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Blažková M . 2023. Podzimní barvy rostlin - klasická a adaptivní vysvětlení obecně známého 
fenoménu [bakalářská práce]. Olomouc: Katedra ekologie a životního prostředí, 
Přírodovědecké fakulta, Univerzita Palackého v Olomouci. 101 s. Česky. 

Abstrakt 
Před opadem listů stromy předvádí velkolepou podívanou v podobě nepřehlédnutelné změny 

zbarvení, která svou krásou a pestrostí zaujala i vědce, jež se začali zabývat její příčinou. 

Prvotní vysvětlení tohoto nepřehlédnutelného fenoménu bylo prosté, pestrobarevné odění 

stromů je způsobeno oxidací chlorofylu, jedná se o fázi „zrání" neboli maturace listu, podobně 

jako k tomu dochází u plodů rostlin. Objev, že anthokyany vznikají na podzim de novo, podnítí 

další výzkum snažící se vysvětlit jejich funkci. Proč rostliny využívají své drahocenné zdroje 

k jejich tvorbě, když zanedlouho tyto listy opadají? V této bakalářské práci představuji hlavní 

dosud navržená vysvětlení funkce anthokyanů v podzimních listech. Hypotézy vysvětlující 

příčinu podzimního zbarvení je možné rozdělit do dvou hlavních kategorií, a to na hypotézy 

týkající se rezistence proti abiotickým faktorům, kam se řadí funkce fotoprotekce, oteplení listů 

a resistence proti suchu. Balík hypotéz mezidruhové signalizace obsahuje hypotézu kamufláže, 

antikamufláže,"fruit flag" - vlivu barev na rozptyl semen, omezené poživatelnosti, 

trojstranného mutualismu a hypotézu koevoluce. Nej starší hypotézou z popisovaných je 

hypotéza fotoprotekce (1879), která zároveň patří mezi jednu z těch doposud nejvíce 

prozkoumaných a podložených experimenty. Předpokládá funkci anthokyanů jako antioxidantů 

chránících před negativními vlivy fotooxidace, přičemž by také přispívaly k efektivnějšímu 

zpětnému vstřebání živin, zejména dusíku. Dle časové posloupnosti následuje hypotéza 

oteplení listů (1881), jež spočívá ve zvýšení teploty listu pomocí vyššího obsahu anthokyanů, 

které by zrychlily jejich metabolismus a transpiraci. Toto vysvětlení bylo zaměřeno spíše na 

tropické oblasti a empirická data z temperátu chybí. Dále bylo navrženo, že anthokyany 

napomáhají při odolnosti vůči vodnímu stresu díky osmotické funkci. Myšlenka, že by pestré 

barvy listů způsobené anthokyany, mohly sloužit v rámci mezidruhové signalizace, byla 

rozvinuta například v hypotéze „fruit flag", pojednávající o vlivu barev na rozptyl semen. 

Podzimní zbarvení by mohlo sloužit jako „vlajka" zviditelňující stromy pro fruktivory, jež na 

podzim migrují. Tato hypotéza je podložena daty, avšak design provedeného testování se zdá 

být problematický. Dalším návrhem je působení snížení herbivorie a růstu plísní díky 

anthokyanům. Hypotéza byla původně formulovaná pro tropické druhy a chybí zde relevantní 

experimenty. Se zajímavých vysvětením přišli také autoři hypotézy antikamufláže. Fungovala 

by na prinpicu zvýšení nápadnosti fytofágů, jejichž zelená barva by byla vkonstrastu 



s červeným pozadím listů. Velké části fytofágního hmyzu chybí červený receptor, na čemž staví 

nejen hypotéza kamufláže. Červené odstíny anthokyanů by znesnadňovaly detekci fytofágům, 

čímž by se rostliny chráněly proti napadení. Klíčové přínosy na téma funkce podzimních barev 

jako signálů přinesl Archetti a Hamilton s Brownem. Hypotéza koevluce je vedle 

fotoprotektivní ústřední, značně prozkoumanou i testovanou. Autoři vychází ze Zahaviho 

principu handicapu. Hlavní funkcí anthokyanů by dle nich byla signalizace fytofágům, že daná 

dřevina je dobře bráněna a není výhodné j i napadnout. Poslední navrženou byla hypotéza 

trojstranného mutualismu, jež předpokládá funkci anthokyanů jako lákadlo pro myrmekofilní 

mšice, které by přivábily mravence a ti by poté ochraňovali rostlinu proti konkurenčním druhům 

fytofágů. Další směr výzkumu by spočíval převážně v provedení experimentů k poskytnutí 

chybějících dat. Jelikož se uvedené hypotézy navzájem nevylučují, mohl by být proveden také 

výzkum zabývající se více funkcemi anthokyanů zároveň, tedy jejich působením v rámci 

fyziologické ochrana rostliny, a i jako mezidruhový signál. 

Klíčová slova: Anthokyany, podzimní zbarvení, koevoluce, listnaté stromy, temperátní pás, 

mezidruhová 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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l.Úvod 
Je obecně známo, že v některých oblastech Země dochází s blížícím se koncem vegetačního 

období ke změně zbarvení listů řady druhů rostlin, především dřevin. Uvedený fenomén je 

nejvíce patrný v mírném pásmu, tam kde dominují přirozené či přírodě blízké opadavé lesy. 

Zde se každoročně s nástupem podzimu promění rozsáhlé původně zelené porosty v pestrou 

mozaiku plošek žlutých, oranžových či červeně zbarvených dřevin. Dle Archettiho (2009a) se 

podzimní změna barvy na žlutou týká přibližně 15 % druhů dřevin mírného pásma, kolem 10 

% druhů temperátních dřevin na podzim zčervená. V některých regionech ovšem proporce 

„barvoměnných" dřevin dosahuje výrazně vyšších hodnot. Příkladem mohou být smíšené lesy 

Nové Anglie (USA), kde se celých 70 % druhů dřevin zbarvuje s příchodem podzimu červeně 

a 30 % žlutě (Lee et al. 2003), nebo patagonské porosty tvořené přirozeně pouze pabukem 

(Nothofagus spp.), jež nejprve zoranžoví a posléze změní barvu na červenou. Červené zbarvení 

listů je častější v Severní Americe, Jižní Americe, Číně i Japonsku než v Evropě (Holopainen 

& Peltonen 2002; Archetti 2009a; Lev-Yadun & Holopainen 2009; Lev-Yadun 2022). 

Kupříkladu Renner a Zohner (2020) provedli studii na 1532 (z toho 201 z Evropy, 431 

ze Severní Ameriky, 900 z Asie) druzích opadavých dřevin a zjistili, že pouze 9 % evropských 

druhů mění zbarvení listů na červené odstíny, dále 25 % druhů z Asie a 27 % druhů z Severní 

Ameriky. 

Popsaný ekologický jev má zjevnou fylogenetickou komponentu, kdy se například 

celých 50 % druhů javorů {Acer spp.) na podzim zbarvuje červeně, zatímco jiné taxony tuto 

vlastnost zcela postrádají (Archetti 2009a). Značná variabilita existuje také v rámci jednoho 

druhu, kdy někteří jedinci shazují ještě zcela zelené listy, zatímco listy jiných nabývají pestré 

škály barev, než opadají (Schaberg et al. 2003; Archetti & Leather 2005). 

Zelené zbarvení listů je důsledkem značné převahy chlorofylu oproti ostatním 

pigmentům listu v „dobré kondici" (Archetti et al. 2009). V některých případech však listy 

nabývají odlišného zbarvení (Hughes et al. 2005; Karageorgou & Manetas 2006), přičemž 

podzimní změna barvy stárnoucích listů mnohých temperátních dřevin je nej dramatičtějším 

příkladem. 

Původně byla změna barvy temperátních dřevin vysvětlována neadaptivně, jako pouhý 

důsledek senescence listů předcházející jejich opadu (Jordán 1873; Martin & Thomas 1887; 

Bogue 1891), kdy pod vlivem spouštěcích faktorů tohoto procesu (zkracování fotoperiody, 

vodní stres, teplota aj.) dochází k rozkladu chlorofylu v listech. Snaha o nalezení ultimátního 

vysvětlení příčiny podzimního zbarvení je patrná i v raných pracích, publikovaných vědci v 19. 
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století. Již texty Jordána (1873) či Bogueho (1891) obsahovaly otázky a náznaky možných 

hypotéz, jako například, že na podzim dochází ke „zrání listů", pro vizuální podobnost se 

změnou barev plodů při jejich dozrávání (Cook 1871; Jordán 1873). Změnu barev si tehdejší 

autoři vysvětlovali například jako proměnu barvy chlorofylu na červenou, pestrost odstínů 

způsobenou množstvím cukrů v listech, abiotickými podmínkami (teplota, sucho, déšť) aj. 

Dnes víme, že produkty štěpení chlorofylu jsou bezbarvé, tudíž důsledkem rozpadu 

tohoto pigmentu je odmaskování žlutého až oranžového zbarvení způsobeného karotenoidy 

(Stiles 1982; Chen et al. 2019). Karotenoidy slouží jako doplňkové fotosyntetické pigmenty, 

které zajišťují zachycení světla o vlnové délce 400 až 600 nm, uplatňují se také jako barviva, 

ochraňující fotosyntetický aparát při nadměrném slunečním osvitu a mají i antioxidační funkci. 

V pletivech listu jsou přítomné po celou sezónu, většinu doby jsou ovšem maskovány obsahem 

chlorofylu (Renner & Zohner 2019). 

Při zbarvování listů jsou nicméně důležité i anthokyany, jež jim propůjčují červené až 

purpurové odstíny. A právě červené zbarvení listů zpochybnilo původní neadaptivní vysvětlení 

podzimní hry barev četných dřevin temperátu. Na rozdíl od karotenoidů totiž anthokyany 

vznikají de novo v období před podzimním opadem listů (Matile 2000; Tanaka et al. 2008; Lee 

2002). Při senescenci listů se rozpadají buněčné struktury i biomolekuly, následuje reabsorpce 

části živin do zásobních orgánů a celý proces (Keskitalo et al. 2005; Miryeganeh 2021) končí 

smrtí buněk a shozením listů (Estiarte 2015). Syntéza nových pigmentů s výhledem na téměř 

okamžitou ztrátu investovaných zdrojů prostřednictvím brzkého opadu listů nemá tudíž bez 

adaptivní alternativy žádný evoluční smysl. 

Postupně formulované adaptivní hypotézy lze rámcově rozdělit podle typu získané 

výhody na dvě hlavní skupiny. První z nich sdružuje hypotézy zdůrazňující adaptivní význam 

zbarvení prostřednictvím zvýšení resistence rostliny/dřeviny proti negativním vlivům 

abiotických faktorů, druhá upřednostňuje roli podzimních barev v mezi druhových interakcích 

rostlin s ostatními organismy. Mezi hypotézy, které akcentují význam podzimních barev ve 

vztahu k ochraně proti abiotickým faktorům, patří například hypotézy fotoprotekce (Pringsheim 

1881; Hoch et al. 2001), oteplení listů (Stáhl 1896; Oberbauer & Starr 2002) a resistence proti 

suchu (Chalker-Scott 1999). Adaptivní vysvětlení z hlediska biologických interakcí 

předpokládají dílčí hypotézy kamufláže (Karageorgou & Manetas 2006), antikamufláže (Lev-

Yadun et al. 2004), „fruit flag" pojednávající o vlivu barev na rozptyl semen (Stiles 1982), 

omezené poživatelnosti (Coley & Aide, 1989) a tzv. tri-trofických interakcí - mutualismu mezi 

mravenci a mšicemi (Yamazaki 2008; Archetti 2009b). Nejobecněji formulovanou hypotézou 

z kategorie biotických interakcí, coby hnacího motoru vzniku pestrých podzimních barev, a 
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tedy s potenciálem nej univerzálnej ši platnosti, je hypotéza koevoluce (Archetti 2000; Hamilton 

& Brown 2001). Tato předpokládá interspecifickou signalizaci mezi rostlinami (stromy) ajejich 

fytofágy, uskutečňovanou ze strany stromu právě pomoci jasného, výrazného zbarvení listů na 

podzim. 

V rámci výzkumu role rostlinného zbarvení v mezidruhových interakcích byl doposud 

kladen důraz převážně na studium barev rostlin, coby způsobu inzerce benefitů pro opylovače 

a živočichy živící se ovocem, kteří se často uplatňují jako vektory šíření diaspor. Mohlo by 

podzimní zbarvení listů dřevin hrát podobnou roli, ale sloužit v tomto případě jako signál, 

odrazující jejich případné konzumenty? Pokud skutečně je varováním pro živočichy, jak přesně 

funguje? Lze koevoluční hypotézu vztáhnout nejen na červené zbarvení dané anthokyany, ale i 

na žlutou barvu podzimních listů, jež je dosud chápána jako důsledek rozkladu chlorofylu? To 

jsou jen některé z otázek, které si kladou vědci uvažující adaptivní význam fenoménu 

podzimních barev (Lev-Yadun et al. 2002). Smyslem mé práce proto je představit tento 

pozoruhodný přírodní j ev pokud možno komplexně, formou studie shrnující přehledně výstupy 

dosud publikovaných prací na dané téma a naznačit možné směry dalšího vědeckého výzkumu 

v této oblasti. 

2. Pigmenty rostlin 
Rostlinné pigmenty lze rozdělit dle chemických vlastností do dvou hlavních skupin, na 

ty, které jsou rozpustné v tucích (lipochromy) a na ty, které jsou rozpustné ve vodě 

(hydrochromy). Lipochromy jsou lokalizované vplastidech a řadí se sem chlorofyly a 

karotenoidy. Hydrochromy se nacházejí ve vakuolách a do této skupiny patří anthokyany a 

betalainy (Sharma et al. 2021; Boo et al. 2012). Pigmenty slouží u rostlin například jako 

antioxidanty (lapání tzv. reaktivních forem kyslíku, dále ROS, tzv. scavengery), k lákání 

opylovačů (barva květů), fotoprotekci (tj. k zachycení singletového kyslíku), obraně před 

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

2.1.Chlorofyly 
Chlorofyly jsou fotosyntetické pigmenty zelené barvy, tvořené vždy peptidem porfyrinem 

s centrálním atomem hořčíku s lineárním řetězcem fytolu, nej rozšířenější v rostlinách, ale 

přítomné ve všech fotosyntetizujících organismech včetně sinic (Cyanobacteria) a řas (Dere et 

al. 1998; Chew & Bryant 2007; Thiel et al. 2018). Dělí se na chlorofyl-a, chlorofyl-^ (další typy 

c, d, e,fse nevyskytují ve vyšších rostlinách) (Scheer 2022), přičemž j ednotlivé formy (a, b, c, 

d, e, a, f) se od sebe liší jen nepatrně, a to v přítomnosti a poloze některých funkčních skupin 

14 
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na porfyrinovém kruhu (cit). Právě díky této drobné odlišnosti pohlcují různé typy chlorofylu 

mírně odlišně příslušná rozpětí vlnových délek viditelného, fotosynteticky aktivního záření. 

Chlorofyl pohlcuje světlo ve viditelné části spektra, nejvíce v modré vlnové délce (430 nm) a 

červené části spektra (660 nm), zatímco zelenou část spektra (495-570 nm) odráží, proto se 

většina rostlin jeví jako zelená (Taiz & Zeiger 2010). U eukaryotních organismů je chlorofyl 

umístěn v chloroplastech a prokaryota ho mají lokalizován v thylakoidech. (Vothknecht & 

Westhoff 2001). Hlavní funkcí chlorofylu je účast na zachycení a přenosu energie, obsažené ve 

fotonech slunečního záření v průběhu fotosyntézy. Při procesu fotosyntézy je nezbytný 

chlorofyl-a (Björn et al. 2009). 

2.2. Karotenoidy 
Mezi typické podzimní zbarvení patří také žlutá barva, způsobena karotenoidy, u nichž nejsou 

důkazy o de novo vzniku na podzim. Karotenoidy se vyskytují v listech po celý rok a na podzim 

dochází k jejich odmaskování po rozkladu chlorofylu (Obr. 1,2 níže). Proces změny zbarvení je 

dobře pozorovatelný také při zrání plodů (např. manga, borůvek), přičemž dochází rovněž 

k rozkladu chlorofylu, odmaskování karotenoidů a syntéze anthokyanů (Kuai et al. 2018; 

Kapoor et al. 2022). Na sklonku vegetační sezóny však dle dostupných údajů jejich dodatečná 

syntéza karotenoidů neprobíhá (Ougham et al. 2005). Karotenoidy lze dělit na primární (nutné 

k fotosyntéze - ß-karoten, violaxanthin, neoxanthin) a sekundární (nacházející se v květech a 

plodech - a-karoten, ß-cryptoxanthin, zeaxanthin, antheraxanthin, capsanthin, capsorubin) 

(Delgado-Vargas et al. 2000). Z jiného hlediska je lze dělit dle jejich chemické podstaty na 

karoteny a xanthofyly (Maoka 2020). Oba typy jsou tvořeny a uloženy v plastidech, například 

v chloroplastech a chromoplastech, avšak nikoliv v protoplastech (Li et al. 2016). Z 

chemického hlediska se jedná o terpenoidy, pohlcující světlo ve viditelné části spekra, zhruba 

v rozmezí 400 nm až 500 nm (Britton 2008). Vykonávají důležité funkce při procesu 

fotosyntézy, slouží jako doplňkové pigmenty zachycující světlo a chrání proti fotooxidaci, 

účastní se xanthofylového cyklu, slouží jako antioxidanty (Delgado-Vargas et al. 2000). Během 

xanthofýlového cyklu karotenoidy zachytávají chlorofyl ve stavu singletní excitace, díky čemuž 

nedochází ke vzniku ROS (Carbonera et al. 2005; Latowski et al. 2011; Ramel et al. 2012). 

Tento proces probíhá v thylakoidních membránách a rostliny se takto chrání proti vysokému 

ozáření (Latowski et al. 2011). 
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Obrázek 1: zlatavá barva podzimního listí Obrázek 2: postupná změna listí břízy na žlutou 
javoru mléče, způsobena karotenoidy (foto: 5 a r v u ( f o t o : a u t o r k a , listopad 2020) 
autorka, říjen 2021) 

2.3. Flavonoidy 
Flavonoidy j sou sekundární metabolity rostlin, patřící mezi fenolické sloučeniny. Je 

možné je klasifikovat na základě chemické struktury do tří tříd, na flavonoidy, isoflavony a 

neoflavonoidy. Dále se dělí do podskupin na flavony, flavonoly, flavanony, flavanonoly, 

flavanoly, katechiny, anthokyaniny a chalkony (Panche et al. 2016). Flavonoidy jsou vytvářeny 

v cytosolu buněk, jsou přítomny v mnoha různých částech rostliny, a stejně tak rozličné jsou 

jejich funkce v rostlinách. 

2.4. Anthokyany 
Mezi jedny z nej detailnej i prostudovaných flavonoidů patří anthokyany (Piatkowski et 

al. 2020), přítomné alespoň v menším množství prakticky ve všech listech většiny rostlin 

(Manetas et al. 2002). Výjimku zřejmě představují někteří zástupci řádu Caryophyllales, u 

nichž anthokyany funkčně nahrazují tzv. betalainy (Sakuta et al. 2021; Tanaka et al. 2008; 

López-Cruz et al. 2023). Anthokyany jsou zodpovědné za pestré zbarvení květů, plodů, semen, 
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ale i vegetativních orgánů rostlin. Výrazné zbarvení, jež anthokyany konkrétním částem rostlin 

propůjčují, umožňuje např. přilákat opylovače na květ, nebo plodožravé druhy, fungující jako 

roznášecí semen, ke zralým plodům (Corso et al. 2020; Mekapogu et al. 2020). Zajišťují ale 

také odolnost proti abiotickým stresorům, např. intenzivnímu osvětlení, zimě či suchu. 

Konečně, červeně bývají zbarveny i mladé listy, často u tropických druhů dřevin, kde bývá 

zdůrazňována mimo jiné jejich role v ochraně proti herbivorním, resp. fytofágním druhům 

(Kursar & Coley 1992; Lee Gould 2002; Gong et al. 2020). 

Anthokyany objevil/pojmenoval (anthos - květ/květina, cyanos - modrá) německý 

botanik Ludwig Marquart v roce 1835 (Lee & Gould 2001) a jde o zdaleka nej častější látky, jež 

propůjčují různým částem rostlin červené až purpurové tóny. Existují však i výjimky (např. u 

řádu hvozdíkotvarých rostlin (CaryophyHaleS)]Q červené zbarvení květů, plodů aj. zajišťováno 

skupinou tzv. betalainů - pigmentů, odvozených od tyrozinu (Lee 2002; Tanaka et al. 2008), 

stejné látky způsobují i červené zbarvení mladých listů a listenů známé okrasné liány 

motýlokvětu (Bouganvilleia spectabilis) (Silva et al. 2016.) 

Flavonoidní pigmenty jsou obvykle syntetizovány v cytoplazmě a lokalizovány ve 

vakuolách svrchních epidermálních buněk a buněk mesofylu (Hoch et al. 2001; Zhang et al. 

2016). Mohou se nicméně nacházet i ve speciálních buňkách zvaných anthocyanoplasty (Pecket 

& Small 1980; in Kayesh et al. 2013). Výsledný dojem červených barevných odstínů vzniká 

díky odrazu světla vlnových délek v červené části viditelného spektra okolo 640 a 710 nm 

(Feild et al. 200), tedy maximálního pohlcování komplementárních vlnových délek viditelného 

záření, (ačkoliv některé zdroje uvádějí širší rozsah vlnových délek pohlcovaných anthokyany, 

např. Tanaman et al. 2014). Rostliny vytvářejí více než 500 různých typů anthokyanů 

s jedinečnými chemickými strukturami (Franco-San Sebastián et al. 2023). Nejčastěji se 

vyskytujícími anthokyany jsou glykosylované deriváty anthokyanidinů, jmenovitě kyanidin 

(červenofialová), delfinidin (modročervená/modrá, fialová) a pelargonidin (červená, oranžová), 

vyskytující se u 80 % listů (in Zhang et al. 2016; Kong et al. 2003; Khoo et al. 2017; Ougham 

et al. 2005). Anthokyany jsou na podzim v listech syntetizovány de novo, po ztrátě zhruba 50 

% chlorofylu. (Chalker-Scott 2002; Můrami et al. 2008; Zhang et al. 2016). Právě evidence o 

jejich pozdní syntéze vedla k vytvoření mnoha hypotéz snažících se vysvětlit jejich funkci 

v podzimních listech. Jejich akumulace začíná ještě před viditelnou změnou barvy listu (Collier 

& Thibodeaus 1995; Holopainen & Peltonen 2002). 

Červená barva listů se pochopitelně nevyskytuje nutně jen na podzim, ale například při 

vystavení rostlin abiotickému stresu v podobě chladu a sucha i v jiných částech roku (Chalker-

Scott 2002). Vytváří se také v mladých listech některých dřevin (Obr.4) přičemž později při 
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maturaci tyto listy nápadné červené zabarvení ztrácejí. Jindy jsou listy, nebo jejich části, 

červené po celé období života rostliny (Obr.3) (Gould et al. 2000; Manetas 2006; Kovinich et 

al. 2014). Zajímavostí je, že jako odpověď na abioticky stres jsou tvořeny různé specifické 

anthokyany, které se při optimálních podmínkách v rostlině nenacházely ((Delgado-Vargas et 

al. 2000; Kovinich et al. 2014). Změna původního zbarvení na červené může sloužit například 

i jako odpověď rostliny na poškození, napadení např. patogeny (Obr.5), či nedostatek nutrientů, 

UV-B radiaci, vysoké osvětlení při nízkých teplotách (Close et al. 2003; Steyn et al. 2002). 

V případě mladých listů by mohly anthokyany sloužit například jako fotoprotektivní 

ochrana zabraňující fotoinhibici, mít fungicidní účinky (Tellez et al. 2016), nebo se uplatňovat 

jako signál proti fytofágům, informující o přítomnosti chemické obrany (Gong et al. 2020), či 

naopak zajišťovat kryptické zbarvení (Karagergou et al. 2006, Dominy et al. 2002). 



Obrázek 4: javor dlanitolistý (Acer 
palmatum) dřevina, jež mapo celé vegetační 
období červené listy (foto: autorka, květen 
2023) 

Obrázek 5: napadené červenající listy 
loubince pětilistého {Parthenocissus 
quinquefoliá) (foto: autorka, červen 2023) 

Obrázek 3: červené listy mladého dubu (foto: 
autorka, květen 2023) 
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3. Senescence 
Senescence je terminálni fáze vývoje rostliny (Howard Thomas plant senescense). Termín 

pochází z latiny, znamená slábnutí, „být na ústupu" (Miryeganeh 2021). Indukce senescence 

závisí na vývojové fázi listu. Předčasná senescence může být navozena externími faktory až 

v období maturace (Schippers 2015). Podzimní senescence je jednou z forem senescence, při 

níž dochází k naprogramovanému odumírání buněk, procesu řízenému jádrem buňky 

(Keskitalo et al. 2005) živiny jsou remobilizovány, dusík z listuje použit na syntézu zásobních 

proteinů ve stonku, což napomáhá růstu v dalším roce na jaře. Dusík je transportován z listů i 

do semen (Gan & Amasino 1997; Hôrtensteiner & Kráutler 2011). Během senescence j sou 

remobilizovány také zásoby fosforu, získaného při degradaci D N A semiautonomních organel 

a ribosomální R N A (Schippers 2015). Volné aminokyseliny z degradace proteinů jsou později 

použity například rovněž k tvorbě semen. Dřeviny, u kterých podzimní senescence započne 

dříve, mají možnost efektivněji remobilizovat dusík, avšak přijdou o zisk z procesu fotosyntézy. 

Pokud dojde k podzimní senescenci později, dojde k opačnému efektu (trade - off). (Keskitalo 

et al. 2005). 

Přechod barev listů ze zelené až po červenou či žlutou je tak okázalý a nepřehlédnutelný, 

že tyto jednotlivé barvy můžeme pozorovat i z vesmíru (Oetama & Pentzold 2020). 

Pozoruhodné je, že zdaleka ne všechny druhy dřevin na podzim mění svou barvu. Podle 

Archettiho výzkumu provedeného na 2368 druzích stromů patřících do 400 rodů, se objevuje 

žlutá podzimní barva přibližně u 378 druhů (97 rodů). Autor dále uvádí, že červená barva je 

přítomna odhadem u 290 druhů (70 rodů) ze studovaného počtu 2368 druhů dřevin mírného 

pásma. To, že k nezávisle opakované evoluci podzimních barev došlo v minulosti již 

mnohokrát, by mohlo mít význam při návrhu designu experimentů k testování vhodně 

postavených adaptačních hypotéz. 

4. Hypotézy rezistence proti abiotickým 
faktorům 

Z předchozí kapitoly věnované rostlinným pigmentům, jejich chemické podstatě, 

genezi, lokalizaci v buňce a funkcím je zřejmé, že adaptivní význam ve vztahu k podzimním 

dějům na úrovni konkrétních rostlinných druhů, jejich populací a jedinců mohou sice hrát i 

karotenoidy, ale po vysvětlení volá přednostně přítomnost červených barviv - anthokyanů. Jsou 
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totiž, na rozdíl od karotenoidů, právě v podzimním období nově vytvářeny. Proces syntézy 

vyžaduje kromě chemických substrátů také nezanedbatelné množství energie, lze tedy 

očekávat, že přítomnost anthokyanů v listech, jež v horizontu týdnů opadají, musí mít nějaký 

dobrý důvod - měla by poskytovat „svému" nositeli nějaké zvýhodnění. Idea ochranného 

účinku anthokyanů v listech vůči abiotickým stresorům v prostředí pochází již z raných prací 

Pringsheima na toto téma (1879-1881), dále kupříkladu Piek (1885) spatřoval výhodnost 

podzimního zbarvení listů zejména v zajištění fotoprotekce, umožňující především efektivnější 

hydrolýzu škrobu a následně přesun jednodušších cukrů do zásobních pletiv, která na rozdíl od 

listů přetrvávají nepříznivé období (Pringsheim in Wheldale 1916, Piek in Ramírez et al. 2008). 

Jako další mechanismus ochrany proti nepřízni vnějších podmínek prostředí bylo navrženo 

oteplování listů prostřednictvím transformace přijatého slunečního záření na záření 

infračervené, tj. teplo (Stáhl 1896) a později také zvýšení odolnosti vůči suchu (Chalker-Scott 

1999, 2002). Hypotéza fotoprotekce byla znovu oživena, předložena v pozměněné podobě na 

přelomu tisíciletí (Hoch et al. 2001; Feild et al. 2001) a dále rozvíjena a doplňována (např. Lee 

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

4.1. Oteplení listů 
Jedním z nej původnějších pokusů o vysvětlení podzimní změny barev, je hypotéza 

Ernesta Stáhla (Stáhl 1896), podle které anthokyany transformují energii slunečního záření na 

teplo, čímž zvyšují míru transpirace, ale obecně všech metabolických dějů (Stáhl in Lee & 

Gould 2002). Dle Stáhla by nicméně anthokyany měly mít více funkcí, mohly by zároveň 

sloužit jako varovný signál pro herbivory - „abschreckende" (Stáhl in Ewart 1897). Vyšší 

intenzita metabolismu obecně ochraňuje před účinky nízkých teplot (Oberbauer & Starr 2002), 

ale v případě opadavých dřevin by mohla vést např. k efektivnější resorpci živin z listů (Feild 

et al. 2001, Hoch et al. 2001), odsouzených zanedlouho k opadu. Problémem je, že není snadné 

odlišit význam oteplení rostlinných pletiv od fotoprotektivního účinku pigmentů (viz níže). 

Stahlova hypotéza čelila kritice od Ewarta (1897), který představil své výsledky podporující 

fotoprotektivní hypotézu. Ewart nepopírá navrhovanou schopnost anthokyanů absorbovat více 

světla a tepla, avšak dle něj to ve většině případů není hlavní a primární funkce tohoto pigmentu. 

Pozoruhodné je, že o rok dříve, než Stáhl zveřejnil svoji hypotézu o adaptivní roli oteplování 

listů díky přítomnosti červených pigmentů, Keeble (1895) formuloval fakticky protichůdnou 

hypotézu, podle které anthokyany u tropických dřevin naopak regulují vysoké teploty listů. Ve 

shodě se Stáhlem (1896) konstatuje, že červená barva (ani jeden zvýše uvedených autorů 

samozřejmě ještě nezmiňuje přimo anthokyany) by mohla sloužit k ochraně proti stresu 
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(teplotnímu, chemickému) způsobenému slunečním zářením. Jako podpůrný argument uvádí 

výskyt mladých červených listů u tropických rostlin i změnu barvy listů rostlin, jež byly náhle 

vystaveny přímému slunečnímu záření. Svoji hypotézu podpořil Keeble experimentem na 

červených a zelených listech amherstie sličné (Amherstia nobilis), stálezeleného stromu 

monzunového deštného lesa. Tento endemit jižní Barmy, zástupce čeledi Fabaceae, má tence 

kožovité, lesklé, sytě zelené listy, které jsou však v mládí načervenale bronzové (Obr. 6). 

Keeble ve své práci dospěl k závěru, že červená barva slouží listům jako clona proti teplu, ale 

také světlu (což souhlasí s hypotézou fotoprotekce) a dále doplňuje, že stejnou funkci mohou 

zajišťovat i trichomy, které pokrývají listy této rostliny. 

Smith však později přišel se závěry podporujícími hypotézu Stáhla (Smith 1909; Lee a 

Gould 2002). U červených listů vybraných rostlin naměřil průměrně vyšší teplotu než u 

zelených a žlutých. Uvedené experimenty se ovšem diametrálně odlišují svým provedením od 

mnohem přesnějšího novodobého laboratorního testování. 

Obrázek 6: Mladé červené listy a dospělé zelené listy dřeviny Amherstia 
nobilis (foto: Katherine Wagner-Reiss, 2022) 
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Dále se červeným zbarvením listů tropických dřevin zabývali například Lee et al. 

(1987), kteří zkoumali význam anthokyanů v listech manga (Mangifera indica) a kakaovníku 

(Theobroma cacao). U těchto rostlin se zmíněné flavonoidy vyskytují u mladých listů a poté 

jejich koncentrace klesá. Při srovnání parametrů listů obou druhů však vědci nenašli 

signifikantní rozdíly mezi teplotou mladých a starších listů, výjimkou bylo pouze měření za 

oblačného dne u listů manga, kdy mladé listy s vyšším obsahem anthokyanů dosahovaly o 0,5 

°C vyšší teploty. 

Mnoho dalších autorů se později zabývalo otázkou, zda anthokyany chrání rostlinu před 

chladem. Ke zvýšení množství anthokyanů, tj. ke zvýšení intenzity jejich biosyntézy, totiž může 

docházet právě působením chladu, a to v plodech i v tkáních listů (Chalker-Scott 1999; Steyn 

et al. 2002).Nízké teploty mohou u rostlin způsobovat poškození mrazem či zvýšení množství 

ROS (reactive oxygen species) (Zhu et al. 2013). Kupříkladu recentní metaanalýza Yana et al. 

(2022) ukazuje, že obsah anthokyanů je u rostlin pod vysokým tepelným stresem nižší, a to o 

12,9 %. Naopak při působení nízkých teplot mezi 0 až 10 °C se jejich obsah zvyšuje zhruba o 

111 % (přitom záleží také na době trvání stresu). K tomu se vztahují experimenty provedené na 

různých plodech rostlin. Například při studiu role anthokyanů ve slupce manga bylo zjištěno 

menší poškození chladem u červeně zbarvených plodů než u plodů zelených - šlo přitom o 

skladování sklizených plodů při teplotě 5 °C a 12 °C po dobu tří týdnů a jednoho týdnu při 20 

°C (Sivankalyani et al. 2016). Sudheeran et al. (2018) došli ke stejnému závěru, experiment byl 

proveden za teplot 5 °C, 8 °C, 12 °C a 20 °C. Zvýšená resistence vůči chladu prostřednictvím 

anthokyanů se předpokládá také u dalších plodů, jmenovitě červeného pomeranče, u nějž 

vystavení stresu v podobě chladu vyvolává zvýšení množství anthokyanů, což by mohlo vést 

k účinnější kontrole osmotického potenciálu (Crifô et al. 2011, 2012). 

Na rostliny temperátu se naopak zaměřili Lee et al. (2003) v rámci experimentu na 

druzích Vaccinium corymbosum (brusnice chocholičnatá) a Quercus rubra (dub červený). Při 

měření teploty infračerveným telethermometrem za slunečných a chladných říjnových dní však 

nezjistili, že by anthokyany zvýšily teplotu listů. 

Většina experimentů a měření však byla provedena na tropických rostlinách, tyto 

výsledky tudíž nelze zobecnit a přenést na rostliny měnící na podzim zbarvení, tj. zejména na 

dřeviny mírného pásma. Kupříkladu Smith (1909) si kladl otázku, zda by zvýšení teploty listů 

v prostředí tropů opravdu vedlo k získání nějaké výhody. V případě podzimních listů si Archetti 

(2009) položil stejnou otázku, ovšem jako důvod se nabízí se například výše zmíněná ochrana 

před poškozením mrazem. 
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Ougham et al. (2008) vhodně poznamenali, že se zdá, že na téma změna barvy 

podzimních listů bylo vypracováno více přehledových článků a hypotéz než experimentů. Jak 

dále podotýká Renner a Zohner (2019), v této oblasti došlo k vítanému posunu, avšak u mnoha 

hypotéz tento problém přetrvává. 

4.2. Rezistence proti suchu 
Sucho značně ovlivňuje růst a vývoj rostlin a patří nepochybně k jednomu z velmi 

důležitých abiotických stresorů (Salehi-Lisar & Bakhshayeshan-Agdam 2016). Vodní stres 

vede k pohybu vody z buněk ve směru gradientu osmotického potenciálu - voda prochází přes 

polopropustnou membránu do místa, kde se nachází koncentrovanější roztok. Ztráta vody vede 

k dehydrataci až plazmolýze (Chalker-Scott 1999). Vodní stres u rostlin může vznikat vlivem 

více environmentálních faktorů, které snižují možnost efektivního získávání vody rostlinou. 

Kromě faktické nedostupnosti vody, dané omezeným přísunem srážek, rychlým gravitačním 

vsakováním do skeletnatého substrátu či vysokým výparem, případně kombinací všeho 

uvedeného, může být voda v půdě přítomná, přesto však nedostupná. To platí jednak při 

působení teplot pod bodem mrazu, ale také v případě vysoké koncentrace osmoticky aktivních 

látek v půdním roztoku (např. zasolení - v našich podmínkách dáno především vysokým 

obsahem chloridů a síranů ve vývěrech podzemních vod, v aridních podmínkách výparem, 

převažujícím nad srážkami a vy srážení minerálních solí ve svrchních vrstvách půdy v důsledku 

odparu vody). 

Sucho a s ním snížená zemědělská produkce, patří mezi čím dál palčivější problémy 

lidstva, akcelerující mj. s globální klimatickou změnou, proto případná nová zjištění mohou 

nabídnout i možné odpovědi, jak se s touto hrozbou vyrovnat (Francini & Sebastiani 2019). 

Sucho ovlivňuje odlišně různé druhy rostlin, roli pochopitelně hraje délka, načasování a míra 

vodního stresu, avšak lze zobecnit, že mezi hlavní dopady patří zhoršená klíčivost, inhibice 

prodlužovacího růstu i narušení mitózy, což společně způsobí zmenšení výšky rostliny i 

velikosti a celkové plochy listoví (Yang et al. 2021). Uvedené dopady lze vztáhnout k míře 

ovlivnění fotosyntézy, coby základního procesu vzniku organické hmoty. Ta závisí na přísunu 

klíčových zdrojů, tedy vody a oxidu uhličitého, jejichž dynamika je vzájemně opačně ovliněna 

otvíráním a zavíráním průduchů. Otevření průduchů na jedné straně umožňuje příjem CO2, ale 

jeho důsledkem je zvýšený odpar vody. Pokud rostlina průduchy zavře, aby omezila ztrátu 
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vody, není schopna získat nezbytný plyn, což vede k omezení karboxylace, a nakonec 

zpomalení procesu fotosyntézy (Farooq et al. 2009; Yan et al. 2022). 

Mezi rostlinné strategie resistence proti suchu obecně patří vyhýbání se suchu, nebo 

tolerance vůči němu (Polle et al. 2019). Vyhýbání se suchu je docíleno xeromorfhími 

adaptacemi jako například silnou kutikulou, trichomy a vyšším poměrem R/S, krátkým 

životním cyklem (únik v čase) či schopností udržování vysokého obsahu vody v rostlinných 

tkáních (Basu et al. 2016; Salehi-Lisar & Bakhsayeshan-Agdam 2016). Při toleranci vůči suchu 

rostliny využívají především adaptace, které umožňují udržet buněčný turgor prostřednictvím 

osmotické regulace, tedy zvýšení koncentrace roztoku uvnitř buňky pomocí osmoticky 

aktivních látek, (Morgan 1984; Basu et al. 2016). Extrémním příkladem resistence proti suchu 

jsou poikilohydrické rostliny, jež mají schopnost přežít značnou ztrátu vody ze svých tkání a 

po přečkání nehostinného období sucha znovu obnovit své životní pochody (Chalker-Scott 

1999). Tato schopnost extrémní dehydratace, kterou je známý například vraneček Selaginella 

lepidophylla, přezdívaný „růže z Jericha", či různé druhy mechorostů (Bryophyta), je přitom 

spojena u některých druhů tzv. „resurrection plants" mimo jiné se zvýšením množství 

anthokyanů (Sherwin & Farrant 1998; Neeragunda Shivaraj et al. 2021; Chalker-Scott 2002). 

Právě na anthokyany, coby látky zvyšující resistenci rostlin vůči suchu, cílí tato 

hypotéza. Chalker-Scott (1999, 2002) navrhuje, že anthokyany snižují osmoticky potenciál 

listů, což zvyšuje jejich schopnost odolávat vodnímu stresu. Dle metaanalýzy vlivu abiotických 

faktorů na koncentrace anthokyanů v rostlinách (C3 a C4) (např. topol, huseníček, mango) mají 

rostliny vystavené zvýšenému abiotickému stresu zhruba o 60,2 % vyšší obsah anthokyanů než 

rostliny za normálních růstových podmínek (Yan et al. 2022). Tato procenta se však liší u 

různých typů abiotického stresu. Konktétně sucho způsobuje nárůst obsahu anthokynů zhruba 

o 51,1 %, záleží ovšem na míře (mírné až extremní) a délce jeho trvání. Jako i u ostatních 

abiotických stresorů, i v případě sucha se při vysoké a dlouhotrvající míře stresujícího faktoru 

množství anthokyanů naopak snižuje. Při vyšším množství anthokyanů by se dle této hypotézy 

měla zvýšit efektivita osmoregulace (Yan et al. 2022). 

Z uvedeného vyplývá, že za předpokladu platnosti této hypotézy, by jedinci (či druhy) 

více ohrožení vodním stresem měli vykazovat vyšší koncentrace anthokyanů ve vakuolách a 

být výrazněji zbarveni. Neboli, jedinci svíce anthokyany by měli být odolnější vůči suchu. 

Problematický nicméně je už výchozí předpoklad osmotické funkce anthokyanů. Chybí 

evidence dokládající tuto vlastnost anthokyanů, nadto se uvedený koncept jeví 

nepravděpodobně už proto, že anthokyany přispívají k osmotickému potenciálu listů méně než 
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1 % (Manetas 2006) a existují vhodnější osmoticky aktivní látky, například jednoduché cukry, 

nebo ionty. 

.. Následek vodního stresu byl zkoumán například Spyropoulos a Mavrommatis (1978) 

na vybraných druzích dubů z různých bioklimatických částí světa (Quercus coccifera, Q. ilex, 

Q. robur). Listy byly odebrány v květnu a červnu, nešlo o experiment zaměřený přímo na 

podzimní barvy, pouze vliv pigmentů za indukovaného stresu. Zjistili, že došlo k změně 

množství koncentrace karotenoidů, přičemž u druhů Q. ilex a Q. coccifera došlo k zvýšení a u 

Q. robur k snížení. Koncentrace anthokyanů se rovněž změnila, k nej většímu zvýšení došlo u 

druhu Q. coccifera. Mnoho dalších studií se zaměřovalo převážně na krytosemenné 

dvouděložné rostliny, ne však na fanerofyty mírného pásma (Arabidopsis - Nakabayashi et al. 

2014; Nicotiana tabacum - Cirillo et al. 2021; Hughes et al. 2010). Spojitost s podzimním 

obdobím také nebyla dostatečně testována, respektive větší pozornosti dostalo navození 

anthokyanů či jiných pigmentů (např. karotenoidů) vodním stresem. Rostliny s vyšším obsahem 

anthokyanů disponují vyšší toleranci proti suchu (Naing a Kim 2017; Naing et al. 2017). 

4.3. Fotoprotekce 
Prvotní koncept nutnosti ochrany rostlin před přebytečným světelným zářením pochází 

již z dávné práce Pringsheima (1881), dále kupříkladu Piek (1885) uvažoval význam 

fotoprotekce dané podzimním zbarvením v kontextu efektivnějšího rozkladu škrobů a 

transportu jednoduchých cukrů z listů (Pringsheim in Wheldale 1916; Piek in Ramírez et al. 

2008). Od poloviny 90. let minulého století se hypotéza fotoprotekce znovu dostává do centra 

pozornosti rostlinných fyziologů (Feild et al. 2001; Hoch et al. 2001; Lee et al. 2003), kteří 

postupně přeformulovali a upřesnili konkrétní mechanismy fotoprotekce (shrnuto v přehledové 

studii Leeho a Goulda 2002). 

Hypotéza (či správněji hypotézy) fotoprotekce vycházejí z poznání, že ačkoliv je světlo 

pro rostliny nezbytné, ovlivňuje jejich vývoj, růst i výskyt (Zhu et al. 2016), jeho nadbytek 

(světelná energie nevyužitá na asimilaci CO2) je však pro ně nežádoucí (D'Alessandro et al. 

2020). Nadbytečný osvit způsobuje fotoinhibici, fotoaktivaci, fotopoškození až degradaci 

fotosynetických proteinů (Reddy & Raghavendra 2006). Fotorespirace je proces, který je 

stimulován světlem a dochází při něm k spotřebě O2 a uvolnění CO2 z organických složek 

Stejně jako fotosyntézu, i tento proces katalyzuje enzym Rubisco (Peterhansel et al. 2010). 

Fotorespirace probíhá v chloroplastech, peroxizomech, mitochondriích a cytosolu (Bauwe et al. 
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2010). Termín fotopoškození se vztahuje na nezvratné poškození fotosyntetického aparátu, jež 

může vést k fotoinhibici. K fotopoškození dochází za působení nadbytečného ozáření vlivem 

následné tvorby přebytečného množství ROS (Juvany et al. 2013). Nevyužitá přebytečná 

energie je problémem kvůli přebytku elektronů, což vede k vzniku excitovaného chlorofylu 

v tripletovém stavu (3Chl*), jež reaguje s kyslíkem za vzniku nežádoucího singletového kyslíku 
L02, který je vysoce reaktivní a poškozuje fotosystém II a tyto ROS (reactive oxygen species 

neboli reaktivní formy kyslíku), způsobují také poškození proteinů, lipidů, D N A až smrt buněk 

(Reddy & Raggavendra 2006; Das a Roychoudhury 2014; Pintó-Marijuan a Munné-Bosch 

2014). Mezi ROS dále patří kupříkladu volné radikály jako hydroxylový radikál OH* a 

superoxid »02- nebo či látky, které se neřadí mezi volné radikály, jako peroxid vodíku H2O2 či 

zmíněný L02 (Das & Roychoudhury 2014). Hlavním zdrojem ROS jsou mimo jiné chloroplasty, 

mitochondrie a mikrotělíska (Reddy & Raghavendra 2006). 

Rostliny využívají rozličných strategií k tomu, aby předešly poškození navozenému 

fotoinhibici, jelikož tvorba ROS je nevyhnutelnou součástí procesu fotosyntézy (hlavním 

zdrojem je fotosyntetický elektronový transportní systém) (Foyer et al. 1994; Manetas et al. 

2002; Reddy & Raggavendra 2006). Jednu z těchto strategií k udržení homeostázy zajišťuje 

antioxidační systém, jež bojuje proti nežádocím efektům spojeným s nadbytkem ROS 

enzymatickými složkami (askorbát peroxidasa, kataláza) nebo neenzymatickými antioxidanty 

(flavonoidy, karotenoidy). Tyto látky působí jako tzv. scavengery a lapají reaktivní formy 

kyslíku. Je ovšem důležité zmínit, že ROS hrají také důležitou roli např. jako tzv. sekundární 

poslové (secondary messengers) a také se mimo jiné podílí na regulaci signalizace při 

senescenci listů (Munné-Bosch et al. 2013). Negativně působí, když je proces jejich produkce 

i eliminace narušen kupříkladu abiotickým stresem v podobě intenzivního slunečního záření 

(Das & Roychoudhury 2014). 

Energie fotonů je užitečná k asimilaci CO2, avšak její nadbytek vede k fotooxidaci 

(Manetas et al. 2002). Množství přijatého světlaje ovlivňováno orientací listu (horizontální, 

vertikální, změny během dne), dále rozmístěním chloroplastů v cytoplazmě, fosforylací 

proteinů, některými pigmenty, systémy antioxidační ochrany (lapání ROS) (Chow 1994). 

Rostlina se chrání různými mechanismy, které jí pomáhají poškození způsobenému fotooxidaci 

předejít. Brání se mechanismy, které snižují množství absorbovaného světla, dokáží regulovat 

distribuci a disperzi energie, disponují i mechanismy obrany či aklimatizace. Dosahují toho 

kupříkladu změnou orientace listů, zvýšení odrazivosti světla díky trichomům, kutikulární 

voskové vrstvě, menší velikostí listů, změnami pohybu chloroplastů či právě akumulací 

různých sloučenin (Steyn et al. 2002; Takahashi & Badger 2011). 
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Anthokyany dle této hypotézy ochraňují listy proti efektům fotooinhibice a fotooxidace. 

Smyslem není ochrana listů samotných, ale předpokládané zlepšení resorpce živin, zejména 

dusíku a fosforu (Hoch et al. 2001; Feild et al. 2001). Princip ochranného působení anthokyanů 

spočívá ve dvou základních mechanismech. V rámci přímé ochrany anthokyany působí jako 

clona proti slunečnímu záření, nepřímo pak díky svému charakteru antioxidantů (Lee 2002; 

Nagata et al. 2003; Kytridis & Manetas 2006), kdy potlačují vznik kyslíkových radikálů 

(Manetas 2006; Wang et al. 1997) a možná i dalších fotoreaktivních molekul, jako jsou 

metabolity rozkladu chlorofylu (Mittler 2002). Riziko foto-oxidativního poškození je nej vyšší 

právě na podzim, kdy pokles okolní teploty snižuje rychlost fixace oxidu uhličitého. Energie 

světelného záření nadto není dokonale využita pro fotosyntézu, neboť dochází k postupnému 

rozkladu chlorofylu. Přísun světla může být navíc ovlivněn řídnoucím korunovým zápojem 

díky postupnému opadu listů ostatních dřevin (Ougham et al. 2008). Proto by měla fotoprotekce 

pomocí anthokyanů mít největší význam právě na podzim v temperátním klimatickém pásmu 

(Gould etal. 2018). 

V rámci této hypotézy se vědci snažili najít odpovědi na následující otázky. Mohou však 

anthokyany skutečně fungovat jako štít (sun/light screen), ochraňující před příliš intenzivním 

osvitem? 

Testováno například (Nichelmann & Bilger 2017) na kultivarech druhu Berberis 

thunbergii (dřišťál Thunbergův). Jejich výsledky podpořily funkci anthokyanů jako clon proti 

nadbytečnému světlu, nikoliv však antioxidační ochranu. 

Jak je to s nepřímou ochranou proti fotooxidaci? 

Nepřímá ochrana proti fotooxidaci by byla zajištěna jejich antioxidačními schopnostmi. 

Dle dostupných studií anthokyany slouží jako ROS scavengery (Kytridis & Manetas 2006; 

Agati & Tattini 2010). Nutno podotknout, že některé výsledky experimentů ukázaly roli 

anthokyanů jako účinnou ochranu proti fotooxidaci či jako clonu proti intenzivnímu osvětelní, 

avšak nepodpořily jejich funkci ve smyslu efektivnějšího zpětného vstřebání dusíku a naopak. 

Je možné, že zde např. hraje roli jaké druhy stromů byly zkoumány. Jak upozornili Pena-Novas 

a Archetti, je potřeba testovat co největší počet různých druhů. 

Zefektivňuje tedy fotoprotekce zpětné vstřebávání živin? 

Dusík může být limitujícím faktorem růstu a na podzim je primárním důležitým dějem 

právě resorpce živin, proto se právě na tento prvek soustředily experimenty (Feild et al. 2001; 

Pena-Novas & Archetti 2021). Výsledky experimentů však nepřinesly jednoznačnou odpověď, 

kupříkladu Feild et al. 2001 rozdíly ve vstřebávání dusíku nenašli, avšak jejich výsledky 

podpořily „sun/light screening" (zaštítění proti intenzitě záření). Naopak Hoch et al. (2003) a 
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Lee et al. (2003) přišli s výsledky, jež účinnější vstřebávání živin podporují. Odpovědí na tyto 

otázky se věnovali i Pena-Novas a Archetti (2021), jež provedli experiment na 55 druzích 

stromů (např. rod Acer, Quercus, Betula, Tilia), přičemž měření proběhlo během dvou let 

v období léta a podzimu. Jejich výsledky tuto funkci efektivnějšího vstřebávání dusíku díky 

anthokyanům nepodpořily. Autoři proto usoudili, že vstřebávání dusíku souvisí spíše s resorpcí 

chlorofylu než s de novo syntézou anthokyanů, jelikož vstřebávání dusíku bylo efektivnější u 

žlutých listů obsahujících pigmenty ze skupiny karotenoidů. 

Role karotenoidů při fotoprotekci 

Chlorofyl hraje zásadní roli při fotosyntéze, ale také fotoprotekci... Karotenoidy 

vykazují také fotoprotektivní funkci, přebytečné energie se zbaví pomocí rozptýlení? (překlad 

lepší), potlačení L02 a scavenging ROS (Reddy & Raggavendra 2006; Edreva 2005; Miret & 

Munné-Bosch 2015). Dále mají tyto ochranné schopnosti různé další flavonoidy, betacyanin, 

kyselina askorbová, vitamín E. Příkladem těchto sloučenin je i xanthofyl, který je jedním 

z pigmentů zajišťující tuto ochrannou funkci (Lee & Gould 2002). Pomocí něj dojde 

k vytvoření sloučenin (zeaxanthin a antheraxanthin), které zachytí přebytek energie fotonů a 

přemění tuto energii na teplo (Manetas et al. 2002; viz Demming Adams et al. 1996). U 

některých druhů dřevin může dojít ke snížení obsahu xanthofylu při senescenci a nižší hodnoty 

mohou být i u mladých listů některých dřevin (Afitlhile et al. 1993; Young et al. 1991; Lee et 

al. 2003; in Hoch et al. 2001; Bisba et al. 1997). 

Ochrana před fotoinhibicí 

Fotoinhibice je definována jako trvalé snížení účinnosti přeměny fotosynteické solární 

energie v kombinaci s celkovým snížením kapacity fotosyntézy (Demming-Adams &Adams 

2016). Fotoinhibice nastává za situace, kdy dojde k bloku fotosystému II. Termín fotoinhibice 

nicméně zahrnuje i procesy ochrany fotosyntetického aparátu, u kterých dochází k snížení 

fotosyntetické účinnosti (Chow 1994). Následkem je nižší účinnost fotosyntézy až poškození 

chloroplastů, buněk a tkání rostliny, způsobené přebytkem energie v chloroplastech (Lee & 

Gould 2002). Fotoinhibice se týká pouze viditelné části spektra (400 až 700 nm) (Chow 1994). 

Nadmíra osvětlení je pro rostlinu nežádoucí kvůli snížení fotosyntetické kapacity neboli 

fotoinhibicí. Tento efekt je umocněn při vystavení abiotickému stresu, například suchu nebo 

mrazu. Právě mladé a listy procházející senescenci, jsou možná více náchylné fotoinhibicí či 

fotooxidaci (in Miranda et al. 1981, Matile 2006 - P Karagergou, Muňoz a Munné-Bosch 2018, 

Juvany et al. 2013). Mladé listy nejsou obdařeny tak vysokou schopností absorbovat energii 
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získanou ze světla, čelí většímu nebezpečí díky absenci voskových vrstev, nemají ještě 

optimální CO2 redukční systém (Krause et al. 1995; Bukhov 1997; Steyn et al. 2002; Barker et 

al. 1997; Manetas 2006). Při senescenci se snižuje schopnost opravy reakční ch center PSU, což 

vede k sensitivitě k světlu a poté photodamage (při středním záření). Při degradaci chlorofylu 

může docházet k tvorbě zvýšeného množství ROS (Hôrtensteiner & Kráutler 2011). Na podzim 

rostliny musejí čelit zvýšenému abiotickému stresu v podobě chladného počasí, což je 

vystavuje většímu riziku fotoinhibice (in Manetas 2006). Nízké teploty způsobují snížení 

aktivity enzymů vreduktivním pentóza fosfát cyklu?? (Long 1985 in Manetas 2006). Dalším 

komponentem je změna související s chlorofylem, potenciálně zanechávající listy ve větším 

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

Ochrana proti fotooxidaci 

Oxidatívni stres nastane, když produkce ROS předčí schopnosti scavengerů působících 

jako lapače ROS v rámci antioxidačních systémů. Z fyziologického hlediska k ní dochází, když 

ztráta elektronů převýší přírůstek elektronů, což má za příčinu narušení homeostázy 

(Demidchik 2014). Fotooxidativní stres je formou oxidativního stresu, při které je tvorba ROS 

navozena vysokou intenzitou světla, U V záření (Foyer et al. 1994). Pokud ochranné prvky 

rostliny selžou, následuje kaskáda událostí, jež může končit smrtí buňky. Tvorba ROS vede při 

nadbytku k fotooxidativnímu poškození a poté může následovat poškození fotoinhibicí. S ním 

souvisí také fotooxidativní stres, které je způsoben přebytkem světla zachyceným chloroplasty 

(Mufioz & Munné-Bosch 2018). 

Kromě fotoinhibice by mohly tyto flavonoidy sloužit také proti fotooxidativnímu 

poškození. Footoxidace probíhá kvůli zvýšené produkci různých forem reaktivního kyslíku 

(ROS) a volných radikálů (Lee & Gould 2002). Je možné, že ochrana proti fotooxidaci probíhá 

v cytoplazmě, kde anthokyany vznikají, nebo že slouží k uložení hydrogen peroxidu (Lee & 

Gould 2002). Avašk brzy po vzniku se anthokyany transportují přes tonoplast do vakuol (Gould 

et al. 2002; Marrs et al. 1995). V cytoplazmě se nachází aktivní kyslík, anthokyany j sou od něj 

však po jejich transportaci odděleny (Gould et al. 2002). ROS a oxidatívni stres Hughes et al. 

2022 -viz Lev-Yadun 2022). 

Fotoprotekce by vedla k lepší reabsorpci živin, a to převážně dusíku a fosforu (Pena-

Novas & Archetti 2020; Feild et al. 2001; Hoch et al. 2001). Anthokyany absorbují převážně 

modro-zelenou a U V (McClure 1975; Steyn et al. 2002) 520-540 nm část světleného spektra 

(chlorofyl nejvíce modrou část 430 nm a červenou 660 nm), čímž se mění kvalita i kvantita 

světla pohlceného chlorofylem a karotenoidy (in Feild et al. 2001; Manetas 2006). Díky tomu 



31 

zamezí zachycení nadbytečného množství světla chlorofylem, což vede k ochraně proti tvorbě 

ROS. Jelikož modrá část světleného spektraje obzvláště nebezpečná vzhledem k fotoinakcivaci 

(modré fotony obsahují více energie) PS II, tento efekt fotoprotekce anthokyany by byl ještě 

zesílen, vzhledem k nejvyšší absropci v této části spektra (Zhu et al. 2018, Björn et al. 2009). 

Dále by mohly chránit proti U V - B záření (280-320 nm), ovšem jejich role v absorpci této části 

spektraje pravděpodobně nedostačující (Manetas 2006; Mendez el al. 1999 ; Lee et al. 1987; 

Caldwell 1981; Caldwell et al. 1980; Leea a Lewry 1980). Kromě toho ukázaly anthokyany 

silné antioxidační účinky in vitro, díky oxy-radical scavenging (odstranění, vychytávání) 

schopnostem (Manetas 2006; Gould et al. 2002 ; Steyn et al. 2002; Yamasaki et al. 1997). Při 

zvýšení množsví obsahu anthokyanů se zvyšuje ROS scavenging kapacita (Yan et al. 2022). 

ROS - Moustaka et al. 2018). Dokáží absorbovat molekuly aktivního kyslíku, díky čemuž 

rostliny chrání vůči oxidativnímu poškození (Gould et al. 2002). Abioticky stres vede ke tvorbě 

volných radikálů a ROS, což může způsobit pošekození DNA, proteinů a membránových 

lipidů? (Polle 1997; Gould et al. 2002). Energie uložená ve vakuolách s anthokyany je postupně 

uvolněna v podobě tepla (Lee & Gould 2002). Důležité je zde umístění anthokyanů, aby 

docházelo k efektu fotoprotekce. 

Anthokyany se nejčastěji vyskytují v pletivech mezofylu ve vakuolách palisádového 

anebo houbového parenchymu (McClure 1975; Chalker-Scott 1999; in Steyn et al. 2002; další 

cit např. Lee et al. 2003). Výjimkou nicméně není výskyt v svrchní nebo spodní epidermis, 

hypodermis, trichomech, idioblastech či v parenchymu v cévních svazcích (in: Gould et al. 

2002; Gould & Quinn 1999; Lee & Colins 2001). U některých druhů rostlin jsou anthokyany 

na abaxiální straně listů, příkladem jsou však spíše tropické druhy podrostů (Lee & Collins 

2001, in Fernández-Marín et al. 2015). - Wang et al. 2012; Xu a Rothestein 2018 - citace 

z Yan et al. 2022. Jejich přítomnost ve svrchních vrstvách listu by měla být klíčová v roli 

fotoprotekce, jelikož by pojmutím části zachyceného světla snížila jeho množství přijaté 

chloroplasty, jež jsou umístěny v pletivech mezofylu (Yu et al. 2021; dodělt cit další). 

Například Duan et al. 2014 a Manetas 2006 však upozorňují na to, že jejich lokalizace není pro 

funkci fotoprotekce ideální - viz zmínka výše/níže..ROS v cytoplazmě, anthokyany ve 

vakuolách palisádového nebo houbového parenchymu. 

Tato hypotéza je podložena empirickými daty, která ukazují, že anthokyany slouží 

k ochraně chloroplastů před poškozením, ovšem zhruba 30 % studií (všech studií, ne pouze těch 

zaměřených na podzimní listy) neodhalilo žádné fotoprotektivní účinky tohoto pigmentu. 

(Gould et al. 2018 - when are fol anthc useful to plants). Hypotézu podporuje například 
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experiment (Feild et al. 2001) na svídě výběžkaté (Cornus stolonifera), provedený v severní 

Americe, od července do listopadu. Zde autoři rovněž podrobili žluté a červené listy ozáření 

z adaxiální a abaxiální strany a dopsat.. Hoch et al. 2003 tuto hypotézu otestovali na vybraných 

druzích Cornus sericea kultivar Flaviramea L . (svída výběžkatá), Viburnum sargentii kult. 

Flavum (kalina Sargentova), Vaccinium elliotii (brusnice) a Betula papyrifera (bříza papírová). 

Manetas a Buschmann (2001) experiment provedli na druzích Cornus sanguinea (svída krvavá) 

a Parthenocissus quinquefolia (loubinec pětilistý). Jejich výsledky rovněž nezamítají, ale také 

nemohou podpořit hypotézu fotoprotekce. Duan et al. 2014 hypotézu fotoprotekce otestovali 

na Acer platanoides (javor mléč) a Acer saccharum (javor cukrový). Jejich výsledky slabě 

podporují hypotézu, totiž že anthokyany mají limitovanou schopnost proti fotoinhibici. U 

vybraných druhů by mohly fungovat jako „clona" proti osvitu a tím chránit proti 

fotooxidativnímu poškození. Dalším příkladem může být studie Lee et al. 2003. U 89 druhů, 

zahrnujících mimo jiné Acer rubrum (javor červený), A. saccharum (javor cukrový), Cornus 

alternifolia (svída střídavolistá), Quercus rubra (dub červený) nebo Viburnum alnifolium 

(kalina olšovitá), autoři zkoumali, zda jejich listy obsahují anthokyany. Zjistili, že u 62 z nich 

docházelo k produkci anthokyanů během senescence, s rozdíly u jednotlivých čeledí. Tento 

experiment proběhl na území americké vesnice Petersham během srpna až listopadu. U listů 18 

druhů stromů změřili obsah pigmentu (koncentrace chlorofylu a, b, xanthofylu, anthokyanů), 

koncentraci živin, fluorescenci, fotosyntetickou účinnost. Dále se zabývali u 16 z vybraných 

druhů načasováním senescence a zjistili, že během 8 let u většiny z pozorovaných druhů na 

vybraném území došlo k podzimní senescenci v podobnou dobu během měsíce října a listopadu 

(nejdříve Acer rubrum 8.10., nejpozději Fagus grandifolia 12.11.). Dobu senescence však může 

ovlivnit mnoho faktorů (světlo, srážky, průměrná teplota) a při nepříznivých podmínkách k ní 

dochází mnohem dříve, někdy i v období léta. U šesti druhů zkoumali vliv ozáření různých 

stupňů a kvantum poměry červené a far- red pásma. Dále sledovali změnu barvy a přiřadili na 

základě vizuální změny přiřadili čísla dle škály přítomnosti anthokyanů a rozkladu chlorofylu. 

Hodnotili také vliv anthokyanů na teplotu listů červených a zelených listů V. corymbosum a Q. 

rubra při slunečných a chladných dnech. Výsledky Lee et al. 2003 ochrannou roli anthokyanů 

podporovaly pouze slabě, hypotézu oteplení listů nepodporovaly. Berg a Perkins (2017) 

otestovali tuto hypotézu na druhu javor cukrový (Acer saccharum). Srovnávali množství 

anthokyanů a chlorofylu v zelených a červených listech vystavených vysokému osvětlení a 

nízkým teplotám po dobu 80 min. Listy byly sesbírány v období od srpna do října v Chittenden 

Country, okresu Vermontu v USA. Zkoumali také rozdíly mezi osvětlením adaxiální strany 

listu (kde světlo putuje přes vrstvu anthokyanů) a abaxiální strany listu (kde se světlo vyhne 
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anthokyanové vrstvě). Pokud by totiž anthokyany měly podstatný vliv na fotoinhibici, byla by 

nižší právě u osvětlení adaxiální strany listu. Červené listy obsahovaly dle očekávaní méně 

chlorofylu a více anthokyanů a byly vystaveny vyššímu stupni dlouhodobé fotoinhibice. Stupeň 

fotoinhibice byl však u obou barev i stran listů podobný. 

Gould et al. (2018) si vysvětluje variabilitu výsledků experimentů mimo jiné jejich 

různorodostí, například odlišnými zdroji světla, dobou a intenzitou jeho působení, rostlinným 

materiálem. Hatier a Gould (2008) upozorňují, že mezi schopností fotoprotekce jsou 

interspecifické rozdíly a odlišnosti v různých experimentech mohou být způsobeny jednoduše 

jejich provedením a podmínkami (teplota, ozáření, i doba vystavení stresorům). Dále uvádějí, 

že měření fluorescenčních signálů je u červených listů může být nepřesné kvůli absorpci části 

emitovaného světla při P A M (pulse amplitudě modulated) fluórometrii. Faktorem může být i 

odlišnosti v tloušťkách listu a jejich stáří. Lee a Gould (2002) i Hoch et al. (2001) podotýkají, 

že prozatím nebylo nalezeno vysvětlení, proč by bylo nutné a výhodné chránit listy, které 

zanedlouho seschnou a opadají. Jde o to, zda by získání většího množství uhlíku bylo 

významnější než náklady na vytvoření anthokyanů. Demmig-Adams a Adams 1992, Horton et 

al. 1996 (in Feild et al. 2001) také podotýkají, že na podzim dochází ke snížení zachycení 

světla? a že thylakoidy již v tu dobu obsahují xanthofyl, který napomáhá s nadbytečnou 

světlenou energií. 

Pena-Novas a Archetti (2021) zkoumali množství dusíku obsaženého v listech 

v podzimním a letním období u 55 druhů dřevin (29 žlutých, 17 červených, 9 zelených) na 

území Spojených států. Jejich výsledky nepodporovaly tuto hypotézu a ukázaly, že žluté listy 

byly efektivnější v reabsorpci dusíku než listy zelené a červené. 

Při vystavení stresu v podobě expozice U V záření či velkému množství viditelného 

záření se v rostlině zvyšuje obsah anthokyanů, což naznačuje, že hrají fotoprotektivní roli. 

Například dle metaanalýzy Yana et al. (2022) došlo při zvýšeném osvětlení k nárůstu obsahu 

anthokyanů o 20,8 % a při vystavení U V záření o 61,5 %. Množství se pak lišilo dle doby trvání 

a míry osvitu, ale také v závislosti na typu metabolické dráhy fotosyntézy (experimenty 

zahrnovaly rostliny C3 a C4). 



5.Hypotézy mezidruhových interakcí 
Alternativou k adaptivním hypotézám rezistence vůči abiotickým faktorům, vysvětlující 

produkci pigmentů v listech, které zanedlouho opadají, ale i vnitro - a mezidruhovou variabilitu 

v podzimním zbarvování, představuje soubor hypotéz zdůrazňujících interakce mezi rostlinami 

a živočichy. Organismy jsou vzájemně propojeny vnitrodruhovými a mezidruhovými vztahy, 

které vytváří složitou síť interakcí. Mezi druhová signalizace slouží k obraně před predátory či 

herbivory, ale může vést i ke společnému prospěchu, například reprodukce entomogamních 

rostlin je spojena se ziskem potravy opylovačů. Komunikace mezi druhy se odehrává na bázi 

zrakových, čichových, sluchových i hmatových podnětů a vjemů. Barvy slouží k signalizaci 

mnoha organismům, typickým příkladem z říše živočichů je využívání barvy k přilákání 

partnera (pohlavní dimorfismus) či kořisti, k zastrašení nepřítele (aposematismus) nebo naopak 

skrytí pomocí optického splynutí s okolím (mimeze, krypse) (Caro & Allen 2017; Pagni & 

Schnaitmann et al. 2020). Rostliny jsou schopny barvy využívat ve svůj prospěch také, a to 

velmi podobně jako živočichové. Signalizace pomocí barev hraje velmi důležitou roli při 

opylování (Chittka & Raine 2006; Renoult et al. 2015; Mekapogu et al. 2020), známejšou však 

i příklady kryptického zbarvení či tvaru rostlin (viz např. tzv. „živé kameny" r. Lithops z čeledi 

Aizoaceae, typické pro jihoafrické pouště), které jim pomáhají uniknout pozornosti herbivorů 

(Barrett 1987, Hernández-Ledesma & Cruz-Esteban 2021). Konečně, rostliny využívají 

k ochraně před okusem i aposematických barevných vzorů (Lev-Yadun 2009), často 

v kombinaci s mechanickou obranou v podobě trnů, kolců či ostnů (Lev-Yadun 2009 ; Lev-

Yadun 2016). 

Přítomnost zářivých podzimních barev listů, zejména těch, způsobovaných 

přítomností anthokyanů, začala být prezentována rovněž jako způsob komunikace mezi 

rostlinou a jejím herbivorem, případně dalšími druhy organismů, propojenými interakcemi 

v potravní síti daného společenstva (Archetti 2000; Hamilton & Brown 2001; Archetti et al. 

2008; Archetti 2009). Mezidruhově-komunikační hypotézy zahrnují (sensu Archetti 2009) 

hypotézu kamufláže, antikamufláže, omezení poživatelnosti pro herbivory (unpalatability), tzv. 

„ovocné vlajky" (fruit flag), „trojstranného mutualismu" (tritrophic mutualism) a hypotézu 

koevoluce. Největší podporu recentně má hypotéza koevoluce, navržená původně W. D. 

Hamiltonem a dále rozvíjená právě M . Archettim. Všechny hypotézy mezidruhových interakcí 

představuji v detailu níže v textu. 
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5.1. Kamufláž 
Kamufláž je nej častější formou vizuální obrany v živočišné říši (Stevens & Merilaita 

2011) a pro svou efektivitu je využívána i lidmi, například ve válečných operacích nebo při 

lovu. Vyskytuje se i mezi rostlinami, avšak tomuto způsobu obrany nebylo dosud věnováno 

tolik pozornosti jako u živočichů (Lev-Yadun 2016). Strategie kamufláže rostlin jsou různé a 

zahrnují nejen nejznámější krypsi (tedy splývání s okolím, využívající kupříkladu i efekt „hry 

stínů"), ale taky mimezi (napodobování jiného druhu, nebo jeho části), tzv. somatolýzu 

(zbarvení projevující se například v podobě ztížené detekce okrajů těla), maškarádu 

(„masquerade") (napodobování neživého či na pohled nekonzumovatelného objektu, například 

kamení) či případně i „dekoraci" (využití materiálu z okolního prostředí k ztížení detekce, např. 

navátá vrstva písku na rostlině - u rostlin je to však pasivní jev) (Lev-Yadun 2014; Niu et al. 

2018). 

V souvislosti s přítomností anthokyanů, dávajících listům červené zbarvení, byla 

formulována hypotéza, že toto zbarvení znesnadňuje detekci listů fytofágnímu hmyzu, 

migrujícímu na stromy během podzimu (Karageorgou & Manetas 2006). Podobný 

mechanismus navrhovali již Stone (1979) a Juniper (1994) pro vysvětlení červené barvy 

mladých listů tropických dřevin. Červené zbarvení podle této hypotézy neříká nic o kvalitě 

konkrétní rostliny (stromu), ale je využito pouze k maskování (Juniper in Lev-Yadun 2016, 

Stone 1979). Je známým faktem, že mnohé skupiny hmyzu nemají, na rozdíl od většiny 

obratlovců, specifický receptor pro červenou barvu - jejich typy zrakových pigmentů jsou 

nej citlivější na vlnovou délku U V , modrého a zeleného, či žlutozeleného světla (Van der Kooi 

et al. 2021). Zelené listy tedy hmyz vidí, ale dokáže je rozlišit od červených? Pokud ne, 

početnost jedinců hmyzu, nalétávajícího na stromy během podzimu (především těch taxonů 

mšic, které v průběhu roku mění svoji hostitelskou rostlinu) by měla být náhodná - neovlivněná 

zeleným či červeným zbarvením listů. V takovém případě by ovšem z hlediska stromů nemělo 

smysl investovat do syntézy anthokyanů. Pokud je přítomnost anthokyanů spojena s nějakým 

jiným, než vizuálním vjemem (např. olfaktorickým), nelze fakticky odlišit vizuální efekt 

kamufláže od vlivu např. snížené palatability. Například Karageorgou a Manetas (2006) 

zkoumali na dubu kermesovém (Quercus coccifera), zda anthokyany fungují jako fotoprotekce, 

nebo jako ochrana proti hmyzí herbivorii. Výsledky dokládají, že zelené listy byly průkazně 

častěji napadány herbivory než listy červené. To autoři interpretují jako sníženou schopnost 

identifikace červených listů herbivory v důsledku poklesu odrazivosti v zeleném spektru a 

vyrovnání reflektance v celém rozsahu zeleného spektrálního pásma (vlnové délky 400-570 

nm), danou pohlcováním zelené části spektra viditelného záření anthokyany. Uvedený jev by 
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tedy mohl vést k opomíjení červených listů a preferenci listů zelených. Autoři studie však 

zároveň zjistili, že celkový obsah fenolických látek je pozitivně korelován s koncentrací 

anthokyanů v listech. Proto na základě této studie nelze vyloučit ani olfaktorickou diskriminaci 

červených (méně chutných či méně kvalitních) listů od listů zelených. S elegantním řešením 

přišli Döring et al. (2009), kombinující terénní experiment barevných preferencí mšic 

s měřením spektrální reflektance každé použité barvy a znalosti sensorické fyziologie 

modelového taxonu. Na základě výsledků - průkazně odlišné preference žluté, zelené a červené 

barvy - dospěli k závěru, že i bez specifického receptoru pro červenou vlnovou délku jsou 

mšice skutečně schopny odlišit červenou barvu od zelené i bez jiných než vizuálních podnětů. 

Hypotéza kamufláže je problematická i vzhledem k tomu, že predikuje stejný pattern 

jako hypotéza koevoluce (Archetti 2000), tedy preferenci zelených listů oproti červeným. K 

osvětlení skutečného významu kamufláže - bez dalších benefitů pro hmyz, preferující zelené 

listy oproti červeným - je třeba doložit absenci průkazných rozdílů např. v přežívání, rychlosti 

růstu aj. atributech hmyzu, kolonizuj i čího na podzim stromy/listy různých barev. To se dosud 

podařilo pouze Ramírezovi et al. (2008). 

5.2. An ti kam u fhí ž 
Lev-Yadun et al. (2004) navrhli hypotézu, která předpokládá, že podzimní zbarvení 

rostlin zvyšuje nápadnost fytofágů, živících se na těchto rostlinách, což je vystavuje vyšší 

předací. Jedná se tedy o odpověď rostliny na vznik krycího zbarvení fytofágního hmyzu, 

umožňující mu splynout s částí rostliny, kterou se živí, část evolučního závodu ve zbrojení mezi 

zúčastněnými taxony. V duchu hesla „nepřítel mého nepřítele je mým přítelem" se zároveň 

jedná o vizuální alternativu chemických signálů, jež rostlina napadená herbivorem vysílá, aby 

k sobě přilákala hmyzí predátory, např. parazitické vosičky (Turlings et al. 1995). 

Autoři práce upozorňují na význam kryptického zbarvení hmyzu pro jeho přežívání 

pomocí známého přírodního experimentu z raně industriálni Anglie 19. století. Tehdy se vlivem 

spalování uhlí uvolňovalo do atmosféry značné množství oxidů síry i částic polétavého prachu 

a sazí. Důsledkem bylo mizení lišejníků - bioindikátorů kvality ovzduší, stejně jako usazování 

prachu a sazí na všech površích, včetně kmenů stromů. Kmeny stromů tedy ztmavly jak ztrátou 

epifytických druhů lišejníků, tak i depozicí tmavých částic. V důsledku se začalo objevovat 

mnohem více melanických jedinců u píďalky drsnokořídlece březového (Biston betularius), 

v jehož populaci do té doby výrazně převažovali světlí jedinci. Tmaví motýli byli totiž 

zvýhodněni před vizuálně se orientujícími predátory (ptáky) vlivem snadnějšího splynutí 

s pozměněným prostředím. Tento jev byl pozorován u více rodů (Oligia, Adalia) a i mimo 
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území Anglie, např. ve Finsku (Kettlewell 1958; Lees a Creed 1975; Cook et al. 2012). Po 

zlepšení kvality ovzduší - snížení produkovaného množství imisí, zejména oxidu siřičitého a 

polétavého prachu - nastalo opět snížení zastoupení jedinců těchto tmavých forem v populaci 

druhu. Podstatou jevu, dnes známého jako průmyslový melanismus, bylo zvýšení zastoupení 

melanických morf píďalky, jako odezva na změnu kvality prostředí a následný silnější 

predační tlak na světlé jedince, kteří byli „odmaskováni". V živočišné říši je podobných případů 

zvýšeného výskytu melanických morf způsobených vlivy prostředí více, příkladem může být 

„fire melanism". Na lokalitách, které jsou častěji a v nedávné době zasáhnuté ohněm, bylo 

objeveno větší množství melanických forem marše {Tetrix subulata) než na těch nezasažených 

(Forsman et al. 2011; Karpestam et al. 2012). 

Kromě podzimních barev, jakožto obraně proti kamufláži hmyzu, upozorňuje Lev-

Yadun et al. (2004) i na rozmanitost při zbarvení rubů a líců listů, jejich žilek, čepelí a řapíků. 

Pokud například zeleně zbarvený hmyz splývá se zeleným lícem (adaxiální strana) listu, na 

hnědě či červeně zbarveném rubu (abaxiální strana) bude mnohem lépe detekovatelný pro 

vizuálně se orientující predátory (Obr.7). Stejně tak i různě zbarvené žilky či řapíky listu hmyz 

vystaví většímu nebezpečí objevení, jelikož bude jeho barva v kontrastu alespoň s částí pozadí. 

Jelikož se tato hypotéza zabývá nápadností ve vztahu k predáci fytofágního hmyzu, je 

důležité zmínit strategie kamufláže/kry p se a roli pigmentů. Nej častějšími pigmenty hmyzu jsou 

melaniny, propůjčující odstíny hnědé až černé a pteriny, mající zbarvení od červené po žlutou 

(Fuzeau-Braesch 1972; Badejo et al. 2020). Nutno podotknout, že zelenaje častou barvou 

fytofágního hmyzu (např. některá saranče, mšice), jemuž může sloužit jako kamufláž na 

zelených listech (Lev-Yadun & Gould 2008). I mšice ovšem vykazují diverzitu různých barev 

(nejčastěji daných melaniny a karotenoidy), a to i v rámci jednoho druhu (polymorfismus). 

Migrující mšice mohou mít různě barevné morfy, dle zimních a letních hostitelských rostlin 

(Tsuchida 2016). Tsuchida tomuto polymorfismu barev přisuzuje mimo jiné význam při krypsi, 

přičemž uvádí příklad z publikace Chapmanna a Halla (1998) - přidat pozn, že mšice na listech 

jsou častěji zeleného zbarvení než ty na drevnatých částech rostlin. Pigmentace hmyzu je však 

velmi rozmanitá, jak mezi druhy, tak i mezi jedinci stejného druhu a může se měnit během 

životního cyklu (Wittkopp & Beldade 2009). Zajímavým příkladem je již zmíněný 

polymorfismus, který může souviset s dosáhnutím homochromie (barva těla živočicha se 

změní, aby korespondovala s barvou pozadí). Tento jev je znám např. u čeledi sarančovití 

(Acrididae) (Yerushalmi & Pener 2001; Valverde & Schielzeth 2015). 

Obecně vzato hmyz volí strategii varovného zbarvení (aposematismus) nebo splývání 

s pozadím (krypse), v některých případech však lze i kombinovat obě funkce, například krypse 
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na dlouhé vzdálenosti a varovné zbarvení na vzdálenost krátkou (Tan et al. 2017; Tullberg et 

al. 2005; Honma et al. 2015). Fytofágní hmyz se často zaměřuje na menší počet hostitelských 

druhů rostlin, na něž je v mezích možností barevně adaptován. Logickým důsledkem zvýšení 

počtu konzumovaných druhuje v průměru omezená schopnost krypse na každém z nich (Tan 

et al. 2017). 

Prozatím však hypotéza antikamufláže postrádá oporu ve výsledcích, založených 

na testování experimentálních dat. Nadto byla formulována také alternativní hypotéza, že 

heterogenita pozadí naopak podporuje krypsi fytofágního hmyzu. Je založena na několika 

předpokladech, a to že nezáleží pouze na „background matching" (splývání s podkladem), ale 

také na zpracování těchto vizuálních informací predátorem. Čím vizuálně komplexnější a 

heterogennější podklad je, tím složitější by dle hypotézy byla detekce kořisti (Merilaita et al. 

1999; Merilaita 2003). Dalším předpokladem je, že heterogenita podkladu (barva žilnatiny, 

řapíku) zajišťuje background matching více druhů hmyzu různých barev (Schaefer & 

Rolshausen 2006). 

Závěrem je nutno dodat, že autoři neprezentují navrhovanou hypotézu jako jediné 

správné a platné vysvětlení barevnosti listů, naopak zdůrazňují, že znaky jako barevné vzory a 

zbarvení obecně, jež přinášejí více než jedno zvýhodnění, jsou selektovány ve vztahu k vícero 

působícím faktorům prostředí, a proto se mohou vyvíjet rychleji než ty s jediným zvýhodněním. 
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Obrázek 7: Ukázka odlišných barev listu i žilek. Kultivar javoru klenu 
(Acer pseudoplatanus, var. Atropurpureum). Abaxiální strana listu 
napadena mšicemi (vlevo) a adaxiální strana listu (vpravo) (foto: 
autorka, konec září 2021) 

39 



40 

5.1.0mezená poživatelnost 
Ústřední ideou tohoto konceptu je přesvědčení, že červená barva sama o sobě nehraje žádnou 

roli, avšak samotné anthokyany snižují poživatelnost rostlin pro herbivory, nebo omezují 

jejich náchylnost k napadení patogenními houbami (Coley & Aide 1989). Rostliny se brání 

proti herbivorii mnoha způsoby, může mezi ně patřit například morfologická a molekulární 

ochrana či chemické složení. 

První linií ochrany je mechanická, zajištěná například žahavými trichomy, voskovou 

vrstvou, trny nebo silnou kutikulou (Dinkova-Kostova & Talalay 2008; War et al. 2012 ; 

Kalemba & Pukacka 2012). 

Z hlediska biochemického se rostlina může bránit různými metabolity, které mohou 

vznikat jako odpověď na útok a poničení způsobené herbivorii nebo mohou být stále přítomné 

v jejích tkáních (Jiménez et al. 2003; Vivanco et al. 2005; Sánchez-Sánchez & Morquecho-

Contreras 2016). Příkladem těchto metabolitů můžou být některé alkaloidy, terpenoidy, 

kyanogenní glykosidy, lektiny, flavonoidy, třísloviny či látky obsahující latex (Mithôfer & 

Boland 2012; War et al. 2012). Formou snížené poživatelnosti je i nízké množství nutrientů a 

chemická nepoživatelnost (Lev-Yadun & Gould 2007). Napadení živočichy vyvolává signály, 

které indukují obrannou odpověď, spustí se celá kaskáda procesů, zahrnujících například 

aktivaci obranných genů. Mezi tyto obranné odpovědi se řadí snížení nutriční hodnoty, toxicita 

nebo produkce sloučenin s odpuzujícím efektem (Fiirstenberg-Hágg et al. 2013). I zde se 

uplatňuje arms-race, kdy živočichové překonávají překážky kladené rostlinou a jsou schopni j i 

zkonzumovat i přes její důmyslnou obranu a rostlina odpovídá dalším posílením obrany (War 

et al. 2012). Kromě těchto způsobů přímé ochrany využívají rostliny i ochrany nepřímé, 

příkladem mohou být níže popsané vztahy s mravenci, kteří rostlinu brání proti dalším 

živočichům, ale i zvýhodňují vkompetici s ostatními druhy rostlin, které např. záštipují, či 

poškozují vstřikováním kyseliny mravenčí do jejich cévních svazků. 

Dle hypotézy přímé obrany snížením poživatelnosti anthokyany slouží k omezení 

herbivorie a také k redukci růstu plísní. Tento koncept byl formulován pro tropické druhy, 

z nichž je mnoho nápadných svými v mládí červenými listy (Coley & Aide 1989). Plody, listy 

či jiné části rostlin obsahující anthokyany jsou ovšem živočichy konzumovány (Harborne 

1979), je tedy možné, že toto vysvětlení by se dalo uplatit pouze u některých druhů, 

pravděpodobně spíše u hub. Hypotéza byla dále rozšířena i na podzimní rostliny. Kupříkladu 

Ougham et al. (2005) naznačují, že fytofágní hmyz může odpovídat na jiný signál, než navrhl 

Archetti (2000) a Hamilton s Brownem (2001), a to že jim mohou pestrobarevné listy 

signalizovat svou nevalnou nutriční hodnotu či již zmíněnou omezenou poživatelnost 
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způsobenou různými metabolity. Svou myšlenku podporují tím, že podzimní listy jsou po 

remobilizaci živin chudé na proteiny i karbohydráty. Dle mnoha experimentů se však zdá, že 

například modelový druh těchto výzkumů, mšice, mohou žluté tóny listů spíše přilákat než 

odpudit (cit). Pokud by se jednalo o sníženou nutriční hodnotu, a nikoliv vliv metabolitů, měl 

by stejný efekt odpuzení fytofágního hmyzu působit u všech podzimních listů, nejen těch 

červených. Pokud se měly podzimní listy vyznačovat svým signálem nepoživatelnosti 

založeným na nízkém množství nutrientů, překonaly některé druhy tuto bariéru a díky 

adaptacím jsou nejen schopné, ale také zaměřené na tyto, pro jiné druhy nepoživatelné či 

nevábné listy? Podobných případů vzniklých díky arms-race a adaptacím je v přírodě mnoho. 

Vl iv anthokyanů na inhibici tvorby plísně byl testován na plodech (Sudheeran et al. 

2018; Mendoza et al. 2013). Kupříkladu Schaefer et al. (2008a) se zabývali varietami hroznů, 

ostružin a růstem plísně (Botrytis cinerea) in vitro na agarových plotnách a dospěli k závěru, 

že anthokyany se silně podílí na protiplísňové aktivitě. Mendoza et al. (2013) naopak pozorovali 

antifungální účinky anthokyanů pouze u některých ze zkoumaných variet hroznů. 

Zrání plodů provází zvýšení koncentrace fenolitických látek, jež koresponduje s faktem, 

že v této fází jsou plody nejvíce náchylné na poškození plísněmi (Gargiullo & Stiles 1993). 

Plíseň plodů negativně ovlivňuje roznos semen (Schaefer et al. 2008a; Cipollini & Stiles 1993; 

Janzen 1977). 

Zároveň je však dle mnohých studií barva zralých plodů, daná především koncentrací 

anthokyanů, lákadlem pro fruktivory (Schaefer et al. 2008b; Nagami et al. 2023). V tomto 

kontextu tedy působí idea snížené poživatelnosti pro herbivorní hmyz poněkud 

kontraintuitivně. Zbývá možnost omezení růstu patogenních hub. Dostupné zdroje tento efekt 

anthokyanů dokládají, ovšem nepřímo. Coley a Aide (1989) formulovali hypotézu ochrany 

proti houbovým patogenům umožněné vysokými koncentracemi anthokyanů v mladých listech 

tropických dřevin. Ve svém experimentu použili jeden z druhů neotropických mravenců r. Atta, 

jež jsou typičtí pěstováním specifických hub v prostorách mravenišť. Tyto houby mravenci živí 

listy stromů, které okusují a následně nosí do hnízda. Coley a Aide (1989) mravencům Atta 

columbica pokusně nabízeli potravu obsahující různé koncentrace anthokyanů a zjistili 

průkaznou preferenci listů s nejnižším obsahem anthokyanů. Sami autoři však uznávají, že 

preferenci mravenců mohly ovlivnit i další látky obsažené v listech. Negativní vliv anthokyanů 

na růst patogenních hub dokládají také některé pokusy in vitro (Mahmad et al. 2018; Gould & 

Lee 2002; Costa-Arbulú 2001). Zajímavým příkladem antifungální aktivity anthokyanů je 

schopnost potlačení rzi (Gymnosporangium yamadae) pozorovatelná v podobě červených 

skvrn na některých kultivarech jabloní (Malus spp.) (Wang et al. 2023). 
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Příkladem experimentu in vivo je naopak studie provedena v Panamě v tropickém lese 

na pěti vybraných druzích stromů, rostoucích napříč vertikálním profilem lesa, a 

generalistickém houbovém patogenu Calonectria sp. Vyšší obsah anthokyanů v listech vedl 

k průkazně menšímu poškození listů touto patogenní houbou (Tellez et al. 2016). Výzkum 

z tropických oblastí tedy ukazuje, že anthokyany mohou sloužit jako obrana proti plísním 

(Coley & Aide 1989; Tellez et al. 2016), jak však podotýkají Schaefer et al. (2008a), při 

experimentech by bylo vhodné vyloučit vliv dalších metabolitů. 

Platí však totéž pro podzimní listy, je podzim právě tím obdobím, kdy jsou náchylnější 

na napadení plísněmi a zvýší investice do obrany proti plísním jejich fitness natolik, aby se jim 

vyplatila? 

Některé pokusy in vitro rovněž potvrdily tuto funkci (Costa-Arbulú 2001; Gould & Lee 

2002 ; Schaefer et al. 2008). Hypotéza prozatím nebyla dostatečně testována na listnatých 

stromech temperátu v podzimním období. 

Kupříkladu Holopainen a Peltonen (2002) navrhují opačnou hypotézu, že množství 

specializovaných druhů mšic na nápadně zbarvených podzimních listech je způsobeno jejich 

využitím barevného signálu rostliny, který by mšicím naznačoval, že tyto listy jsou dobrým a 

lehce dostupným zdrojem dusíku ve formě aminokyselin. Rostliny by přitom produkovaly tyto 

pigmenty za účelem fotoprotekce, avšak některé druhy mšic by barevnou změnu detekovaly 

jako signál k migraci na nový zdroj potravy. Autoři svoji hypotézu opírají o údaje, že po ztrátě 

zhruba 50 % chlorofylu dochází k syntéze anthokyanů a přibližně při 70 % snížení jeho 

množství dochází k remobilizaci dusíku (Proietti 1998; Lee et al. 2003). Pokud by mšice 

úspěšně lokalizovaly listy s počínající remobilizaci dusíku, znamenalo by to pro ně mimo jiné 

vyšší míru reprodukce. 
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5.2. „Fruit flag" - vliv barev na rozptyl semen 
Jelikož se rostliny nemohou pohybovat stejným způsobem jako zvířata, a svůj životní 

cyklus prožívají zpravidla na místě, kde vyrostly, j sou odkázány například na pohyb ve formě 

semen. Ten jim zajistí kolonizaci i vzdálenějších území a z dlouhého časového měřítka má 

zásadní vliv na danou populaci, předávání genů mezi více populacemi i evoluci druhu (Russo 

et al. 2006; Wotton & Kelly 2012; Stergar 2013). Disperze je zajištěna buďto abiotickými 

(vodou, větrem) nebo biotickými (zvířaty, samotnou rostlinou) činiteli. Mezi hlavní formy 

disperze semen či diaspor rostlin patří anemochorie, hydrochorie, zoochorie a autochorie (Levin 

et al. 2003; Van der Piji 1984). Zoochorie je často zajišťována ptáky. V oblasti temperátu ovšem 

není většina z nich striktně frugivorních a rostliny, které mají dužnaté plody, tvoří pouze 36-42 

% dřevin (naproti tomu v tropech je mnohem více striktně frugivorních ptáků a 70-94 % dřevin 

produkuje dužnaté plody) (Howe 1986; Jordano 2000; Eriksson 2014). Kromě anemochorie 

(častější forma v mírném klimatickém pásmu) je zoochorie nejčastější formou disperze a 

nejvíce rozšířená je v tropických pralesech (Howe & Smallwood 1982; Stergar 2013; Kaur 

Inderdeep 2017). V mírném klimatickém pásmu se na tuto formu přenosu semen spoléhá 

v různých typech stanoviště 0 až 60 % rostlin (Howe & Smallwood 1982; Stergar 2013). 

V Evropě a Severní Americe dochází k počátku zrání plodů v období letního slunovratu 

(koncem června), přičmž nej větší hojnost přichází s podzimem, během migrace ptactva a část 

plodů zůstává dostupná jako důležitá potrava i později v zimním období (např. brslen, ptačí 

zob, šípky). Toto načasování samo o sobě naznačuje adaptaci na chování konzumentů plodů 

(Howe 1986). Zajímavé je, že studie ukázaly i odlišné načasování, co týče sběru plodů v rámci 

různých druhů rostlin (Sorensen 1981). Je tedy otázkou, zda jsou plody dřevin mírného 

klimatického pásma sbírány převážně před změnou barvy listů či až v průběhu, kdy by již 

většina dřevin měla své typické podzimní zbarvení. 

Považuje-li Archetti (níže v textu) za motor evoluce „podzimních barev" zejména 

negativní mezi druhové interakce typu závodů ve zbrojení (sensu Dawkins & Krebs 1979), 

Stiles přišel s hypotézou nazvanou v originále fruitflags, podle níž by druhy stromů s výrazným 

podzimním zbarvením měly profitovat z disperze semen živočichy, především ptáky. Uvedený 

koncept je relevantní pro druhy, jejichž plody dozrávají na podzim. Podle této hypotézy by 

měly stromy s výrazněji rozvinutým podzimním zbarvením přilákat více plodožravých druhů, 

jež fungují jako vektory rozptylu semen (Stiles 1982). 

Stiles (1982) formuloval dvě dílčí predikce. První z nich se týká vyhledávání plodů 

konzumenty na velké vzdálenosti, kdy by pro rostliny mělo být přínosné vytváření větších 

„inzertních obrazců", které by fungovaly jako silná lákadla, jakési „prapory", pro konzumenty 
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plodů, jež představují hlavní způsob disperze semen. Neboli, vytvořil by se kontrast mezi 

nahloučenými dřevinami s podzimní barvou a okolním porostem, což by díky své výraznosti 

z velké vzdálenosti mohlo přilákat například více migrujícího ptactva či jiných živočichů 

konzumujících plody. 

Druhá predikce vychází z faktu, že zralé ovoce se barevně liší od nezralého a je 

zpravidla barevně odlišné i od okolních listů. Pokud jsou fruktivoři, orientující se zrakem, 

schopni rozlišit kontrastní barvy, plody efektivněji vyhledají na odlišně zbarveném pozadí. 

Některé plody temperátních dřevin jsou kontrastně zbarvené oproti okolí již dříve, než 

dosáhnou plné zralosti. Předpokládá se, že tím upozorňují fruktivory na brzký příchod plné 

zralosti plodů, kdy je pro rostlinu výhodné, aby plody konzumovali přednostně roznášecí 

semen, nikoliv plísně, které jsou v kompetici s fruktivory (Janzen 1977). 

Stiles však správně uvádí, že u většiny druhů rostlin, jež mění na podzim barvu listí, 

dochází k tomuto jevu až po dozrání plodů. Tato hypotéza by tedy mohla platit pouze omezeně, 

pro vybrané rostliny, které jsou při disperzi semen závislé převážně na fruktivorech. Zároveň 

by se týkala jen krátkého časového období na začátku podzimu, jelikož tyto „vlajky" (ve smyslu 

první predikce hypotézy) by postupně zanikly, splynuly s dalšími pestře oděnými rostlinami. 

Důležitým předpokladem pro platnost hypotézy jako celku je samozřejmě „návratnost 

investice" do změny barvy listů v podobě výrazně zvýšeného fitness, prostřednictvím 

úspěšného rozptylu semen ptáky do okolí, vedoucího např. k průkazně většímu vzcházení 

semen a uchycení semenáčků. Jinými slovy, výhoda pro rostlinu, získaná přes zvýšené 

rozšiřování semen ptáky, musí být větší než snížení fitness způsobené změnou barvy listů. 

Stiles svou hypotézu podporuje zdůrazněním faktu, že na podzim migruje velká část 

ptáků temperátu, přičemž před vlastním tahem se migrující jedinci potřebují dostatečně nasytit 

a vytvořit si tukové zásoby na dlouhý let. Právě plody rostlin jsou pro ptáky jedním z důležitých 

zdrojů mastných kyselin potřebných k tvorbě zásobních tuků (Bairlein 2002). Kromě toho se 

před odletem ptáci shromažďují a mají vyšší letovou aktivitu (tzv. zugunruhe), což může 

přispívat k rozptylu semen od mateřského jedince (Eikenaar et al. 2014). 

Plody rostlin bývají v některých částech světa poměrně často zbarveny černě či červeně, 

v oblastech tropických a tempertáru tyto barvy činí zhruba 50-70 % všech zralých plodů 

(Wheelwright & Jason 1985; Willson & Whelan 1990; Schaefer 2007). 
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Obrázek 10: černé plody ptačího zobu obecného 
(Ligustrum vulgare) (foto: autorka, říjen 2020) 

Obrázek 8: červené plody hlohu {Crataegus spp.) 
(foto: autorka, říjen 2021) 

Obrázek 9: tmavě modré plody loubince pětilistého 
(Parthenocissus quinquefolia) (foto: autorka, říjen 
2020) 
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Pro rostliny ptáci představují důležité vektory přenosu semen, jelikož překonávají velké 

vzdálenosti a alespoň zčásti fruktivorních je většina druhů ptáků (Stiles 2000; Stergar 2013). 

Rostliny rozšiřovače semen odměňují plody a ti na oplátku pomohou v roznosu jejich semen, 

tyto interakce se tedy považují za mutualistické (Eriksson 2016). Kontrastem barev plodů vůči 

listům se v širším smyslu zabývalo mnoho autorů, zkoumajících zrak nejen ptáků, ale i dalších 

roznašečů semen a jejich způsoby vyhledávání potravy (Schmidt et al. 2004). Evoluce barvy 

plodů je tradičně vnímána jako proces ovlivněný selektivním tlakem vyvinutým roznášecí 

semen (Camargo et al. 2013; Kerner 1895; Willson & Whelan 1990). Je i barva podzimních 

listů adaptací pro vyšší roznos semen? 

Selekční tlak při vyhledávání plodů ovšem ovlivňuje více faktorů, například odraz světla 

(vyšší kontrast - vosková vrstva na kutikule), velikost plodů, nutriční složení, podíl dužiny ku 

semenům aj. (Altshuler 2001; in Schaefer 2011; Howe 1986). Detekovatelnost barvy plodů 

může být zjištěna změřením kontrastu mezi plodem a barvou pozadí (Schaefer et al. 2007). 

Adaptivní by podle této hypotézy byl vysoký kontrast plodů oproti okolnímu listí (Burns & 

Dálen 2002). Kontrast se skládá z chromatického aspektu (barvy) a achromatického aspektu 

(intenzity světla), tyto aspekty jsou zvířaty vnímány odděleně (Cazetta et al. 2009). Dle 

některých studií hraje kontrast důležitou roli a ptáci preferují plody v kontrastu, přičemž ani 

nutné, aby byl kontrast příliš velký - měřítkem lidské, nikoliv ptačí optiky ovšem (Schaefer et 

al. 2007). Pestré barvy podzimních listů by tedy mohly sloužit jako inzerce odměny živočichům 

a navádět je přímo ke zdroji, podobně jako například kontrastní žlutý střed květů (tzv. terč) 

některých druhů čeledi hvězdnicovité (Asteraceae), jež opylovače přivádí k pylu a nektaru 

(princip U V reflektujících okvětních lístků a U V absorbujícího středu) (Papiorek et al. 2016). 

Květy opylované motýly či ptáky mívají častěji červenou barvu (Corlett & Primack 

2011), fungoval by tedy i v případě plodů podobný princip cílený na živočichy, jež jsou schopni 

vnímat tyto odstíny? Kupříkladu Burns a Dálen (2002) doplnili dosavadní myšlenky o 

hypotézu, že barva listí ovlivňuje ptačí preference barvy plodů. Dle autorů by druhy plodící 

v létě, kdy jsou jejich listy i okolní vegetace zbarveny převážně zeleně, tvořily červené plody, 

a na podzim by rostliny produkovaly plody černé, v období, kdy se listy mnohých rostlin mění 

na širokou paletu barev s odstíny červené, oranžové a žluté. Testování této hypotézy probíhalo 

často využívanou metodou použití umělého ovoce s odlišnými barvami. 

Stilesovy hypotézy byly empiricky testovány například Facellim (1993), jenž svůj 

experiment provedl za pomoci žlutých a červených plastových oválů, které měly sloužit jako 

„vlajky" lákající ptáky na plody škumpy, přičemž na kontrolních plochách barevné modely 

nepoužil. Barva a velikost oválů byly různě kombinovány ve standardizovaném počtu 
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opakování. Facelli dospěl k závěru, že díky umístění velkých červených „vlajek" došlo 

ke zvýšení sběru plodů roznášecí semen. 

Naopak výsledky L i et al. (1999), jež testovali Stilesovu hypotézu na dvou druzích 

škump (Rhus aromatica, R. glabra), hypotézu fruitflag nepodporují. 

Experiment k podpoře hypotézy výhodnosti barevného kontrastu plodů a vegetativních 

orgánů rostliny či okolního prostředí byl proveden kupříkladu na líčidlu americkém 

(Phytolacca americana). Podobně jako u Facelliho experimentu, i zde autoři (Cramer et al. 

2003) připevnili plodenství rostliny na různě zbarvené dřevěné kůly. Barvy byly vybrány na 

základě sezónní změny zbarvení rostliny - P. americana má zelené stonky, jež přecházejí do 

zářivé růžové barvy s postupem zrání fialovo-černého plodenství. Tato změna zbarvení by 

podle Cramera et al. (2003) mohla sloužit jako „fruit flag". Výsledky jejich hypotézu podpořily 

- plodenství na zářivě zbarvených kůlech přilákalo signifikantně více ptáků než ta umístěná na 

černých či přírodních kůlech, avšak ptáci průkazně nepreferovali pouze jednu z těchto dvou 

zářivých barev. 

Podobně Burns et al. (2002) provedli experimenty s více taxony rostlin (například rody 

Lonicera, Rhamnus, Ribes, Gaultheria, Vaccinium a Rubus spectabilis). První experiment se 

zimolezem (Lonicera sp.) provedli na základě predikce, že tento druh rostliny vytváří barevné 

listeny na plodech k přilákání většího množství ptačích konzumentů. Plody tedy sesbírali a 

nabarvili jejich listeny zeleným odstínem, který ladil s listovím, či ponechali červené, což je 

přirozené zbarvení listenů. Predikci o vlivu kontrastu mezi plody a pozadím na sběr plodů ptáky 

otestovali nabarvením plodů R. spectabilis, V. parvifolium a Rhamnus červeně či černě. Plody 

následně připevnili ke kolíkům s červenooranžovou nebo zelenou překližkou, což simulovalo 

letní či podzimní zbarvení listí. Tyto plochy nainstalovali náhodně na stromy. Výsledky 

odpovídaly jejich predikcím - u druhu Lonicera přirozená (kontrastní) barva listenů 

podporovala konzumaci plodů ptactvem oproti uměle zeleným listenům. Druhý experiment 

prokázal preferenci pro červené plody na zeleném pozadí a o něco méně i pro černé plody na 

červeno oranžovém pozadí. První strategii uplatňují rostliny, jejichž plody dozrávají ještě 

v době, kdy je olistění zelené. Mnohé na podzim plodící stromy mají zralé plody černé barvy 

(Schaefer 2007; Schaefer 2011), což je v souladu se zjištěním Burnse et al. (2002) - jejich plody 

jsou kontrastní právě na pozadí podzimně zbarvených listů dřevin mírného pásma. 

Konečně, Melo et al. (2011) ověřovali vliv kontrastu pozadí a plodů na jejich detekci 

fruktivory pomocí červených plodů z modelíny a zelených, červených a bílých listů 

z krepového papíru a jako kontrola sloužila rostlina pouze se svými přirozenými listy. Nejmenší 

úspěšnost lokalizace měli fruktivoři u kombinace červených plodů s červeným pozadím, střední 
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u zeleného pozadí s červenými plody a největší u bílého pozadí s červenými plody. Nutno 

dodat, že z 50 plodů bylo 41 oklovaných a pouze 9 odstraněných. Je tedy možné, že umělé 

plody ptákům tolik nesvědčily, a to mohlo ovlivnit experiment. 

Závěrem je třeba zmínit, že případná platnost hypotézy fruit-flag nijak neodporuje 

současné platnosti dalších formulovaných hypotéz. 

5.1.Trojstranný mutualismus 
Yamazaki (2008) si význam podzimních barev vysvětluje jako signál cílený na 

myrmekofilní mšice, ale i červce a ostnohřbetkovité, jako další zástupce řádu Hemiptera, jež je 

pomocí podzimního zbarvení přitahuje. Jejich agregace na stromě následně přiláká mravence, 

kteří těží z ochrany mšic před možnými predátory a kompetitory, čímž současně chrání i 

hostitelský strom. Nosnou myšlenkou této hypotézy je barevná signalizace o kvalitách stromu 

směrem k myrmekofilním druhům mšic. 

Hlavní teoretická východiska jsou následující: (i) běžně mšice hostitelské druhy rostlin 

poškozují (ztráty asimilátů, přenos patogenů), ale (ii) myrmekofilní druhy mšic s sebou mohou 

přinášet výhodu, která může být v důsledku větší než popsaná negativa. Níže jsou tyto vztahy 

mezi mravenci, myrmekofilními druhy a rostlinami, popsány detailněji. 

Mravenci tvoří mutualistické vztahy se zástupci Hemiptera i Homoptera, jež se živí 

floémem a přebytečnou tekutinu vylučují ve formě medovice bohaté na cukry (Obr. 11). Do 

těchto vztahů se mohou zapojit členovci živící se medovicí, nektárii a využívající další zdroje, 

a to kupříkladu roztoči, včely, některé druhy much a berušky (Heil & McKey 2003). Mšice 

poskytují mravencům medovici a mravenci je chrání vůči predáci, parazistismu a napadením 

plísní (plíseň tvoří nárosty na medovici - Saha et al. 2018) (Stadler et al. 2001; Phillips & Willis 

2005; Yao 2014). 

Trofobiotické vztahy s mšicemi navazují podčeledi mravenců Formicinae, 

Dolichoderinae a některé druhy rodu Myrmica a Tetramorium z podčeledi Myrmicinae, tyto 

druhy sbírají medovici (Stadler et al. 2005). Mšice se projevují vůči mravencům různými 

interakcemi, od antagonistických, přes fakultativně mutualistické, po obligatórne mutualistické 

(Stadler & Dixon 2005). Mutualistické interakce fungují na základě vzájemného benefitu, 

mravenci získají díky rostlině potravu (myrmekofilní rostliny vytvářejí tzv. extra-florální 

nektária nacházející se kupříkladu na stoncích a také potravní tělíska, nebo úkryt v podobě tzv. 
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domatia, za což rostlině oplácí ochranou před dalšími herbivory či parazity (Delabie et al. 2003; 

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

Obrázek 11: mravenec živící se medovicí mšice (foto: 
Jmalik, 2009) 

Jelikož druhy z řádu Hemiptera přenáší různé patogeny, plísně, viry, poškozují 

rostlinnéch tkáně, přerušují translokaci, a snižují jejich fitness, je ochrana vůči napadení 

klíčová. Mimo to u napadených stromů může docházet k mnoha negativním účinkům, například 

k snížení rychlosti fotosyntézy, snížení produkce semen, redukci nutrientů v listech, a i jejich 

opadu. Hemiptery, jež navazují mutualistické vztahy s mravenci, mohou přijímat více potravy, 

než ty žijící bez pečujících mravenčích „pastýřů" (Buckley 1987). Mimo to se mšice v péči 

mravenců dle některých zdrojů vyvíjejí rychleji a jejich populace jsou početnější (Stadler & 

Dixon 2005). Zmíněné negativní účinky hovoří proti Yamazakiho hypotéze, důležité by ovšem 

bylo přinést evidenci získanou experimenty provedenými v období podzimu. 

Mravenci i mšice do tohoto mutualistického vztahu musejí vložit náklady a zároveň 

z nich těží benefity. Jak je tomu tedy u rostlin v rámci těchto složitých vztahů? Otázkou je, jestli 

rostliny jsou vystaveny pouze negativnímu vlivu mšic nebo mohou z těchto vztahů nějak 

benefitovat. Možné benefity mutualistického vztahu mravenců s myrmekofilními živočichy 

jsou již dlouho známé. Zajímavostí je, že například v Číně se zhruba od roku 300 n.l. používali 

mravenci ke kontrole těchto takzvaných škůdců rostlin (Buckley 1987). Funguje zde snížení 

jejich množství založené na principu zamoření parazitickými vosičkami, mravenci se starají i o 
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napadené mšice (Yao 2014). Mravenci dokáží rozlišit mezi myrmekofilními mšicemi a těmi, 

které myrmekofilní nejsou, pravděpodobně díky kutikulárním uhlovodíkům. Dle některých 

studií jsou mravenci vůči druhům mšic, na které nejsou vázáni, lhostejní až agresivní 

(Parmentier 2022). Toto zjištění je ve vztahu k Yamazakiho (2008) hypotéze důležité, jelikož 

právě schopnost mravenců ochránit rostlinu vůči nemyrmekofilním druhům považuje za 

zásadní. 

Zajímavým příkladem péče je chování kupříkladu mravence žlutého (Lasius flavus), 

který se o své mšice důkladně pečuje, přenáší je do bezpečí a zajišťuje jim přezimování v jeho 

mraveništích (Parmentier 2022). I jiné druhy mravenců projevují podobné chování, jejich péče 

může výrazně zvýšit míru přežití vajíček mšic, a to i u druhů mšic živících se listy stromů 

(Matsuura & Yashiro 2006). Převyšovala by tedy výhoda omezeného výskytu 

nemyrmekofilních druhů mšic či jiných fytofágů zvýšené fitness myrmekofilních mšic, které 

by díky mravencům dosáhly méně zamořené populace a vyšší míry přežití vajíček? Bylo by pro 

rostliny prospěšné signalizovat, když myrmekofilní mšice jsou obstarávány i proti napadení 

predátory, parazity a plísněmi? Nebo by i přesto měly rostliny napadené myrmekofilními 

fytofágy vyšší fitness než ty s nemyrmekofilními druhy? Respektive, jak účinná by byla 

strategie obrany rostliny myrmekofilními mravenci? Dle některých experimentů mravenci 

útočí a brání své mšice převážně před predátory, kteří by mohli přímo ohrozit jejich „stádo" 

(Phillips & Willis 2005). U některých druhů mšic se však objevily i negativní účinky, protože 

mravenci více regulují velikost opečovávaných populací, a to se projevuje například 

zpomaleným vývojem, zmenšení velikosti mšic a snížení počtu jejich embryí (Yao 2014), 

Buckley 1987). Mravenci také mohou bránit mšice vůči svým kompetitorům, jiných druhů 

mravenců (Phillips & Willis 2005). 

Navzdory obecnému předpokladu je dle novějších poznatků možné, že mutualismus 

mezi mravenci a myrmekofilními organismy může přinést benefity i pro rostlinu, na níž se 

vyskytují (Rosumek et al. 2009). Příkladem je studie studie, jejíž autory jsou Ito a Higashi 

(1991), a týká se výzkumu vlivu mravenců Formica yessensis na druh Quercus dentata (dub 

zubatý). Mravenci snížily počet larev motýlů (Lepidoptera), avšak množství mšic se vlivem 

péče mravenců zvýšilo. Zjistili, že dominantním druhem zde byl druh myrmekofilní mšice 

Tuberculatus quercicola a v menším počtu se vyskytovala Tuberculatus querciformosanus. 

Toto zjištění souhlasí i s jinými studiemi, jež našly přínos pro rostlinu v podobě snížení počtu 

larev motýlů i brouků (Coleoptera). Příkladem může být studie Fowlera a Macgarvina (1985), 

kteří zjistili, že díky přítomnsoti mravenců (Formica lugubris) na vybraném druhu břízy (Betula 

pubescens) došlo k zásadní změně struktury společenstev druhů. Vlivem mravenců došlo 
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k snížení celkového počtu nemyrmekofilních druhů, specificky některých druhů minujícího 

hmyzu („leaf miners") a okusujícího hmyzu (tzv. „chewers") patřících např. do řádu 

Lepidoptera a Coleoptera, avšak zároveň došlo k výraznému nárůstu (o 3700 %) populační 

hustoty myrmekofilních mšic (Symydobius oblongus). 

Rosumek et al. (2009) zahrnuli do své metaanalýzy data z 81 studií se zaměřením na 

mutualistické vztahy mezi rostlinou a mravenci, jejich vlivu na kontrolu abundance a hustoty 

fytofágů a následný vliv na fitness rostliny. Metaanalýza nebyla zaměřena přímo vliv 

podzimního zbarvení stromů, přináší nicméně informace o těchto mezidruhových interakcích, 

které ukazují důležitost tohoto soužití pro rostliny. V tropických oblastech, kde jsou mravenci 

v obligatórne mutualistických vztazích s myrmekofyty, jež jim poskytují úkryt v domatiích, se 

ukázal jejich vliv na rostlinu, a tedy i strukturu fytofágních společenstev, vyšší. Bylo by tedy 

zásadní otestovat, jak velký vliv má na tyto vztahy podzimní barva rostlin či obsah anthokyanů 

v listech a jestli mravencům mohou poskytout benefity, které by je přiměly k zvýšené ochraně 

těchto rostlin. K tomu je také nutno podotknout, že v oblastech temperátu jsou vztahy mezi 

rostlinami a mravenci pouze fakultativní (Rosumek et al. 2009). 

Evidence o odezvě mšic na zářivé podzimní zbarvení listů stromů je nejednotná (Döring 

& Chittka 2007). Zatímco některé práce referují o odpudivém efektu podzimního zbarvení na 

mšice (Furuta 1986; Archetti & Leather 2005), jiné studie zjistily, že jsou mšice podzimním 

zbarvením přitahovány (Wratten 1974; Holopainen & Peltonen 2002). Z uvedeného vyplývá, 

že podzimní barvy představují odlišný selekční tlak pro různé druhy mšic. 

Nakonec Yamazaki (2008) doplňuje, tato hypotéza by nevylučovala ostatní navržené 

hypotézy snažící se vyvstělit funkci podzimního zbarvení. Zároveň tato hypotéza nemůže být 

aplikována na všechny druhy stromů na podzim měnících svou barvu listí, protože by byla 

vyžadována specifická interakce, která by zahrnovala pouze myrmekofilní druhy. 
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5.2.Koevoluce (mezidruhová signalizace) 
Zásadním příspěvkem k rozvoji zájmu o adaptivní vysvětlení dlouho známého fenoménu 

podzimní změny barev listů mnoha dřevin temperátu byly především četné Archettiho práce. 

Marco Archetti pokračoval v linii výzkumu načrtnuté svým školitelem a zároveň nestorem 

populační ekologie, W. D. Hamiltonem, jenž hypotézu koevoluce (mezidruhové signalizace) 

formuloval. Hamilton nikdy neakceptoval původní neadaptivní zdůvodnění podzimních barev, 

jakožto pouhý důsledek senescence listů, předcházející jejich opadu. Zároveň si všiml, že ani 

adaptivní hypotéza fotoprotekce, oživená v té době nově Merzlyakem a Gitelsonem (1995) 

nestačí k vysvětlení značné mezidruhové i vnitrodruhové variability fenoménu podzimních 

barev. Jako jednu z posledních svých hypotéz proto Hamilton ve spolupráci s Brownem (2001) 

navrhl, že zářivé podzimní barvy jsou výsledkem koevoluce mezi hmyzem a hostitelskými 

dřevinami. 

Ústřední myšlenkou je, že jasné barvy jsou interspecifickým komunikačním signálem. 

Stromy takto sdělují fytofágům, jež j e během podzimu kolonizuj í, že nejsou pro hmyz vhodným 

hostitelem, neboť disponují efektivními obrannými prostředky proti invazi (Archetti 2000; 

Hamilton & Brown 2001; Archetti & Brown 2004). Čím výraznější barvou se strom prezentuje, 

tím více investuje - jednak do samotné barvy, jednak do vlastní obrany proti herbivorům či 

fytofágnímu hmyzu, což Archetti (2000) prezentuje jako formu principu hendikepu (Zahavi 

1977; Grafen 1990; Zahavi & Zahavi 1999). Způsobem obrany mohou být chemické látky, 

zajišťující konstitutivní či indukovanou ochranu, ale také nízká nutriční hodnota listů, jakožto 

důsledek přesunu důležitých živin do zásobních pletiv. Listy mohou zbarvením taky jednoduše 

signalizovat svůj brzký opad (Archetti 2009). 

Všechny uvedené varianty vedou k poklesu fitness hmyzu, který signály ignoruje. 

Koevoluce zářivých barev dřevin a barevných preferencí fytofágního hmyzu umožní dobře 

chráněným stromům snížit nálet hmyzích škůdců a na druhé straně taky jedincům hmyzu nalézt 

nej vhodnějšího hostitele, na němž přezimují (Archetti & Brown 2004). Protože podzimní 

migrace je klíčová pro přežívání a reprodukci významných druhů fytofágního hmyzu (Döring 

& Chittka 2007), jedinci jsou pod silným selekčním tlakem najít co nej vhodnějšího hostitele. 

Vzhledem k tomu, že zároveň mnoho skupin hmyzu rozlišuje barvy, lze uvažovat o významu 

barev listů coby signálu kvality stromu. Naopak hostitelský strom těží z omezeného náletu 

hmyzu, a to nejen vlivem nižšího poškození během jarního žíru, ale také díky menší 

pravděpodobnosti přenosu patogenů - virů, hub i bakterií (Archetti et al. 2009). 

Koevoluční hypotéza mezidruhové signalizace přináší následující predikce: (i) na 

mezidruhové úrovni lze předpokládat větší investice do obrany, a tedy i barevné signalizace, u 
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druhů vystavených většímu tlaku ze strany fytofágního hmyzu, než u těch, které nejsou 

herbivorií postiženy tak silně a (ii) v zásadě totéž platí na úrovni vnitrodruhové - jedinci, kteří 

více investují do obrany, se budou vyznačovat výraznějším barevným projevem, což povede 

k efektivnějšímu odrazení zejména specializovaných druhů škůdců. 

Dvě dekády studia adaptivní hodnoty podzimních barev temperátních dřevin ukázaly, 

že pozornost je vdaném směru nutno zaměřit především na odstíny červených barev, jež 

způsobují anthokyany, pigmenty ze skupiny flavonoidů. Ty jsou totiž jako jediné nově 

syntetizovány na podzim, před opadem listů, a vyžadují tak investici zdrojů, která by neměla 

být bezúčelná. Ostatní podzimní barvy - žluté a oranžové - vznikají jako důsledek odbourání 

chlorofylu a zviditelnění přítomných karotenoidů či xanthofylů, bez vložení drahocenných 

zdrojů. 

Signální efekt barev listů v podzimních měsících dává smysl, jen pokud je cílen na hmyz 

s podzimní kolonizací stromů a potenciálem je skutečně poškozovat. Proto Hamilton a Brown 

(2001) jako modelovou skupinu pro svoji hypotézu zvolili mšice. Mšice patří mezi relativně 

dobře prozkoumané škůdce, jsou schopny rozlišovat barvy (Döring & Chittka 2007) a druhy, 

jež mění během sezóny hostitele, migrují na stromy především na podzim (Stadler & Dixon 

2005). Mšice navíc mají s hostitelskými stromy dlouhou koevoluční historii (Heie 1994; White 

2009) a jsou často rozšířeným taxonem schopným působit škody na svých hostitelských 

rostlinách (Dixon 1971; Blackman & Eastop 1994; Archetti & Leather 2005). 

Hostitelským dřevinám přímo škodí až na jaře larvy, vylíhlé z vajíček, jež nakladly na 

podzim dospělé samičky (McLaren & Fraser 2002). Podle hypotézy koevoluce tedy stromy 

s intenzivními odstíny červeně odpuzují mšice, které by měly během podzimu kolonizovat spíše 

zelené, případně méně barevné stromy. 

Původní předpoklad, že slabší stromy budou mít matnější barvy (Archetti 2000), by 

dával smysl pouze za velmi vysoké ceny zdrojů, alokovaných do produkce pigmentů (jež by si 

tak slabší jedinci „nemohli dovolit"). Dle některých autorů však podzimní produkce nově 

syntetizovaných anthokyanů, není neúměrně nákladná (Wilkinson et al. 2002). Postupem času 

se nadto ukázalo, že podzimní barvy mohou být intenzívní i u slabších jedinců stromů - právě 

ti totiž potřebují nejvíce odradit hmyz (Archetti & Brown 2004; Archetti 2009) a investují tak 

do obrany. Stromy, jimž se dostává všech potřebných zdrojů, si naopak mohou dovolit nahradit 

pletiva, o která přišly herbivorií, rychlým regeneračním růstem (Archetti et al. 2009). 

Zajímavostí ovšem je, že zářivost a intenzita červené barvy listů nemusí přímo souviset 

s množstvím obsažených anthokyanů (Neill & Gould 2000). Je ovšem možné, že se nejedná o 

vysílání pravdivého signálu (tzv. „honest signaling"), totiž že stromy mohou předvádět své 
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zářivé barvy a tím signalizovat, že investovaly do ochrany, avšak šlo by o falešný signál, totiž 

že ve skutečnosti jejich obsah anthokyanůje nižší, než sejeví dle jasné barvy ave skutečnosti 

nedisponují tak účinnou ochranou (Ougham et al. 2005; Karageorgou et al. 2008; Archetti 2009 

pozn písmeno). 

Jaká existuje evidence, podporující koevoluční hypotézu mezidruhové signalizace? 

Úvodní srovnávací analýza 262 druhů temperátních dřevin severní polokoule a na ně vázaného 

druhového bohatství mšic ukázala pozitivní vztah mezi intenzitou podzimního zbarvení a 

diverzitou specializovaných druhů mšic. Nej ohroženější druhy stromů tedy investovaly nejvíce 

do signalizace obranných mechanismů - například mnoho druhů javorů (Hamilton a Brown 

2001). Toto zjištění však samo o sobě nedokládá preferenci druhů pro zelené listy oproti 

červeně zbarveným. Již studie Furuty (1986), předcházející zveřejnění koevoluční hypotézy, 

však dokládá průkazně vyšší abundance mšic na zelených a žlutých listech japonského javoru 

(A. palmatum), než na listech červených. 

Prvním empirickým testem hypotézy byly však až práce Hagena et al. (2003, 2004), 

kteří zjistili, že stromy břízy bradavičnaté (Betula pubescens) se zelenými listy trpěly průkazně 

vyšší herbivorií než stromy s podzimně zbarvenými listy. Problémem studie je, že po pozdějším 

zúžení predikce koevoluční hypotézy na červené zbarvení jsou její výsledky nerelevantní -

uvedený druh stromu se zbarvuj e především žlutě, nikoliv červeně. Hagen se svým týmem však 

představil metriku pro určení kondice stromu (index asymetrie), potenciálně velmi užitečnou 

při zjišťování souvztažnosti mezi intenzitou podzimního zbarvení, kondicí stromu a mírou 

invaze škůdců. 

Klíčovou skupinu pro prezentovanou hypotézu koevoluce představují mšice, které jsou 

nej významnější skupinou fytofágů, migrující na hostitelské stromy, jež využije generace jejich 

potomků na jaře příštího roku, už na podzim, tedy v období zbarvování listů. 

Mšice (Aphis) se řadí do nadčeledi Aphidoidea, do řádu Hemiptera (polokřídlí). Mšice 

disponují bodavě-sacím ústrojím (Fryř 2020). Patří mezi fytofágní hmyz, živící se cukerným 

roztokem pomocí napíchnutí rostlinných pletiv (většinou floému) styletem (Auclair 1963). 

Mšice jsou schopné snížení osmotického tlaku požívané mízy přeměnou jednoduchých cukrů 

na oligosacharidy a jejich vyloučení z těla v podobě medovice (Douglas 2006 - Guerrieri et al. 

2008). Míza obsahuje nevyvážené množství živin, skládá se z velkého množství karbohydrátů, 

avšak neposkytuje dostatek esenciálních aminokyselin. Mšice jsou tedy závislé na bakteriálních 

symbiontech pro získání těchto nezbytných nutrientů (Douglas 2006). Mohou být monofágní i 

polyfágní. Představují významné škůdce rostlin, mohou přenášet virová onemocnění a 

například vytvářet pseudohálky (Fryč 2020). Mšice na podzim migrují na rostliny, aby nakladly 
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vajíčka na větve, která na nich přečkávají zimu a teprve na jaře způsobují poškození vylíhlé 

fytofágní larvy. Mšice obvykle mívají několik partenogenetických generací v období léta a na 

podzim jednu sexuálně se rozmnožující generaci, přičemž zimní období přežívají ve formě 

vajíček. (Stadler et al. 2005). Pro účel migrace vznikají primárně na podzim, ale i v létě, 

okřídlené formy (Webster 2012). Některé druhy přezimují na primárním hostiteli a poté na jaře 

migrují na hostitele sekundární, kde tvoří své kolonie a rozšiřují se na další rostliny (Webster 

2012). 

Orientace pomocí vnímání barev má pro hmyz důležitost například při vyhledávání zralého 

ovoce a květů s dostatkem nektaru, dále při mezi druhové a vnitrodruhové komunikaci. Je tedy 

možné předpokládat, že barvy hrají roli i při pátrání potravy fytofágy (Pagni & Schnaitmann et 

al. 2020; Reeves 2011). Trichromatismus je u hmyzu pravděpodobně mnohem častější než 

tetrachromatismus. Kritika koevoluční hypotézy tkví mimo jiné právě v omezených 

možnostech hmyzu rozeznat červenou barvu. Červený receptor není podle dosavadních 

výzkumů hmyzu příliš častý, disponují jím například některé druhy čeledi motýlů Pieridae 

(běláskovití), mají 4-9 receptoru. V rozmezích 600-700 nm se pohybují také některé druhy 

Papilionidae (otakárkovití) s 6 až 15 receptory (Van der Kooi et al. 2021). Mšice však 

pravděpodobně dokáží rozeznat červenou od zelené díky poměru zelené-modré (Döring et al. 

2009). 

Přestože jsou mšice značně prostudovanou skupinou hmyzu, bude nutné experimenty 

provést se zaměřením na větší počet druhů s ohledem na jejich vnímání barevného spektra 

(Döring & Chittka 2007). Kupříkladu pokusy publikované roku 2009, týkající se preference 

barvy listů mšicemi, ukázaly, že nejvíce atraktivní barvou pro tento hmyz byla žlutá, méně 

zelená, poté hnědá a nejméně červená. Pro účel tohoto experimentu autoři vytvořili model 

výběru barev mšicemi, který bral v potaz osvětlení sluncem, odrazivost světelného spektra od 

pastí a sensitivitu spektra fotoreceptorů mšic (Döring et al. 2009). Jelikož se i další výsledky 

experimentů shodují vtom, že mšice jsou žlutou barvou spíše přitahovány, je možné, že 

varovným signálem je pro tento rod hmyzu pouze červená barva (Archetti et al. 2005; Ramírez 

et al. 2008; Holopainen & Pelton 2002). Döring (2007) ovšem upozorňuje, že reakce mšic na 

barvy je ovlivněna intenzitou. Právě „přitahování" mšic žlutou barvou či „vyhýbání" se barvě 

červené (vzhledem k lidskému vnímání barev) si vysvětluje použitím určitých odstínů. 

Nejen zrak a barvy hrají roli při detekci hostitelských rostlin, jejich vyhledání mšicemi závisí 

také na chemických sloučeninách, které rostliny vytváří (Reeves 2011; Döring 2014). Mšice 

jsou nejspíše schopné rozpoznat svou hostitelskou rostlinu dle specifických těkavých sloučenin, 
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které jsou pro ni taxonomicky charakteristické, nebo rozpoznají specifický podíl různých 

sloučenin, jež rostlina vytváří (Visser 1986). Je tedy možné, že podzimní listy a v nich obsažené 

anthokyany, neslouží pouze jako barevný, ale také olfaktorický signál (Döring 2014). Jejich 

hlavní účel se může lidskému zraku skrývat, pro hmyz ovšem může být nepřehlédnutelný. Dle 

některých studií v období podzimní změny barvy listů dochází k změně profilu některých 

chemických sloučenin (např. množství těkavých organických látek neboli VOC - volatile 

organic Compound). Příkladem takto zaměřeného experimentu je studie Holopainena et al. 

(2010), kde se zabývali těkavými sloučeninami a feromony obsaženými v listech břízy bělokoré 

(Betula penudla) v podzimním období, na území Finska. Nalezli změny (rozdíly v zelených a 

žloutnoucích listech) v emismím profilu těkavých organických sloučenin, avšak mšice 

odpuzující feromony nikoliv. Jak uvádí Ougham et al. (2005), bylo by dále zapotřebí otestovat 

množství těchto látek a prozkoumat jejich vliv na kolonizaci hmyzem. Oproti zaměření na 

barevnost anthokyanů a karotenoidů se olfaktorickým signálům nevěnovalo tolik pozornosti. 

Chemická obrana je důležitou součástí také hypotézy Archettiho (2000) a Browna (2001), je 

tedy ústřední myšlenkou, která by neměla být ignorována (Holopainen et al. 2010, Ougham et 

al. 2005). 

Rozdíly v preferenci různých barev či jejich odstínů jsou mimo jiné dané druhově, jak 

ukázaly výsledky mnoha experimentů (Schröder et al. 2014, Farnier et al. 2014, Brennan a 

Weinbaum 2001, Sathe et al. 2015). Pro rod mšice se zdá být nejvíce atraktivní zelená a žlutá 

barva Moericke 1969, Archetti a Leather 2005. Kupříkladu Schröder et al. (2014) u druhu 

Rhopalosiphum padi zjistli, že žlutá byla pro tento druh nej atraktivnější barvou, následovala j i 

limetkově zelená. Z toho autoři usoudili, že roli hraje procento odraženého světla (světlejší 

barvy přilákaly signifikantně více mšic, zatímco šedá či černá minimum) danou barvou. Při 

vyhledávání potravy se zdá důležitý i kontrast mezi krátkými a dlouhými vlnovými délkami 

světla odraženými například od pestře zbarvených hostitelských rostlin a jejich tmavšímu okolí. 

Lapače hmyzu (např. mšic, molic), sloužící k jejich monitoringu i likvidaci, mívají proto 

záměrně často žlutou barvu (Lu et al. 2012; Pinto-Zevallos & Vánninen 2013). 

Prozatím jsou důkazy o preferenci mšic zelených listů oproti červeným a žlutým 

smíšené () a také je potřeba mít i důkazy o nižším fitness mšic na stromech s červenými 

podzimními listy (Archetti 2009). - Ramírez et al. 2007, Karageorgou et al. 2008. Kupříkladu 

Archetti (2009) provedl test na kultivarech jabloně Malus pumila a druhu mšice D. plantaginea. 

Jeho předpokladem bylo, že červené zbarvení by bylo častější u divokých jabloní než u 

kultivovaných variet a že červené variety by byly buďto více vitální nebo s větší nutností 
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vysílání signálu mšicím. Jeho výsledky odpovídaly premise, tedy že stromy s červenými listy 

přilákaly méně okřídlených mšic než ty s listy zelenými a žlutými. Což ovšem ještě neznamená, 

že by červená byla signálem, avšak procento přeživších mšic jarní generace bylo rovněž nej nižší 

na listech červených. Jejich nižší fitness tedy podporuje hypotézu koevoluce. Archetti 

porovnával, kolik procent kultivarů a kolik přírodních mění svou barvu listí na odstíny červené, 

a u kultivarů jabloní napříč různými zeměmi (Anglie, Střední Asie, Amerika atd.) tato změna 

barvy méně častá. Více vitální nebo s větší potřebou vysílání signálu: červená nenaznačovala 

signifikantně vyšší vitalitu než zelená a žlutá, větší potřeba vyslat signál měřena na základě 

náchylnosti k chorobám přenášeným hmyzími škůdci - k vyhodnocení byla vybrána bakteriální 

spála růžovitých přenášena mimo jiné i mšicemi. Ve Spojených státech byly průměrně stromy 

s červenými listy více náchylné než ostatní. 

Archetti a Leather (2005) provedli testování koevoluční hypotézy v parku v Anglii na 

vybraném druhu mšice Rhopalosiphum padi (mšice střemchová) napadající Prunus padus 

(střemcha obecná) (na podzim změna barvy od zelené po červenou a žlutou). Měření barvy 

provedli vizuálně, stejným způsobem zkoumali i stupeň zachování listů. U mšic byl 

monitorován jejich přílet vizuálně a za pomocí lapače. Dále provedli výpočet mšic na 100 

listech na 30 stromech. Mšice do vybraného anglického parku Silwood přilétaly již v době 

různorodého barveného displeje listů, až do doby jejich opadu. Dle očekávání se jich 

vyskytovalo na stromech s červenými a žlutými listy méně než se zelenými, a jejich menší počet 

zde byl i na podzim i jaře - gynoparae, oviparae..Ovšem naprostá většina mšic nepřežila zimu, 

tudíž test srovnání jejich množství na jaře nebyl možný. + více citací v textu 

Ramírez et al. (2008) zabývali se množstvím jihoamerického druhu mšice 

Neuquenaphis staryi, který j e v asociaci s Nothofagus alessandrii (pabuk Alessandrův). Na 

podzim spočítali mšice (oviparních i viviparních samic N. staryi) na šestnácti vybraných 

stromech (N. alessandrii) v lesní rezervaci, oblasti ležící v jižní Americe, centrálním regionu 

Chile. Na každém ze sledovaných stromů bylo pro výpočty mšic vybráno 30 listů, které rovněž 

prošly podrobnými analýzami k zjištění poměru červené a zelené. Mšice byly podrobeny 

laboratorním testům k určení jejich preference jednotlivých barev. K tomuto účelu použili 

uměle osvětlené Petriho misky z každé poloviny zakryté odlišným barevným filtrem - zeleným, 

žlutým, červeným, v třech různých kombinacích. Poté opakovaně změřili čas, jaký mšice 

strávily na obou odlišných polovinách Petriho misky. Dle provedených testů mšice preferovali 

zelenou nad červenou barvou, s žádným velkým rozdílem u zelené a žluté. Na jaře změřili míru 

růstu mšic na 11 z vybraných stromů pomocí polapení samiček do „klecí" a poté za 14 dní 
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stanovili počet potomků a míru reprodukce. Nenašli signifikantní korelaci mezi mírou růstu 

mšic na jaře a zbarvení listí týchž stromů na podzim, neboli žádná z barev nijak neovlivnila 

množství mšic v jarních měsících, jak negativně, tak pozitivně. Toto neodpovídá jejich 

predikcím. Ovšem červené zbarvení stromům i přesto propůjčuje něco jako neviditelný 

ochranný plášť, jelikož díky této barvě je napaden menším počtem mšic. Na podzim se nejvíce 

mšic vyskytovalo na zeleně zabarvených stromech. Autoři k výsledkům podotýkají, že není 

zatím jasné, zda tento druh mšice zvládne rozlišit barvy jednotlivých listů a také, že experiment 

s Petriho miskou zajisté není srovnatelný s vyhledáváním stromu v přírodě, za použití všech 

smyslů mšice. Výsledky pouze naznačují preferenci různých barev nebo toho, jak jasné tyto 

barvy jsou. Dále upozorňují, že preference pro zelenou může mít různé důvody, například to, 

že mšice potřebují využít listy, které opadají co nejpozději, tudíž si vybírají ty zelené. Možnou 

souvislost vidí i ve vyhýbání predátorům. Jejich výsledky podporují hypotézu, ovšem 

nevylučují jiné důvody k tomuto chování mšic. 

5.2.1. Kritika hypotézy 
White (2009) této hypotéze udělil tzv. „red herring" (červený herring), termín používaný při 

oponování hypotézám (Holopainen 2011). White upozorňuje na několik otázek, již vznesených 

i jinými autory. Dle oponentů právě předpoklad většího výskytu specializovaných druhů mšic 

na stromech vykazujících signál v podobě podzimního zbarvení, tuto hypotézu vyvrací. Neboli, 

pokud by signál fungoval, mělo by se na těchto stromech vyskytovat méně specializovaných 

druhů. Nesouhlasí také s tím, že by stromy s listy procházejícími senescencí tento signál 

potřebovaly a to, že mšice jsou schopny se úspěšně živit na podzimních listech, dle něj a dalších 

autorů také přispívá k důkazům proti Hamiltonové hypotéze. Dle Whita významnější roli 

v množství mšic mohou hrát nízké zimní teploty likvidující jejich vývojová stádia, než méně 

podstatné množství nakladených vajíček na podzim, což ukazuje právě i pokus Archettiho a 

Leathera (2005). Upozorňuje na nedostatek důkazů potvrzujících vliv napadení listů mšicemi 

v období podzimu na kvalitu a rychlost toku mízy stromu ovlivňující růst na jaře. Dle něj 

souvisí menší množství jarní generace? mšic s nízkou potravní kvalitou těchto stromů. Ke své 

kritice hypotézy přidává i to, že změna barvy na červenou je zbytečná, protože než k ní dojde, 

mšice již strom napadly (byly nalákány původní zelenou barvou listů). Přírodní 

selekce... Upozorňuj e na rozdíly mezi mšicemi migrujícími na stromy v období podzimu 

(senescence feeders), živících se nutrienty exportovanými z listů zpět do rostliny? Mšice krmící 

se na jaře naopak využívají listů, do kterých se dostává silný proud nutrientů. (White 2009). 
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Wilkinson et al. 2002 upozorňují na načasování příletu mšic na stromy, přičemž druhy patřící 

do skupiny mšic, které mění své hosty, přilétají na stromy většinou před změnou barvy jejich 

listů a opouštějí je v období pozdního jara či začátku léta. Druhá skupina mšic nemění své hosty 

a přilétá na stromy během roku, s vrcholem kolonizace na jaře a v létě. Autoři poukazují i na 

variabilitu v množství anthokyanů v jednotlivých listech a stromech. 

Lev-Yadun tuto hypotézu doplnil o poznatek, že podzimní barvy listů jsou aposematické neboli, 

že slouží jako varovné signály nechutnosti, nepoživatelnosti nebo nízké nutriční hodnoty. 

Zároveň však dodává, že se koevoluční teorie liší od klasického aposematismu, jelikož má nejen 

okamžitý účinek, ale zasahuje také příští jarní generaci hmyzu, (např. modelového příkladu, 

mšic) vylíhnutou z vajíček nakladených v podzimním období, a to snížením její fitness (Lev-

Yadun 2010). Dále Schaefer et al. (2011) upozorňují, že pigmenty listů mohou být používány 

jako signál pro živočichy, ale zároveň jsou schopny fyziologických funkcí, neboli že se 

hypotézy navzájem nemusí vylučovat. Anthokyany j sou velká skupina pigmentů plnící mnoho 

různých funkcí (Gould 2004, 2009, Schaefer 2011). 
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6. Závěr 
Hlavním smyslem mé bakalářské práce bylo vytvořit aktuální přehled dosavadních 

znalostí o fenoménu podzimní změny zbarvení olistění, patrné především na opadavých 

dřevinách temperátního pásma. V následující závěrečné části textu se věnuji kritickému 

zhodnocení hypotéz, formulovaných s cílem uvedený jev vysvětlit adaptivním způsobem. Ač 

si i v dnešní době kladou vědci otázku, proč by bylo výhodné vkládat cenné zdroje do podzimní 

de novo syntézy anthokyanů, klasiké neadaptivní vysvětlení podzimní změny barev listí bylo 

doplněno již o mnoho alternativních adaptivních vysvětlení. V této bakalářské práci jsem je 

rozčlenina dle Archettiho (2009?) do dvou skupin, a to na hypotézy resistence vůči abiotickým 

faktorům (v rámci nich začlenená hypotéza oteplení listů, resistence proti suchu a fotoprotekce) 

a hypotézy mezi druhové signalizace (zahrnující hypotézu kamufláže, antikamufláže, 

trojstranného mutualismu, „fruit flag" a koevoluce). 

U každé hypotézy zde shrnuji jejich úskalí, omezení a kritiku, na což se váže také 

naznačení dalšího možného výzkumu v této oblasti. 

Některé z hypotéz by vyžadovaly specifické interakce, měly by omezenou platnost 

pouze pro některé druhy (např. hypotéza trojstranného mutualismu, „fruit flag"). U mnoha 

z nich není jasné, zda a proč by daná navržená funkce byla v podzimním období klíčová (např. 

u hypotézy oteplení listů a resistence vůči suchu), dále je také častým problémem chybějící 

testování na vhodných datasetech anebo provedené experimenty přináší nejednotné výsledky. 

Například testování hypotézy oteplení listů bylo zaměřeno hlavně na tropické oblasti, u 

hypotézy trojstranného mutualismu také chybí výzkum zaměřen na roli podzimních barev. Při 

testování hypotézy omezené poživatelnosti je úsaklím vliv jiných metabolitů na tuto funkci. 

Dalším zmiňovaným problémem je design experimentů, a to například u testování „fruit flag" 

hypotézy (použití umělých listů a plodů) a hypotézy koevoluce (zařazení barev dle 

subjektivního lidského vnímání namísto spektrometrických přístrojů, opomenutí vlivu 

kontrastu). Dosud nej větší podporu mají hypotézy fotoprotekce a koevoluce, ale i tyto byly 

kritizovány. U hypotézy koevoluce se nejvíce poukazuje na zrak mšic, respektive jestli jsou 

mšice schopné rozlišit a detekovat červené podzimní listy, když jim chybí červený receptor. 

Kupříkladu Döring et al. (2009) přišli s možnou odpovědí, mšice by mohly detekovat červené 

odstíny podzimních listů pomocí vnímání poměru zelené a modré, přičemž roli zde hraje i 

schopnost vnímání U V záření. Hypotéza fotoprotekce čelí kritice, jelikož karotenoidy, které 

jsou v listech přítomné po celý rok, již fotoprotektivní funkci mají. Dále také, že na podzim 
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dochází ke snížení absorpce světla, avšak podzimní listy, u kterých probíhá senescence mohou 

být více náchylné vůči světlu, resp. fotopoškození. 

Další výzkum by měl spočívat převážně v provedení experimentů, jež by přinesly 

chybějící údaje a zároveň by byly navrženy tak, aby byly odpovědí na kritiku provedení 

předešlých experimentů, a tím co nejvíce eliminovaly nežádoucí faktory, které můžou přinést 

nechtěné ovlivnění výsledků a složitost v j ej ich porovnávání (např. j ednotněj ší zařazení odstínů 

a kontrastu barev - spektrometr místo subjektivního vnímání barev). Popřípadě by také mohlo 

být vhodné testovat na více druzích, jak rostlin, tak živočichů - dosavadní experimenty jsou 

zaměřeny spíše na mšice. Dále by se studie mohly věnovat i propojení hypotéz - tedy více 

funkcím anthokyanů zároveň, přestože se hypotézy navzájem nevylučují, současnému 

fungování anthokyanů jako signálů pro živočichy i jako obraně vůči abiotickým stresorům 

nebylo věnováno tolik publikovaných článků. Dále by bylo vhodné více experimnetů zaměřit 

na delší výzkum prováděný během let, ne pouze krátkého období - kvůli vlivu jiných faktorů 

(např. tuhé zimy ovlivňují přežití vajíček mšic, sezónní změny v množství plodů a následně 

semen, která přežijí a vyklíčí - mnoho faktorů společně, ne pouze disperze fruktivory). 

Největší podporu na základě provedených experimentů si získala hypotéza fotoprotekce 

(Pringsheim 1881) a hypotéza koevoluce (Archetti 2000; Hamilton & Brown 2001). Je to ovšem 

dáno i tím, že tyto hypotézy byly pravděpodobně ze všech uvedených nejvíce testovány, u 

mnohých dalších empirická data skoro či zcela chybí. 

Jak například Schaefer et al. (2011) upozornili, jednotlivé hypotézy se navzájem 

nevylučují. Někteří z autorů vybraných hypotéz (např. Lev-Yadun 2004, Yamazaki 2008) 

přímo udávají, že nevylučují jiná vysvětlení tohoto fenoménu. Anthokyany jsou schopny 

zajišťovat mnoho funkcí a je možné, že se kupříkladu mohly primárně vyvinout jako adaptace 

vůči abiotkým stresorům, avšak během dalšího vývoje mohly začít fungovat adaptivně i ve 

vztahu k biotickým fakotrům, jako prostředek mezi druhové komunikace. Možných funkcí 

anthokyanů je navrženo opravdu mnoho a je možné, že se skutečně jedná o „švýcarský nůž 

přírody", jak j e popsal Gould (2004). 
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