to se projevuje napiiklad
zpomalenym vyvojem, zmenseni velikosti msic a snizeni poctu jejich embryi (Yao 2014),
Buckley 1987). Mravenci také mohou branit msice vic¢i svym kompetitorm, jinych druht
mravencu (Phillips & Willis 2005).

Navzdory obecnému piedpokladu je dle novéjsich poznatkli mozné, ze mutualismus
mezi mravenci a myrmekofilnimi organismy muZe pfinést benefity i pro rostlinu, na niz se
vyskytuji (Rosumek et al. 2009). Ptikladem je studie studie, jejiz autory jsou Ito a Higashi
(1991), a tyka se vyzkumu vlivu mravenci Formica yessensis na druh Quercus dentata (dub
zubaty). Mravenci sniZily pocet larev motyli (Lepidoptera), avSak mnozstvi mSic se vlivem
péce mravencu zvysilo. Zjistili, ze dominantnim druhem zde byl druh myrmekofilni msice
Tuberculatus quercicola a v mensim poctu se vyskytovala Tuberculatus querciformosanus.
Toto zjiSténi souhlasi 1 s jinymi studiemi, jez naSly ptfinos pro rostlinu v podob¢ sniZzeni poctu
larev motylt i brouku (Coleoptera). Piikladem muze byt studie Fowlera a Macgarvina (1985),
kteti zjistili, ze diky pfitomnsoti mravencti (Formica lugubris) na vybraném druhu btizy (Betula

pubescens) doslo k zasadni zméné struktury spolecenstev druhti. Vlivem mravenct doslo
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k snizeni celkového poc¢tu nemyrmekofilnich druhd, specificky nékterych druhtt minujiciho
hmyzu (,leaf miners®) a okusujiciho hmyzu (tzv. ,,chewers®) patficich napt. do tadu
Lepidoptera a Coleoptera, avsak zaroven doslo k vyraznému nartstu (0 3700 %) populac¢ni
hustoty myrmekofilnich msic (Symydobius oblongus).

Rosumek et al. (2009) zahrnuli do své metaanalyzy data z 81 studii se zam¢fenim na
mutualistické vztahy mezi rostlinou a mravenci, jejich vlivu na kontrolu abundance a hustoty
fytofagli a nasledny vliv na fitness rostliny. Metaanalyza nebyla zamétena piimo Vliv
podzimniho zbarveni stromi, pfinasi nicmén¢ informace o téchto mezidruhovych interakcich,
které ukazuji duleZitost tohoto souziti pro rostliny. V tropickych oblastech, kde jsou mravenci
v obligatorné mutualistickych vztazich s myrmekofyty, jez jim poskytuji ukryt v domatiich, se
ukazal jejich vliv na rostlinu, a tedy i strukturu fytofagnich spolecenstev, vyssi. Bylo by tedy
zasadni otestovat, jak velky vliv ma na tyto vztahy podzimni barva rostlin ¢i obsah anthokyanii
v listech a jestli mravenctim mohou poskytout benefity, které by je pfimély k zvySené ochrané
téchto rostlin. K tomu je také nutno podotknout, ze v oblastech temperatu jsou vztahy mezi
rostlinami a mravenci pouze fakultativni (Rosumek et al. 2009).

Evidence o odezvé mSic na zafivé podzimni zbarveni listi stromt je nejednotna (Doring
& Chittka 2007). Zatimco nékteré prace referuji o odpudivém efektu podzimniho zbarveni na
msice (Furuta 1986; Archetti & Leather 2005), jiné studie zjistily, Ze jsou mSice podzimnim
zbarvenim pfitahovany (Wratten 1974; Holopainen & Peltonen 2002). Z uvedeného vyplyva,
ze podzimni barvy piedstavuji odlisny selekéni tlak pro riizné druhy msic.

Nakonec Yamazaki (2008) dopliiuje, tato hypotéza by nevylucovala ostatni navrzené
hypotézy snazici se vyvstélit funkci podzimniho zbarveni. Zaroven tato hypotéza nemiize byt
aplikovana na vSechny druhy stromt na podzim ménicich svou barvu listi, protoze by byla

vyzadovana specifickd interakce, kterd by zahrnovala pouze myrmekofilni druhy.
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5.2.Koevoluce (mezidruhova signalizace)

Zasadnim pfispévkem k rozvoji zdjmu o adaptivni vysvétleni dlouho zndmého fenoménu
podzimni zmény barev listi mnoha dfevin temperatu byly ptedevsim ¢etné Archettiho prace.
Marco Archetti pokracoval v linii vyzkumu naértnuté svym Skolitelem a zaroven nestorem
populacni ekologie, W. D. Hamiltonem, jenz hypotézu koevoluce (mezidruhové signalizace)
formuloval. Hamilton nikdy neakceptoval piivodni neadaptivni zdGvodnéni podzimnich barev,
jakozto pouhy dusledek senescence listll, predchazejici jejich opadu. Zaroven si v§iml, Ze ani
adaptivni hypotéza fotoprotekce, ozivena v t¢ dobé nové Merzlyakem a Gitelsonem (1995)
nestaci k vysvétleni znacné mezidruhové 1 vnitrodruhové variability fenoménu podzimnich
barev. Jako jednu z poslednich svych hypotéz proto Hamilton ve spolupraci s Brownem (2001)
navrhl, ze zatfivé podzimni barvy jsou vysledkem koevoluce mezi hmyzem a hostitelskymi
dfevinami.

Ustiedni myslenkou je, Ze jasné barvy jsou interspecifickym komunikaénim signalem.
Stromy takto sd€luji fytofagim, jez je béhem podzimu kolonizuji, Ze nejsou pro hmyz vhodnym
hostitelem, nebot’ disponuji efektivnimi obrannymi prosttedky proti invazi (Archetti 2000;
Hamilton & Brown 2001; Archetti & Brown 2004). Cim vyrazné&jsi barvou se strom prezentuje,
tim vice investuje — jednak do samotné barvy, jednak do vlastni obrany proti herbivorim ¢i
fytofagnimu hmyzu, coz Archetti (2000) prezentuje jako formu principu hendikepu (Zahavi
1977; Grafen 1990; Zahavi & Zahavi 1999). Zptusobem obrany mohou byt chemické latky,
zajiStujici konstitutivni ¢i indukovanou ochranu, ale také nizka nutri¢ni hodnota listl, jakozto
diisledek presunu dilezitych zivin do zasobnich pletiv. Listy mohou zbarvenim taky jednoduse
signalizovat sviij brzky opad (Archetti 2009).

Vsechny uvedené varianty vedou k poklesu fitness hmyzu, ktery signaly ignoruje.
Koevoluce zativych barev dievin a barevnych preferenci fytofagniho hmyzu umozni dobfie
chranénym stromim sniZit nalet hmyzich sktidct a na druhé strané taky jedincim hmyzu nalézt
nejvhodnéjsiho hostitele, na némz piezimuji (Archetti & Brown 2004). Protoze podzimni
migrace je kliova pro ptezivani a reprodukci vyznamnych druhi fytofdgniho hmyzu (Déoring
& Chittka 2007), jedinci jsou pod silnym selekénim tlakem najit co nejvhodnéjsiho hostitele.
Vzhledem k tomu, Ze zarovein mnoho skupin hmyzu rozliSuje barvy, Ize uvazovat o vyznamu
barev listli coby signalu kvality stromu. Naopak hostitelsky strom tézi z omezené¢ho naletu
hmyzu, a to nejen vlivem nizS§iho poSkozeni béhem jarniho Ziru, ale také diky mensi
pravdépodobnosti pienosu patogent — virti, hub 1 bakterii (Archetti et al. 2009).

Koevoluéni hypotéza mezidruhové signalizace piinasi nasledujici predikce: (i) na
mezidruhové trovni lze predpokladat vétsi investice do obrany, a tedy i barevné signalizace, u
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druhti vystavenych vétSimu tlaku ze strany fytofagniho hmyzu, nez u téch, které nejsou
herbivorii postizeny tak siln€ a (ii) v zasadé totéz plati na urovni vnitrodruhové — jedinci, ktefi
vice investuji do obrany, se budou vyznacovat vyraznéjSim barevnym projevem, coz povede
k efektivnéj$imu odrazeni zejména specializovanych druhi Skudcu.

Dv¢ dekady studia adaptivni hodnoty podzimnich barev temperatnich drevin ukazaly,
7e pozornost je v daném sméru nutno zaméfit predevSim na odstiny Cervenych barev, jez
zpusobuji anthokyany, pigmenty ze skupiny flavonoidd. Ty jsou totiz jako jediné nové
syntetizovany na podzim, pied opadem listl, a vyzaduji tak investici zdroji, ktera by neméla
byt bezcelnd. Ostatni podzimni barvy — zluté a oranzové — vznikaji jako dusledek odbourani
chlorofylu a zviditelnéni ptitomnych karotenoidli ¢i xanthofyll, bez vlozeni drahocennych
zdroju.

Signalni efekt barev listd v podzimnich mésicich dava smysl, jen pokud je cilen na hmyz
s podzimni kolonizaci stromil a potencialem je skutecné poskozovat. Proto Hamilton a Brown
(2001) jako modelovou skupinu pro svoji hypotézu zvolili mSice. MSice patii mezi relativné
dobie prozkoumané skudce, jsou schopny rozliSovat barvy (Doring & Chittka 2007) a druhy,
jez méni béhem sezény hostitele, migruji na stromy predev$im na podzim (Stadler & Dixon
2005). Msice navic maji s hostitelskymi stromy dlouhou koevoluéni historii (Heie 1994; White
2009) a jsou casto rozSifenym taxonem schopnym pusobit skody na svych hostitelskych
rostlinach (Dixon 1971; Blackman & Eastop 1994; Archetti & Leather 2005).

Hostitelskym dfevindm pfimo Skodi az na jafe larvy, vylihlé z vajicek, jez nakladly na
podzim dospélé samic¢ky (McLaren & Fraser 2002). Podle hypotézy koevoluce tedy stromy
S intenzivnimi odstiny ¢ervené€ odpuzuji msice, které by mély béhem podzimu kolonizovat spise
zelené, ptipadné méné barevné stromy.

Plvodni pfedpoklad, Ze slabsi stromy budou mit matngj$i barvy (Archetti 2000), by
daval smysl pouze za velmi vysoké ceny zdrojt, alokovanych do produkce pigmentl (jeZ by si
tak slabsi jedinci ,,nemohli dovolit®). Dle nékterych autort vSak podzimni produkce nové
syntetizovanych anthokyantl, neni neimérné ndkladna (Wilkinson et al. 2002). Postupem casu
se nadto ukézalo, ze podzimni barvy mohou byt intenzivni i u slabSich jedinct stroml — praveé
ti totiz potfebuji nejvice odradit hmyz (Archetti & Brown 2004; Archetti 2009) a investuji tak
do obrany. Stromy, jimz se dostava vSech potifebnych zdroj, si naopak mohou dovolit nahradit
pletiva, o kterd pfiSly herbivorii, rychlym regenera¢nim rlstem (Archetti et al. 2009).
Zajimavosti ovSem je, ze zafivost a intenzita Cervené barvy listi nemusi pfimo Souviset
s mnozstvim obsazenych anthokyand (Neill & Gould 2000). Je ovsem mozné, Ze se nejedna o

vysilani pravdivého signalu (tzv. ,honest signaling®), totiz ze stromy mohou predvadét své
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zafivé barvy a tim signalizovat, ze investovaly do ochrany, avSak Slo by o falesny signal, totiz
ze ve skutecnosti jejich obsah anthokyant je nizsi, nez se jevi dle jasné barvy a ve skute¢nosti
nedisponuji tak G¢innou ochranou (Ougham et al. 2005; Karageorgou et al. 2008; Archetti 2009
pozn pismeno).

Jakd existuje evidence, podporujici koevolu¢ni hypotézu mezidruhové signalizace?
Uvodni srovnavaci analyza 262 druhii temperatnich dievin severni polokoule a na né vazaného
druhového bohatstvi msic ukazala pozitivni vztah mezi intenzitou podzimniho zbarveni a
diverzitou specializovanych druhit msic. Nejohrozengjsi druhy stromt tedy investovaly nejvice
do signalizace obrannych mechanismt — naptiklad mnoho druhti javort (Hamilton a Brown
2001). Toto zjisténi vSak samo o sobé nedoklada preferenci druhii pro zelené listy oproti
cervené zbarvenym. Jiz studie Furuty (1986), ptedchazejici zvetejnéni koevolucni hypotézy,
vSak doklada priikazné vyssi abundance msic na zelenych a zlutych listech japonského javoru
(A. palmatum), nez na listech ¢ervenych.

Prvnim empirickym testem hypotézy byly vSak az prace Hagena et al. (2003, 2004),
kteti zjistili, ze stromy bfizy bradavi¢naté (Betula pubescens) se zelenymi listy trpély prikazné
vy$§i herbivorii nez stromy s podzimné zbarvenymi listy. Problémem studie je, Ze po pozd¢jSim
zuzeni predikce koevoluéni hypotézy na Cervené zbarveni jsou jeji vysledky nerelevantni —
uvedeny druh stromu se zbarvuje pfedevsim zluté, nikoliv Cervené. Hagen se svym tymem vSak
predstavil metriku pro urceni kondice stromu (index asymetrie), potencialn¢ velmi uzite¢nou
pfi zjiStovani souvztaznosti mezi intenzitou podzimniho zbarveni, kondici stromu a mirou
invaze skidci.

Klicovou skupinu pro prezentovanou hypotézu koevoluce ptedstavuji msice, které jsou
nejvyznamngéjsi skupinou fytofagl, migrujici na hostitelské stromy, jez vyuzije generace jejich
potomkil na jate ptistiho roku, uz na podzim, tedy v obdobi zbarvovani listu.

Msice (Aphis) se tadi do nadceledi Aphidoidea, do fadu Hemiptera (polok#idli). MsSice
disponuji bodavé-sacim ustrojim (Fryt 2020). Patii mezi fytofagni hmyz, Zivici se cukernym
roztokem pomoci napichnuti rostlinnych pletiv (vétSinou floému) styletem (Auclair 1963).
MsSice jsou schopné snizeni osmotického tlaku pozivané mizy pfeménou jednoduchych cukrii
na oligosacharidy a jejich vylouceni z téla v podobé medovice (Douglas 2006 — Guerrieri et al.
2008). Miza obsahuje nevyvazené mnozstvi Zivin, sklada se z velkého mnozstvi karbohydratt,
avSak neposkytuje dostatek esencidlnich aminokyselin. MSice jsou tedy zavislé na bakteridlnich
symbiontech pro ziskani téchto nezbytnych nutrientti (Douglas 2006). Mohou byt monofagni i
polyfagni. Predstavuji vyznamné Skidce rostlin, mohou piendSet virovd onemocnéni a

napiiklad vytvaiet pseudohdlky (Fryc¢ 2020). MSice na podzim migruji na rostliny, aby nakladly
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vajicka na vétve, ktera na nich preckdvaji zimu a teprve na jatfe zpusobuji poskozeni vylihlé
fytofagni larvy. MSice obvykle mivaji n€kolik partenogenetickych generaci v obdobi 1éta a na
podzim jednu sexudlné se rozmnozujici generaci, pfiCemz zimni obdobi piezivaji ve formé
vajicek. (Stadler et al. 2005). Pro ucel migrace vznikaji primarné na podzim, ale 1 v 1été¢,
oktidlené formy (Webster 2012). Nékteré druhy pfezimuji na primarnim hostiteli a poté na jaie
migruji na hostitele sekundarni, kde tvoti své kolonie a rozsifuji se na dalsi rostliny (Webster
2012).

Orientace pomoci vnimani barev méa pro hmyz dilezitost naptiklad pii vyhledavani zralého
ovoce a kvétu s dostatkem nektaru, dale pii mezidruhové a vnitrodruhové komunikaci. Je tedy
mozné piedpokladat, ze barvy hraji roli i pfi patrani potravy fytofagy (Pagni & Schnaitmann et
al. 2020; Reeves 2011). Trichromatismus je u hmyzu pravdépodobné mnohem ¢astéjsi nez
tetrachromatismus. Kritika koevolu¢ni hypotézy tkvi mimo jiné pravé v omezenych
moznostech hmyzu rozeznat &ervenou barvu. Cerveny receptor neni podle dosavadnich
vyzkumi hmyzu pfili§ ¢asty, disponuji jim napfiklad nékteré druhy celedi motyla Pieridae
(bélaskoviti), maji 4-9 receptord. V rozmezich 600-700 nm se pohybuji také nékteré druhy
Papilionidae (otakarkoviti) s6 az 15 receptory (Van der Kooi et al. 2021). Msice vSak
pravdépodobné dokazi rozeznat ¢ervenou od zelené diky poméru zelené-modré (Doring et al.
2009).

Prestoze jsou mSice zna¢né prostudovanou skupinou hmyzu, bude nutné experimenty
provést se zamefenim na vétsi pocet druhti s ohledem na jejich vnimani barevného spektra
(Doring & Chittka 2007). Kupiikladu pokusy publikované roku 2009, tykajici se preference
barvy listi msicemi, ukazaly, Ze nejvice atraktivni barvou pro tento hmyz byla Zlutd, méné
zelena, poté hnéda a nejméné Cervena. Pro ucel tohoto experimentu autofi vytvorili model
vybéru barev msicemi, ktery bral v potaz osvétleni sluncem, odrazivost svételného spektra od
pasti a sensitivitu spektra fotoreceptortt msic (Doring et al. 2009). Jelikoz se i dalsi vysledky
experimentll shoduji v tom, ze msSice jsou zlutou barvou spiSe pfitahovany, je mozné, ze
varovnym signalem je pro tento rod hmyzu pouze Cervena barva (Archetti et al. 2005; Ramirez
et al. 2008; Holopainen & Pelton 2002). Déring (2007) ovSem upozoriuje, Ze reakce msic na
barvy je ovlivnéna intenzitou. Prave ,,pfitahovani* msic zlutou barvou ¢i ,,vyhybani* se barvé

cervené (vzhledem k lidskému vnimani barev) si vysvétluje pouZitim urcitych odstini.

Nejen zrak a barvy hraji roli pti detekci hostitelskych rostlin, jejich vyhledani mSicemi zavisi
také na chemickych slouceninach, které rostliny vytvaii (Reeves 2011; Doring 2014). Msice

jsou nejspiSe schopné rozpoznat svou hostitelskou rostlinu dle specifickych t€kavych slou¢enin,
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které jsou pro ni taxonomicky charakteristické, nebo rozpoznaji specificky podil rtznych
slouCenin, jez rostlina vytvari (Visser 1986). Je tedy mozné, Ze podzimni listy a v nich obsazené
anthokyany, neslouzi pouze jako barevny, ale také olfaktoricky signal (Doéring 2014). Jejich
hlavni G¢el se mze lidskému zraku skryvat, pro hmyz ov§em muize byt nepiehlédnutelny. Dle
nekterych studii v obdobi podzimni zmény barvy listi dochazi k zméné profilu nékterych
chemickych slouc¢enin (napf. mnozstvi tékavych organickych latek neboli VOC — volatile
organic compound). Piikladem takto zaméfené¢ho experimentu je studie Holopainena et al.
(2010), kde se zabyvali t€kavymi slou¢eninami a feromony obsazenymi v listech biizy bélokoré
(Betula penudla) v podzimnim obdobi, na tzemi Finska. Nalezli zmény (rozdily v zelenych a
zloutnoucich listech) v emismim profilu tékavych organickych slou¢enin, avSak msice
odpuzujici feromony nikoliv. Jak uvadi Ougham et al. (2005), bylo by dale zapotiebi otestovat
mnozstvi téchto latek a prozkoumat jejich vliv na kolonizaci hmyzem. Oproti zaméfeni na
barevnost anthokyanil a karotenoida se olfaktorickym signaliim nevénovalo tolik pozornosti.
Chemicka obrana je dilezitou soucasti také hypotézy Archettiho (2000) a Browna (2001), je
tedy ustfedni myslenkou, ktera by neméla byt ignorovana (Holopainen et al. 2010, Ougham et
al. 2005).

Rozdily v preferenci riznych barev ¢i jejich odstint jsou mimo jiné dané druhové, jak
ukazaly vysledky mnoha experimenti (Schroder et al. 2014, Farnier et al. 2014, Brennan a
Weinbaum 2001, Sathe et al. 2015). Pro rod msice se zda byt nejvice atraktivni zelena a zluta
barva Moericke 1969, Archetti a Leather 2005. Kupiikladu Schroder et al. (2014) u druhu
Rhopalosiphum padi zjistli, Ze zluta byla pro tento druh nejatraktivnéjsi barvou, nasledovala ji
limetkové zelena. Z toho autofi usoudili, Ze roli hraje procento odraZzeného svétla (svétlejsi
barvy prilakaly signifikantné vice msic, zatimco $eda ¢i ¢erna minimum) danou barvou. Pti
vyhledavani potravy se zda dulezity i kontrast mezi kratkymi a dlouhymi vinovymi délkami
svétla odrazenymi naptiklad od pestie zbarvenych hostitelskych rostlin a jejich tmavsimu okoli.
Lapac¢e hmyzu (napf. msic, molic), slouzici k jejich monitoringu i likvidaci, mivaji proto

zamérné Casto Zlutou barvu (Lu et al. 2012; Pinto-Zevallos & Vénninen 2013).

Prozatim jsou dikazy o preferenci msic zelenych listh oproti Cervenym a Zlutym
smiSené () a také je potfeba mit 1 dikazy o nizS§im fitness mS$ic na stromech s Cervenymi
podzimnimi listy (Archetti 2009). — Ramirez et al. 2007, Karageorgou et al. 2008. Kupiikladu
Archetti (2009) provedl test na kultivarech jablon¢ Malus pumila a druhu msice D. plantaginea.
Jeho ptedpokladem bylo, ze Cervené zbarveni by bylo c¢astéjsi u divokych jabloni nez u

kultivovanych variet a ze Cervené variety by byly bud’to vice vitalni nebo s vétSi nutnosti
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vysilani signdlu msicim. Jeho vysledky odpovidaly premise, tedy ze stromy s Cervenymi listy
prildkaly méné okiidlenych msic nez ty s listy zelenymi a Zlutymi. CoZ ovSem jesté neznamena,
na listech Cervenych. Jejich niz$i fitness tedy podporuje hypotézu koevoluce. Archetti
porovnaval, kolik procent kultivari a kolik pfirodnich méni svou barvu listi na odstiny ¢ervené,
a U kultivarti jabloni napfi¢ riznymi zemémi (Anglie, Stiedni Asie, Amerika atd.) tato zména
barvy mén¢ Castd. Vice vitalni nebo s vétsi potiebou vysilani signdlu: ¢ervena nenaznacovala
signifikantné vyssi vitalitu nez zelend a zlutd, vétsi potieba vyslat signadl méiena na zakladé
nachylnosti k chorobam pienasenym hmyzimi $ktidci — k vyhodnoceni byla vybrana bakterialni
spala rizovitych pfenaSena mimo jiné i mSicemi. Ve Spojenych statech byly primérné stromy

s cervenymi listy vice nadchylné nez ostatni.

Archetti a Leather (2005) provedli testovani koevoluéni hypotézy v parku v Anglii na
vybraném druhu msice Rhopalosiphum padi (msSice stfemchova) napadajici Prunus padus
(sttemcha obecna) (na podzim zména barvy od zelené po Cervenou a zlutou). Méfeni barvy
provedli vizudlné, stejnym zplisobem zkoumali 1 stupen zachovéni listd. U msSic byl
monitorovan jejich pfilet vizualné a za pomoci lapace. Dale provedli vypocet msic na 100
listech na 30 stromech. Msice do vybraného anglického parku Silwood pfilétaly jiz v dobé
riznorodého barveného displeje listd, az do doby jejich opadu. Dle ocekavani se jich
vyskytovalo na stromech s ¢ervenymi a Zlutymi listy méné nez se zelenymi, a jejich mensi pocet
zde byl i na podzim i jafe — gynoparae, oviparae..Ovsem naprosta vétSina msic nepiezila zimu,

tudiz test srovnani jejich mnozstvi na jafe nebyl mozny. + vice citaci v textu

Ramirez et al. (2008) zabyvali se mnozstvim jihoamerického druhu msSice
Neuquenaphis staryi, ktery je v asociaci s Nothofagus alessandrii (pabuk Alessandriv). Na
podzim spocitali msice (oviparnich i viviparnich samic N. staryi) na Sestnacti vybranych
stromech (N. alessandrii) v lesni rezervaci, oblasti lezici v jizni Americe, centralnim regionu
Chile. Na kazdém ze sledovanych stromt bylo pro vypocty msic vybrano 30 listt, které rovnéz
proSly podrobnymi analyzami k zjiSténi poméru cervené a zelené. MSice byly podrobeny
laboratornim testim k ur€eni jejich preference jednotlivych barev. K tomuto ucelu pouzili
uméle osvétlené Petriho misky z kazdé poloviny zakryté odlisnym barevnym filtrem — zelenym,
zlutym, Cervenym, v tfech rGznych kombinacich. Poté opakované zméfili ¢as, jaky mSice
stravily na obou odlisnych polovinach Petriho misky. Dle provedenych testti msice preferovali
zelenou nad Cervenou barvou, s Zadnym velkym rozdilem u zelené a Zluté. Na jate zmé&fili miru

rustu mSic na 11 z vybranych stromi pomoci polapeni samicek do ,kleci® a poté za 14 dni
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stanovili pocet potomka a miru reprodukce. Nenasli signifikantni korelaci mezi mirou rastu
msSic na jafe a zbarveni listi tychz stromt na podzim, neboli zadna z barev nijak neovlivnila
mnozstvi msic v jarnich mésicich, jak negativné, tak pozitivné. Toto neodpovida jejich
predikcim. OvSem cCervené zbarveni stromim i pfesto propijCuje néco jako neviditelny
ochranny plast’, jelikoz diky této barve je napaden menSim poctem msic. Na podzim se nejvice
mSic vyskytovalo na zelen¢ zabarvenych stromech. Autofi K vysledkiim podotykaji, Ze neni
zatim jasné, zda tento druh msice zvladne rozlisit barvy jednotlivych listl a také, ze experiment
s Petriho miskou zajisté neni srovnatelny s vyhledavanim stromu v piirod¢, za pouziti vSech
smyslt msice. Vysledky pouze naznacuji preferenci ruznych barev nebo toho, jak jasné tyto
barvy jsou. Dale upozornuji, Ze preference pro zelenou mize mit rizné divody, napiiklad to,
ze mSice potiebuji vyuzit listy, které opadaji co nejpozdéji, tudiz si vybiraji ty zelené. Moznou
souvislost vidi i ve vyhybani predatoram. Jejich vysledky podporuji hypotézu, ovSem

nevylucuji jiné divody k tomuto chovani msic.

5.2.1. Kritika hypotézy
White (2009) této hypotéze udélil tzv. ,,red herring® (Cerveny herring), termin pouzivany pii

oponovani hypotézam (Holopainen 2011). White upozoriiuje na nékolik otazek, jiz vznesenych
i jinymi autory. Dle oponentu pravé predpoklad vétsiho vyskytu specializovanych druhd msic
na stromech vykazujicich signal v podobé& podzimniho zbarveni, tuto hypotézu vyvraci. Neboli,
pokud by signdl fungoval, mélo by se na téchto stromech vyskytovat mén¢ specializovanych
druhti. Nesouhlasi také stim, Ze by stromy s listy prochazejicimi senescenci tento signal
potfebovaly a to, Ze mSice jsou schopny se Uspés$né zivit na podzimnich listech, dle néj a dalsich
autorti také ptispivd k dikaziim proti Hamiltonové hypotéze. Dle Whita vyznamnéjsi roli
VvV mnozstvi mSic mohou hrat nizké zimni teploty likvidujici jejich vyvojova stadia, nez méné
podstatné mnozstvi nakladenych vaji¢ek na podzim, coz ukazuje pravé i pokus Archettiho a
Leathera (2005). Upozoriuje na nedostatek diikazti potvrzujicich vliv napadeni listi msicemi
vV obdobi podzimu na kvalitu a rychlost toku mizy stromu ovliviiujici rist na jate. Dle néj
souvisi mens§i mnozstvi jarni generace? msic s nizkou potravni kvalitou téchto stromu. Ke své
kritice hypotézy piidava i to, Ze zména barvy na ervenou je zbytecnd, protoze nez k ni dojde,
msice jiz strom napadly (byly naldkany ptivodni zelenou barvou listi). Ptirodni
selekce...Upozoriiuje na rozdily mezi mSicemi migrujicimi na stromy v obdobi podzimu
(senescence feeders), zivicich se nutrienty exportovanymi z listl zp&t do rostliny? MSice krmici

se na jafe naopak vyuzivaji listd, do kterych se dostava silny proud nutrientt. (White 2009).
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Wilkinson et al. 2002 upozoriiuji na nacasovani piiletu msic na stromy, pficemz druhy patiici
do skupiny msic, které méni své hosty, prilétaji na stromy vétSinou pied zmeénou barvy jejich
listti a opoustéji je v obdobi pozdniho jara ¢i zacatku 1éta. Druhd skupina msic neméni své hosty
a priléta na stromy béhem roku, s vrcholem kolonizace na jaie a v 1été. Autofi poukazuji i na

variabilitu v mnozstvi anthokyant v jednotlivych listech a stromech.

Lev-Yadun tuto hypotézu doplnil o poznatek, Ze podzimni barvy listii jsou aposematické neboli,
ze slouzi jako varovné signaly nechutnosti, nepozivatelnosti nebo nizké nutri¢ni hodnoty.
Zaroven vsak dodava, ze se koevolucni teorie 1i$i od klasického aposematismu, jelikoz ma nejen
okamzity ucinek, ale zasahuje také pfisti jarni generaci hmyzu, (napf. modelového ptikladu,
msSic) vylihnutou z vajicek nakladenych v podzimnim obdobi, a to snizenim jeji fitness (Lev-
Yadun 2010). Dale Schaefer et al. (2011) upozornuji, Ze pigmenty listi mohou byt pouzivany
jako signdl pro zivoc€ichy, ale zaroven jsou schopny fyziologickych funkci, neboli Ze se
hypotézy navzajem nemusi vylucovat. Anthokyany jsou velka skupina pigmenti plnici mnoho

riznych funkci (Gould 2004, 2009, Schaefer 2011).
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6.Zavér

Hlavnim smyslem mé bakalaiské prace bylo vytvofit aktudlni prehled dosavadnich
znalosti o fenoménu podzimni zmény zbarveni olisténi, patrné piedev§im na opadavych
dfevinadch temperatniho pasma. V nasledujici zavérecné Casti textu se vénuji kritickému
zhodnoceni hypotéz, formulovanych s cilem uvedeny jev vysvétlit adaptivnim zpiisobem. A¢
si i v dnesni dobé kladou védci otazku, pro¢ by bylo vyhodné vkladat cenné zdroje do podzimni
de novo syntézy anthokyanu, klasiké neadaptivni vysvétleni podzimni zmény barev listi bylo
doplnéno jiz o mnoho alternativnich adaptivnich vysvétleni. V této bakalaiské praci jsem je
roz¢lenina dle Archettiho (2009?) do dvou skupin, a to na hypotézy resistence viici abiotickym
faktorim (v ramci nich za¢lenena hypotéza otepleni listi, resistence proti suchu a fotoprotekce)
a hypotézy mezidruhové signalizace (zahrnujici hypotézu kamuflaze, antikamufldze,
trojstranného mutualismu, ,,fruit flag™ a koevoluce).

U kazdé hypotézy zde shrnuji jejich tuskali, omezeni a kritiku, na coz se vaze také
naznaceni dal§itho mozného vyzkumu v této oblasti.

Nékteré z hypotéz by vyzadovaly specifické interakce, mély by omezenou platnost
pouze pro nékteré druhy (napf. hypotéza trojstranného mutualismu, ,,fruit flag®). U mnoha
z nich neni jasné, zda a pro¢ by dana navrzena funkce byla v podzimnim obdobi kli¢ova (napf.
u hypotézy otepleni listl a resistence vic¢i suchu), dale je také Castym problémem chybéjici
testovani na vhodnych datasetech anebo provedené experimenty ptinasi nejednotné vysledky.
Naptiklad testovani hypotézy otepleni listd bylo zamefeno hlavné na tropické oblasti, u
hypotézy trojstranného mutualismu také chybi vyzkum zaméfen na roli podzimnich barev. Pti
testovani hypotézy omezené pozivatelnosti je tisaklim vliv jinych metabolitt na tuto funkci.
Dal$im zmifiovanym problémem je design experimentl, a to naptiklad u testovani ,,fruit flag*
hypotézy (pouziti umélych listi a plodi) a hypotézy koevoluce (zafazeni barev dle
subjektivniho lidského vnimani namisto spektrometrickych ptistroji, opomenuti vlivu
kontrastu). Dosud nejvétsi podporu maji hypotézy fotoprotekce a koevoluce, ale i tyto byly
kritizovany. U hypotézy koevoluce se nejvice poukazuje na zrak msic, respektive jestli jsou
msSice schopné rozlisit a detekovat ervené podzimni listy, kdyZ jim chybi ¢erveny receptor.
Kuptikladu Déring et al. (2009) piisli S moznou odpovédi, mSice by mohly detekovat Cervené
odstiny podzimnich listi pomoci vnimani poméru zelené a modré, pti¢emz roli zde hraje i
schopnost vnimani UV zafeni. Hypotéza fotoprotekce celi kritice, jelikoz karotenoidy, které

jsou v listech piitomné po cely rok, jiz fotoprotektivni funkci maji. Dale také, ze na podzim
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dochazi ke snizeni absorpce svétla, avSak podzimni listy, u kterych probiha senescence mohou
byt vice nadchylné vici svétlu, resp. fotoposkozeni.

Dalsi vyzkum by mél spocivat pfevazné v provedeni experimentl, jez by pfinesly
chyb¢jici udaje a zarovenn by byly navrzeny tak, aby byly odpovédi na kritiku provedeni
predeslych experimentt, a tim co nejvice eliminovaly nezddouci faktory, které mizou piinést
nechténé ovlivnéni vysledk a slozitost v jejich porovnavani (napft. jednotnéjsi zafazeni odstind
a kontrastu barev — spektrometr misto subjektivniho vnimani barev). Poptipad¢ by také mohlo
byt vhodné testovat na vice druzich, jak rostlin, tak Zivo¢ichi — dosavadni experimenty jsou
zaméieny spiSe na mSice. Dale by se studie mohly vénovat i propojeni hypotéz — tedy vice
funkcim anthokyand zaroven, pfestoze se hypotézy navzdjem nevylucuji, soucasnému
fungovani anthokyant jako signalt pro zivocCichy i jako obrané vuci abiotickym stresorim
nebylo vé€novano tolik publikovanych clankt. Déle by bylo vhodné vice experimnetli zaméfit
na del$i vyzkum provadény béhem let, ne pouze kratkého obdobi — kvuli vlivu jinych faktort
(napt. tuhé zimy ovliviuji preziti vajicek msic, sezénni zmény v mnozstvi plodi a nasledné
semen, ktera pteziji a vykli¢i — mnoho faktort spole¢né, ne pouze disperze fruktivory).

Nejvétsi podporu na zakladé provedenych experimentl si ziskala hypotéza fotoprotekce
(Pringsheim 1881) a hypotéza koevoluce (Archetti 2000; Hamilton & Brown 2001). Je to ov§em
dano i tim, Ze tyto hypotézy byly pravdépodobné ze vSech uvedenych nejvice testovany, u
mnohych dalsich empiricka data skoro ¢i zcela chybi.

Jak naptiklad Schaefer et al. (2011) upozornili, jednotlivé hypotézy se navzijem
nevylucuji. Néktefi z autorti vybranych hypotéz (napt. Lev-Yadun 2004, Yamazaki 2008)
pifimo udavaji, Ze nevylucuji jina vysvétleni tohoto fenoménu. Anthokyany jsou schopny
zajistovat mnoho funkci a je mozné¢, ze se kuptikladu mohly priméarné vyvinout jako adaptace
vici abiotkym stresortim, avSak béhem dal$iho vyvoje mohly zacit fungovat adaptivné i ve
vztahu K biotickym fakotriim, jako prostfedek mezidruhové komunikace. Moznych funkci
anthokyantl je navrzeno opravdu mnoho a je mozné, Ze se skutecné jedna o ,,Svycarsky ntiz

ptirody*, jak je popsal Gould (2004).
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8. PFilohy
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Ptiloha 1: Pfechod a zména barev z jarniho do podzimniho zbarveni (12.6.2022, dole
28.10 2021) (foto: autorka)
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Ptiloha 2: Podzimni listy javoru, strom pfe a po opadu
listi (5.11.2020, dole 20.11. 2020), (foto: autorka)




Piiloha 3: Podzimni krajina (foto: autorka, 28.10.2021)



Ptiloha 4: Ukazka rozmanitosti barev listli v riiznych stadiich podzimni senescence toho samého
stromu — javoru mléce (foto: autorka, 9.10. 2021)



