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1 Abstrakt

Abstrakt

Rostliny ovliviiuje proménlivost Zivin v jejich prostfedi, ale i rostlinna kompetice o Ziviny.
V praci shrnuji omezeni dosavadnich praci a navrhuji mozné alternativy experimentalnich
designii. V soucasné dob¢ neexistuje vhodny experimentalni piistup, ktery odd¢luje efekt
souseda o efektu snizovani zivin. K lepSimu pochopeni rostlinnych interakci v zivinové
proménném prostiedi, je tieba podrobné studium heterogenity prostiedi, reakci jednotlivych
rostlin na tuto heterogenitu a nasledn¢ rostlinné kompetice o ziviny. VSechny tyto védomosti je

tteba brat na védomi pii tvorbé experimentalnich designti a pfi interpretaci ziskanych dat.

Kli¢ova slova

Heterogenita prostfedi, rostlinné interakce, rostlinnd kompetice o Ziviny, Tragédie obciny,

Idealni volna distribuce, vliv objemu kvétinace, nylonova sitka

Abstract

Plants are affected by heterogeneity of nutrients in their environment but also by the plant
competition for nutrients. In this study I review limits of contemporary studies and suggest
possible alternatives. Currently, there is no experimental way to separate the effect of neighbour
and the effect of fluctuating nutrients. For better understanding of plant interactions in
environments with fluctuating nutrient levels, it is crucial to have thorough understanding of
the heterogeneity itself, of the reactions of plants on said heterogeneity and also of the plant
competition for nutrients. Then it is important to incorporate all this information into planning
of the experimental design and simultaneously have them in mind when interpreting the

acquired results.
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2 Uvod

Pivodni motivace této bakalaiské prace se vztahovala k otazce, zdali jsou rostliny schopny
piijimat a dale predavat signaly o svém prostiedi, a to konkrétn¢ o zméné v koncentraci zivin.
Rostliny jsou schopny percepce a nasledného zpracovani a predavani signalu o svém okoli napf.
kdyz jsou vystaveny osmotickému stresu (Falik et al. 2011) nebo stresu zpisobeného herbivorii
(Baldwin et al. 2006). AvSak pfi hlubSim studium jsem narazila na zdsadni problém, ktery
pravdépodobné znemoziuje studium otdzky zabyvajici se pfedavanim signdlu o zivinové
proménném prostiedi: v experimentalnich systémech o dvou a vice rostlinach zatim
pravdépodobné neni zplisob, jakym lze jednoznacné oddé¢lit, jestli rostlina reaguje pouze na
kompetici anebo na kompetitora bez vlivu zivin. Tim pddem budeme-li chtit sledovat, jestli si
rostliny dokadzou ptedat signal o zméné v koncentracich Zivin ve svém prostfedi, nebudeme
moc s jistotou fict, jestli reakce sledovanych rostlin je na samotné prostiedi, na signal vyvolany
sousedni rostlinou anebo nastava v ramci kompetice. Dokud nebude tato problematika 1épe
prozkoumana, nebude mozné navrhnout vhodny experiment, ktery by dokdzal testovat

hypotézu ,rostliny si pfedavaji signdly o tom, Ze se méni Ziviny v jejich okoli*.

Prvni kapitola této prace struéné pojednava o heterogenité prostiedi, jak vznika a jakym
zptisobem na ni mohou rostliny reagovat. Bez pochopeni reakci jednotlivych rostlin na
heterogenitu prostiedi neni mozné pochopit rostlinné interakce v heterogennim prostiedi.
Kapitola se soustfedi pfedev§im na proménlivost zivin jako takovych a na nékolik moznych
pric¢in této proménlivosti. Piestoze rostlinné interakce ovlivituje celd fada rGznych neméné
dalezitych faktord, jako jsou exudaty (Semchenko, Saar, a Lepik 2014; Nettan et al. 2019),
alelopatie (Inderjit, Dakshini, a Einhellig 1994), symbidéza (napt. v podob& mykorhizy
(Hoeksema 2005)), parazitismus (Estabrook a Yoder 1998) atd., nebude se jimi tato prace

zabyvat.

Druhé kapitola se zabyva rliznymi moZnymi zplsoby, jakym rostlina muize reagovat na
rostlinnou kompetici a rozchézejicimi se ndzory, jestli tak ¢ini v reakci na ubyvani zivin nebo
vlivem kompetitora. Na coz navazuje podkapitola zabyvajici se problematikou metodiky, na
kterou tato otdzka upozornila. V této podkapitole hodnotim pfistupy jednotlivych
experimentalnich designii a navrhuji alternativni interpretace vysledki, které mohou byt

ovlivnény volbou metodiky a dale navrhuji ptiklady mozné alternativni metodiky.



3 Heterogenita prostredi

Rostliny maji mnoho typt interakci mezi sebou, ale neméné diilezité jsou i interakce rostlin
s pudou. Jelikoz je ptida velice variabilni a nestalé prostiedi, je intuitivni, Ze 1 rostliny na pidu
budou reagovat dynamicky. Jednim ze z4sadnich hybatell rostlinnych interakci s ptidou jsou

Ziviny.

Ziviny jsou v piidé rozprostieny heterogenné a to v podobé tzv. nutrient patches (Hodge 2004)
- zivinovych patchi. Pfimym piekladem slova patch je ,,Cast povrchu odlisSné povahy*.
V ptipadé, ze hovoiime o patchich v pid¢, nejedna se pouze o ¢ast povrchu, ale o jakousi
trojrozmérnou oblast pidy, ktera se svym slozenim 1isi od okoli. Nejvystiznéjsi ceskou obdobou
slova patch by mohla byt napt. kapsa. Pro ucely této prace budeme pouzivat original anglického

slova patch.

Avsak i patche samotné jsou velmi heterogenni. Jako stru¢nd ukazka ndm mutize poslouzit
Fitterova zakladni klasifikace (Fitter 1994), kterd shrnuje atributy variability patchil a reakce
kofenli na né. Podle této klasifikace se patche lisi v prostorové a Casové distribuci, miie
a mnozstvi patchl (Tabulka 1). Dalsimi dilezitym faktorem muze byt napt. kontrastnost patche
vuci okoli (Hutchings, John, a Wijesinghe 2003). Prostorovéa a ¢asova proménnost mize byt
ovlivnéna spoustu proménnymi. Jednim ze zdsadnich ¢initelil této skutecnosti je napt. rizna
mobilitou prvka v padé (Bray 1954; JACKSON a CALDWELL 1993; Huston a DeAngelis
1994; Hodge et al. 1999; Canadell et al. 1996; Postma, Schurr, a Fiorani 2014). Zivinové patche
v pudé tedy neustale vznikaji a zanikaji a jejich pisobeni je docasné. Rizné patche mohou byt
také rtizné¢ bohaté, kdy se od sebe liSi celkovou koncentraci Zivin i koncentracemi Zivin
jednotlivych (Farley a Fitter 1999). Napft. patche s vysokou koncentraci dusiku mohou mit
nizkou koncentraci fosforu (Farley a Fitter 1999). Farley s Fitterem (1999) sledovali v lese
Pretty Wood vyznamnou variabilitu zZivin v rdmci jednoho roku. Koncentrace se obecné
zvySovaly béhem jara a 1éta, na konci 1éta klesly a na podzim se opét lehce zvySily. Vysoka
mira heterogenity milZe byt zaznamenana i na malé ploSe v blizkosti kofene a heterogenita ptidy
takto malého objemu muze byt ekvivalentni k heterogenit¢ celého pole (JACKSON
a CALDWELL 1993). Heterogenita ovliviiuje kofen jak vertikalng, tak horizontalng. Cim
hloubéji kotfeny proristaji v piidnim profilu, tim se koncentrace Zivin v okolni pidé¢ snizuje
a pfi prortstani kofent do $ifky, jsou rizné casti kofenového systému vystaveny rtiznym

podminkam (Farley a Fitter 1999).



Tabulka 1: Atributy variability patchii a reakct korenut na ne (Fitter 1994)

Zakladni klasifikace patchii

a) Zakladni atributy patcha

Atributy
Skala Distribuce Mira Mnozstvi
Prostorova Vzorec Velikost Abundance
Casova Ptedvidatelnost Trvani Frekvence

b) Reakce kofenti na distribuci v ¢ase a prostoru

Rozsah variaci | Nahodilé Slou¢ené Pravidelné (sezong,

patche horizontaln¢)

Typy reakci kotenti | Plasticka (diferencidlni Genotypicka (hloubka
rust) kotend,...)

c) Charakteristika kofenil v souvislosti s mirou patche v ¢ase a prostoru

Velikost nebo doba trvani patche
Charakteristika Mala / kratka Velké / dlouha
kotent
Primér Uzky Siroky
Délka Kratka Dlouha

d) Reakce kofenli na mnoZstvi patchi

Frekvence nebo abundance patchii

Mala Velka

Lokalizovatelnost Obtizna Snadna

Typ reakce Rychlost reakce je méné Rychly rtst, vysoka hustota
kriticka

(Tab. 1, a) Patche jsou ovlivnény casové a prostorove variabilnimi atributy a to: Mirou, distribuci

a mnozstvim

Jelikoz jsou tyto atributy patchii variabilni, ocekava se i variabilita reakci rostlin v zavislosti na typ

patche.



(Tab. 1, b) Reakce korenit na distribuci v case a prostoru

Distribuce patchii miize ovlivnit, jestli bude reakce genu plasticka nebo genotypicky fixovana. Plasticka
reakce se ocekava v pripade nepredvidatelnych patchii s nahodnou distribuci, kdezto genotypicky
fixovana u stalych predvidatelnych reakci rostlin na prostredi, napr. u rostlin s plytkymi koreny

v oblastech s Zivinami pri pudnim povrchu.
(Tab. 1, c) Charakteristika korenii v souvislosti s mirou patche v case a prostoru

Intuitivne ocekavame tenké kratkodobé koreny v oblastech s docasnymi patchi, kdezto tlusté koreny

v oblasti se stabilnimi patchi.
(Tab. 1, d) Reakce korenii na mnozstvi patchii

U tézko lokalizovatelnych patchii, které jsou casové nebo prostorové vzacné, neni dilezita rychla

exploatace, jelikoz je nepravdépodobné, ze budou objeveny jinymi koreny / jedinci.

Jednim ze zéasadnich diivodl této heterogenity jsou variabilni zdroje organickych materiala
ajejich nasledna bakteridlni dekompozice, coz je kliCovym procesem pro uvolnéni
anorganickych Zivin, které rostlina absorbuje (Hodge 2004). V rhizosféte probihaji toky uhliku
a dusiku mezi mikroorganismy a rostlinami (Hodge et al. 1999; Kuzyakov a Xu 2013). Mezi
mikroorganismy a kotfeny sice dochazi k ur€ité kompetici o ziviny, avSak nejspise jsou na sobé
také zcela zavislé (Kuzyakov a Xu 2013). Kromé toho, Ze mikroorganismy pomahaji
zadrzovanim dusiku zmirnit ztratu Zivin skrz vyluhovani, zpfistupiiuji tento dusik rostlindm
(Kuzyakov a Xu 2013). Rostliny limitované dusikem za¢nou pietvaret své kotfeny a zvySovat
tak koncentraci uhliku v ptidé (Liljeroth, Van Veen, a Miller 1990; Kuzyakov, Ehrensberger,
a Stahr 2001). Mikroorganismy tento uhlik absorbuji a jsou zarovenl stimulovany k vys$§imu
pfijmu dusiku a tim jeSt¢ vice limituji rostliny (Kuzyakov a Xu 2013). V urc¢itém okamziku
zacnou byt i mikroorganismy limitovany dusikem, a tak vypusti enzymy pro dekompozici pidni
organické hmoty (Schimel 2003; Manzoni et al. 2012). Dusik, ktery je uvoliiovan rozkladanim
polymerti, neni pfistupny jen pro mikroorganismy, ale i pro rostliny (Hill, Farrell, a Jones 2012;
Kuzyakov a Xu 2013). Po vycerpani dostupného uhliku mikroorganismy odumiou a do pudy
je uvolnén dusik jejich dekompozici, ktery je opét dostupny pro rostliny (Kuzyakov a Xu 2013).

Mikroorganismy maji z pravidla mnohem krats$i Zivotni cyklus neZ rostliny, takZze rostliny



kontinudlné zasobuji dusikem (Schmidt et al. 2007; Kuzyakov a Xu 2013). Tento proces je

ekologicky velmi vyznamny (van der Heijden, Bardgett, a van Straalen 2008).

Rostliny nemusi pouze reagovat na pudni slozeni a koncentraci zivin, ale také ho muzou
ovlivnit. Svoji aktivitou (nebo i1 kooperaci rostlin s mikroorganismy viz vyse) mohou snizit
nebo zvysit koncentraci zivin v ptidé (Craine a Dybzinski 2013) a tim i ovlivnit vlastnosti
patchll ve svém okoli. Byla navrzena hypotéza, Ze rostliny mohou snizit koncentraci dusiku
v pidnim roztoku na nejnizsi troven, ve které dokazou prezit, aby tak vytlacily druhy, které
jsou témto nizkym koncentracim mén¢ odolné¢ (Tilman a Wedin 1991). AvsSak je
pravdépodobné, Ze rostliny koncentraci zivin v ptidé snizuji pfedev$im svym piijmem, kdy
intenzivnim ziskdvanim zivin vytvaii rostliny v okoli svych kofent vyc€erpané zony (Craine
a Dybzinski 2013). Hypotéza, ze rostliny tuto koncentraci aktivné redukuji byla postavena
predevsim na pozorovani dobtfe promichaného vodného roztoku s fasami, ale ptidni prostedi je

mnohem komplexngjsi (Craine a Dybzinski 2013).

Je intuitivni, Ze tato heterogenita celého prostredi i jednotlivych patchli zdsadné ovlivni rostliny,
jejich rist, pfijem zivin a kompetici. Dobré pochopeni reakci jednotlivych rostlin na
heterogenitu prostredi je zakladnim stavebnim kamenem pro pochopeni dopadu heterogenity

na rostlinné interakce (Hutchings, John, a Wijesinghe 2003).

Budeme-li se odrazet od myslenky, Ze rostliny zvysi sviij zivinovy pfijem lokalizaci kotfent do
zivinové bohatych patchli, musi rostliny patch nejprve lokalizovat a poté exploatovat (Fitter
1994). Pti exploraci pidy by mohly rostliny vyhledavat patche cilené. Napt. Glechoma
hederace umistila v experimentalnim prostfedi vice nez 80 % svych kofeni do Zivinové
bohatych patchii. Mohlo by se tedy zdat, ze tyto patche rostlina n&jak cilen€ vyhledava (Birch
a Hutchings 1994). AvsSak jelikoz kofenova biomasa nebyla sledovana po dobu celého
experimentu, tento vysledek by mohl byt zplisoben i sekunddrnim odumiranim kofenti mimo
patche a koncentrovanim kotfentl do jednotlivych patchii, aZ po tom, co na néj rostlina ndhodné
narazila (Birch a Hutchings 1994). V jiném experimentu s Lolium perenne rostliny tvotily
kotfeny nezavisle na heterogenité¢ a vétSinou patche ani nelokalizovaly (Nakamura, Kachi,
a Suzuki 2008). To by mohlo podpofit teorii, Ze rostlina kofeny rozmist'uje ndhodné. Strategie
nahodného rozmistovani by mohla byt v pfirozenych podminkach vcelku vyhodna, jelikoz
patche jsou proménlivé a kdyby je rostliny néjak cilené lokalizovaly, tak by se mohly pfesunout
nebo zmizet, nez by k nim rostlina kotfeny prorostla. V realité rostliny pravdépodobné do urcité

miry vyuZzivaji kombinaci cilené a ndhodné lokalizace.



Lokalni tvorba vedlejSich kotfenti v oblasti patche je tzv. proliferace. Rostlina v patchich mlize
a nemusi proliferovat (Fitter 1994; Einsmann et al. 1999; Hodge 2004). Proliferace nemusi byt
vzdy vyhodna, jelikoz patche jsou pomijivé (Fitter 1994). MnozZstvi ziskanych zivin rostlinou
nemusi souviset pouze s jeji schopnosti proliferace, ale i se schopnosti ménit absorpcni
schopnost kofene pomoci fyziologickych nebo morfologickych (Fransen, de Kroon, a Berendse
1998; Hodge et al. 1998; W. M. He a Dong 2001; Hodge 2004). Morfologické a anatomické
pietavby kofent jsou zasadni, jak pro efektivni obstaravani a piijem zdroji, tak pro uspéSnou

kompeti¢ni strategii (Schwinning a Weiner 1998).
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4 Kompetice rostlin

Kompetice rostlin o ziviny mize byt definovana jako proces, kterym dva nebo vice jedincii
ziskéavaji ziviny z jednoho spolecného omezeného zdroje (Craine 2009; Craine a Dybzinski
2013). Pfitomnost vice rostlin v urCitém objemu pidy mitize tak vyvoldvat zivinovy stres
u jednotlivych rostlin (Craine a Dybzinski 2013). Piestoze by se mohlo ptedpokladat, ze
dostatek ptidnich zdroji snizi miru kompetice rostlin, jelikoz bude pro vSechny dost, neni to
upln¢ pravidlem, jelikoz zvySené mnozstvi zivin ovlivni 1 nadzemni biomasu rostlin a tedy
nadzemni kompetici a tim 1 celkovou kompetici rostlin (Twolan-Strutt a Keddy 1996; Casper
a Jackson 1997). Naopak v oblastech s vy$si mirou zZivinového stresu se miize vyskytovat vice

druhii (Grime 2006). .

Mnohokrat se diskutovala symetrie podzemni kompetice v zéavislosti na velikosti
rostliny/kotfene (Weiner 1990; Brisson a Reynolds 1994; Schwinning a Weiner 1998; Cahill
a Casper 2000; Hutchings, John, a Wijesinghe 2003; Raynaud a Leadley 2004; Craine
a Dybzinski 2013; Brown, Oppon, a Cahill 2019). Predpokladalo se, Ze rostliny ziskavaji Ziviny
umérné k velikosti (Brisson a Reynolds 1994; Raynaud a Leadley 2004; Craine a Dybzinski
2013) nebo dokonce, ze vétsi rostliny pfijimaji asymetricky vice zivin nez by odpovidalo jejich

proporcim (Weiner 1990; Schwinning a Weiner 1998).

Mohlo by se zdat, ze tlustSi koteny vétSich kofenovych systému budou opravdu mit jistou
kompeti¢ni vyhodu, jelikoz rostou rychleji a tim i 1épe exploruji pidu, ale na efektivni
exploataci patchli nemusi byt vhodné, jelikoZ ho mohou prortst rychleji, nez ho sta¢i vyuzit
(Fitter 1994). Pro lepsi uchopeni rostlinné kompetice je tedy tfeba zahrnout i1 dalsi
charakteristiky kofentl, jako jsou preciznost, diskriminace, sensitivita nebo tempo (Einsmann
et al. 1999; Rajaniemi a Reynolds 2004). Preciznost ukazuje, jak moc rostlina preferuje
vkladani kofenti do bohatych patchi pred chudymi (Rajaniemi a Reynolds 2004). Diskriminace
je flexibilita ve zméné strategie, kterou rostlina reaguje na patch podle jeho koncentrace
(Rajaniemi a Reynolds 2004), kterd se miZe ménit pisobenim rostliny (Craine a Dybzinski
2013). Sensitivita odrazi, jak efektivné dokaze rostlina vyuZit zdroj pro sviij rist (Einsmann et
al. 1999; Rajaniemi a Reynolds 2004). Tempo je pocet dni, ktery rostlina potiebuje pro
uspésnou lokalizaci patche a rychlost ristu kofene uvniti patche (Rajaniemi a Reynolds 2004).
Pro vysvétleni koexistence malych a velkych druhii byl navrZen trade-off mezi velikosti kotenti
a jejich preciznosti, kdy velké druhy s velkymi kotfeny sice mély ziskavat Zivin rychleji, ale za
to malé druhy by vycerpavaly zdroje efektivnéji (Campbell, Grime, a Mackey 1991). Tento
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trade-off byl vSak zpochybnén, jelikoz piestoze se mensi kofeny opravdu v jistych ptipadech
zdaji byt vice selektivni (Wijesinghe a John 2001; Tama, Holub, a Fiala 2009), mohou i n¢které
velké druhy vykazovat vysokou preciznost (Wijesinghe a John 2001). Kompetice v zavislosti
na velikosti druhu je pravdépodobné velmi ovlivnéna heterogenitou prostiedi (Schwinning
a Weiner 1998; Novoplansky 2009; Brown, Oppon, a Cahill 2019) a mira asymetrie/symetrie
je druhové specifickd, kdy u ur€itych druhii miize heterogenita prostfedi asymetrii podpofit
nebo naopak snizit (Brown, Oppon, a Cahill 2019). Kompetice mize byt ovlivnéna napf.
velikosti nebo kontrastnosti patche viici okoli a déle lokalizace rostliny v souvislosti s patchi.
V mistech s malymi patchi bude kompetice nejspise siln€jsi a naskok budou mit rostliny
lokalizované bezprostiedné v blizkosti patche, kdezto u velkych patchii bude kompetice
nejsiln€jsi na krajich patche, jelikoZz rostliny jiz lokalizované na téchto krajich, se zde budou
snazit udrZet, ale zaroven rostliny, co budou lokalizované¢ mimo patch, sem budou vkladat

vétsSinu svych kotfenti (Hutchings, John, a Wijesinghe 2003).

Na podzemni kompetici by se také dalo nahlizet jako kompetici o prostor (Brisson a Reynolds
1994). Rostliny bud’ mohou prokofenit ¢asti plidy, které nejsou kompetitorem jesté obsazeny
(avoidovat kompetitora, segregovat koreny), snazit se kompetitorovi jeho prostor co nejvic
zabrat tvorbou vice kofenti (agregovat kotfeny) nebo kompetitora tipIn¢ ignorovat a rist si, jako
by tam nebyl a kofeny mezi sebou nahodné misit (Brisson a Reynolds 1994; Maina, Brown,
a Gersani 2002; Semchenko, John, a Hutchings 2007; Cahill a McNickle 2011; Frank et al.
2015). Avsak tyto pristupy by se méli brat spise jako jakési zachytné body v kontinualni skéle
moznosti nez tfi samostatné reakce (Semchenko, John, a Hutchings 2007). Ta sama kombinace
druhli miZe volit rizné strategie v riznych mistech stejného travniku (Frank et al. 2015), coz
muize byt opét navdzané na heterogenitu prostiedi. Rostliny by se mohly avoidovat napf.
tvofenim rtzné hlubokych kofenti. M¢EICi kofeny by vycCerpavaly ziviny ve formé nerostt
a kofeny hloubégji by zachytdvaly mobilngjsi ziviny, které snadnéji vyluhuji do niZSich vrstev
pudy (Postma, Schurr, a Fiorani 2014). Nahodné miseni kofenll se miiZe zase vyskytovat napf.
u druhd, které jsou aktivni v odliSnych ¢astech roku (Frank et al. 2015), je vSak otazkou, jestli
1 tato strategie nemiZe byt zafazena do kategorie avoidance. Rostliny, které kompenzuji
pritomnost souseda nadmérnym tvoienim koteni, tak mohou ¢init na tkor nadzemni biomasy
(Maina, Brown, a Gersani 2002). Kompetice o prostor se také mlize ménit s hloubkou pidy,
kdy v hlubSich vrstvach mohou mit kofeny vétsi tendenci agregace, coz miize byt ovlivnéno

heterogenitou prostiedi (Herben et al. 2020).
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Neni ziejmé, kterd strategie bude nejstabilnéj$i. Rostliny mohou také volit rtizné strategie
v rizném prostfedi a prostfedi se neustdle méni. Hezky piiklad toho, Ze rozdilné strategie
nemusi byt vzdy horsi, jsou studie Semchenko et al. (Semchenko, John, a Hutchings 2007;
Semchenko, Zobel, a Hutchings 2010) s Fragaria vesca a Glechoma hederacea, kdy ob¢ voli
odlisné strategie, které jim pospolu vlastné funguji. F. vesca voli strategii ndhodného misent,
kdezto G. hederacea kompetitora avoiduje (Semchenko, John, a Hutchings 2007). Mohlo by se
zdat, ze avoidance nebude evolucné¢ stabilni strategii (Gersani et al. 2001) a rostliny volici jiné
strategie nad ni budou mit navrch, jelikoz piida ma omezeny objem a tedy i omezené mnozstvi
mist, kam mtiZe rostlina svymi kofeny utikat. AvSak piesto si G. hederacea vede v ptitomnosti
,omezujici“ F. vesca lépe, nez kdyby rostla sama v monokultufe (Semchenko, Zobel,

a Hutchings 2010).

Situace, kdy rostliny tvofily kofeny jen v ¢astech neobsazenych sousedy a reagovaly pouze na
(ne)ptitomnost dostupnych zivin, byla pojmenovana jako tzv. Idedlni volna distribuce (ideal
free distribution, IFD). Jedna se o ekologicky teoreticky model, ktery pfedpoklada, Ze jedinci
se voln¢ distribuuji mezi zivinové patche, aby minimalizovali kompetici o Ziviny (Fretwell
a Lucas 1969). V souladu s touto teorii by rostliny tvofily kofeny proporcionalné k dostupnosti
Zivin ve viech &astech pady (McNickle a Brown 2014). Ubytek Zivin v ptidé zapii¢inény
ptitomnosti sousedli by mohl omezit rist kofenil ptitomnych rostlin, avSak reakce na sousedy
by byla pouze neptima skrz omezeni zdroji (Hess a De Kroon 2007; De Kroon et al. 2009).
Vice studii zaznamenalo vysledky, kdy rostlina v souladu s IFD omezila rust kofent
v pritomnosti kompetitorti (Hess a De Kroon 2007; Semchenko, Hutchings, a John 2007; Cabhill
a McNickle 2011). AvSak nezda se, Ze by vSechny rostliny dodrzovaly IFD (McNickle a Brown
2014). V nékterych ptipadech rostliny naopak tvoftily vice kofenl v pfitomnosti souseda (Cabhill

et al. 2010; Semchenko, Zobel, a Hutchings 2010).

Situace, kdy se jednotlivec snazi maximalizovat svilij zisk na ukor kompetitora a tim se
primérmny zisk vSech sniZi, je nazyvana Tragédii obCiny (tragedy of the commons, TOC)
(Hardin 1968). V ramci Tragédie obliny se piedpoklada, ze rostliny tvoii vice kotent
v pfitomnosti kompetitora a reaguji na n¢j pfimo, nejen na ubytek zivin ve svém okoli (Gersani
et al. 2001; Craine, Fargione, a Sugita 2005; Craine 2006; McNickle a Brown 2012). Coz by
mélo byt mozné, jelikoZ rostliny dokazi rozliSovat mezi svymi a cizimi kofeny (Gersani et al.
2001; Falik et al. 2003; Hess a De Kroon 2007; Semchenko, Hutchings, a John 2007) a vysledky
nekolika experimentalnich studii rostlin opravdu byly v souladu s touto pfedstavou (Gersani et

al. 2001; O’Brien, Gersani, a Brown 2005). Avsak, kdyby vSechny rostliny vyuzivaly této
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strategie, nemusela by byt ve finale vyhodna pro nikoho z nich (Gersani et al. 2001), jelikoz by
zdroj byl vSude stejné¢ omezen. Tento pfistup byl vSak zpochybnén z divodu artefaktu
zpusobeného nevhodné zvolenou metodikou (viz dale) a vysledky jinak navrzenych

experimentl nevykazovaly znamky Tragédie obCiny (Semchenko, Hutchings, a John 2007).
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4.1 Metodika

Interakce rostlin v heterogennim prostfedi se da sledovat mnoha zplisoby. Mezi tfi
nejpouzivanéjsi zpusoby patii sledovat ziviny a rostliny v terénu, a tedy v jejich pfirozenych
podminkach, vytvaret matematické modely zahrnujici proménné prostiedi a rostlin nebo
navrhovat kontrolované experimenty ve sklenicich. Kazdy ze téchto zptisoby ma své vyhody
a nevyhody. U sledovani rostlin v terénu si mizeme byt jisti, Ze rostliny jsou opravdu vystaveny
pfirozenému prostiedi v otevieném prostoru, ale jelikoz ptidu ovliviiuje mnoho faktord, nastava
jakysi efekt cerné skiinky, kdy sice mame né&jaké vysledky, ale nikdy si nebudeme jisti, co
konkrétné bylo jejich pficinou — jestli kompetice, pidni mutualisté, heterogenita Zivin,
mykorhiza, atd. Matematické modely jsou zase velice flexibilni, co se proménnych tyce a daji
se rizn¢ upravovat, ale neni jisté, jestli kopiruji realitu. Podobny problém miize mit i posledni
zpisob, a to tedy kontrolované sklenikové experimenty. V tomto ptipad¢ sice experiment také
nebude nikdy stoprocentné kopirovat déje v pfirozeném prostredi, avSsak mohl by umoznit
sledovani riznych faktorti, kterymi jsou rostliny ovlivnény, oddélené. Napiiklad sterilizaci
pudy je mozné vyloucit vliv mikroorganismu (Perkins et al. 2013). Ukazalo se ale, ze navrhnout

experimentalni model, ktery nezapficini zpochybnéni ziskanych vysledki, neni viibec snadné.

Ve snaze propojit studium rostlinnych reakci na Ziviny a na souseda se za poslednich padesat
let objevila spousta experimentalnich studii (Gersani et al. 2001; McNickle a Brown 2014; Zhu,
Weiner, a Li 2019; Chen et al. 2021). VétSina z nich se vSak rozchéazela v ndzoru, jak by mély
byt pokusy navrZzeny a stim se rozpoutala nekoncici debata o (ne)vhodnosti riznych
experimentalnich designi (Hess a De Kroon 2007; Semchenko, Hutchings, a John 2007; Chen
et al. 2015; 2020; McNickle 2020). Tato diskuse zapocala ptfedev§im v ndvaznosti na teorii, Ze
rostliny jednaji v souladu Tragédie ob¢iny. Pii sledovani rozdilu v chovani rostlin v kompetici
a bez kompetice neni snadné se vyhnout manipulaci se tfemi faktory, které by mohly zasadné
ovlivnit chybnou interpretaci vysledku. Jsou jimi: celkovy objem pidy (,,V”’), mnoZstvi Zivin
dostupnych na jednu rostlinu (,,N*) a celkova koncentrace zivin v pudé (,,[N]*) (McNickle
2020). Priklady péti studii, které rGzn€ manipulovaly s témito proménnymi, jsou shrnuty

v Tabulce 2.

V prvnim ptikladu byly rostliny vyskytujici se samostatné vysazovany do jednotného objemu
kvétinace s jednotnou celkovou koncentraci Zivin v porovnani s rostlinami v kompetici

(Tansley 1917) (Tabulka 24). Samostatnd rostlina tak méla vyssi dostupnost zivin (N) nez
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2020).

Gersani et al (2001) se tomuto problému snazili vyhnout manipulaci objemu kvétinace (Tabulka
2B). Rostliny byly vystavené jednotné koncentraci zivin a jednotnému mnozstvi Zivin na
jedince, ale samostatné rostliny byly v polovicnim objemu nez rostliny v kompetici. Tento
postup byl vSak kritizovan (Hess a De Kroon 2007; Semchenko, Hutchings, a John 2007; Chen
et al. 2015). Ve studiich manipulujici piadnim objemem se ukazalo, Ze rostliny dokazou
zaznamenat a reagovat na dostupny prostor a tato reakce se mize objevovat nezavisle na
ptitomnosti kompetitora (Semchenko, Hutchings, a John 2007). Tento objev vyvolal otdzku,
jestli nadmérné vkladani kofenit v kompetici, které bylo vysvétlovano Tragédii ob¢iny (Gersani
et al. 2001; O’Brien, Gersani, a Brown 2005), neni ovlivnéno dvojnasobnym prostorem, které¢
rostliny maji k dispozici. V experimentech, které testovaly tuto zévislosti riistu s objemem
dostupné pudy, rostliny vykazovaly opa¢né chovani a v kompetici naopak tvorily méné kotenti
(Semchenko, Hutchings, a John 2007; Cabhill et al. 2010; Chen et al. 2015). Tyto vysledky byly
interpretovany tak, Ze rostliny jednaji spiSe v souladu s Ideéalni volnou distribuci (Hess a De

Kroon 2007; Semchenko, Hutchings, a John 2007).

Chen et al. (2015) v ndvaznosti diskuzi o objemu kvétind€e zvolili experiment, s riznymi
objemy kvétinaci, aby zabranil ptipadnému ,,efektu objemu* (Tabulka 2C). Vysledky ukazaly,
ze rostliny mén¢ prokofenovaly v pfitomnosti souseda v souladu s IFD. McNickle (2020) vSak
poukézal na fakt, Ze Chen et al. (2015) manipulovali s celkovou koncentraci Zivin. S timto
védomim znovu analyzovali data a dosli k zavéru, Ze tato manipulace mohla mylné ovlivnit
interpretaci vysledku. Chen et al. (2020) vSak zvefejnili, Ze tento zavér mohl byt ovlivnén

riznymi volenymi pfistupy k transformaci dat.

McNickle and Brown (2014) navrhli experiment, ktery by mohl kontrolovat vSechny tfi
proménné a to s pomoci dvou kontrol (7abulka 2D). Rostliny péstované samostatné by mély
byt péstovany v jednotném, ale i v poloviénim objemu oproti rostlinam v kompetici. To by
mélo testovat vliv objemu kvétinace oddélené od vlivu kompetice (McNickle a Brown 2014).

Tento experimentalni design se zatim zda byt ze vSech péti piikladu nejvhodnéjsi.

Posledni ptiklad experimentalniho designu od Zhu, Weiner, and Li (2019), ktery stejné, jako
ptredesly ptiklad, kontroluje vSechny tii proménné, ma byt podle McNickle (2020) elegantnim
feSenim této celé problematiky (Tabulka 2E). Byl navrhnut s nepropustnou piepdzkou mezi

rostlinami, kterd méla zabraiiovat kompetici, a propustnou nylonovou sitkou umoziujici
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kompetici o zdroje, ale restrikci rustu kotfend (Semchenko, Hutchings, a John 2007; Zhu,
Weiner, a Li 2019; McNickle 2020). Tento design s nylonovou sitkou mé pfece jen své
nedostatky. JelikoZ jsou rizné ziviny razné mobilni, mohla by nylonova sitka limitovat
kompetici o nékteré méné mobilni Ziviny (Chen et al. 2020). Dale se ukazalo, ze rist rostliny
muze byt ovlivnén celkovym objemem kvétindce i pres restrikei riistu kofent nylonovou sitkou
(Wheeldon et al. 2021). Dle mych informaci nikdo netestoval, jaky efekt méa nylonova sitka na
rust samostatné rostliny. Dle mého nazoru by bylo vhodné udélat samostatny experiment, ktery
by sledoval, jakym zplisobem prokofeiiuje samostatna rostlina kvétina¢ o ur€itém objemu,
a vysledky porovnat se situacemi, kdy bude kvétind¢ rozptlen nylonovou sitkou nebo
nepropustnou piepazkou. Zajimavé by také bylo zakomponovat do experimentu rizné
materialy a vyzkouset, jak na né rostlina mize reagovat. Navrh s miizkou pravdépodobné neni
idedlni pro sledovani reakci rostlin v rdmci TOC nebo IFD, jelikoz citlivost rostlin vii¢i Zivindm
je miizkou snizena (Chen et al. 2021). Mohl by vSak byt uzite¢ny pro sledovani chemické
komunikace mezi rostlinami ve studiich podzemni detekce sousedt, jelikoz by mohl zabranit
zkresleni vysledkl t¢inkem zivin (Chen et al. 2021). Musime ale brat na védomi, Ze oddélovani
rostlin sitkou se velmi vzdaluje pfirozenym podminkdm a zavéry experimentu nemusi byt na

tyto podminky aplikovatelné (Chen et al. 2021).

Tabulka 2: Priklady experimentit manipulujici s celkovou koncentraci zivin, objemem pudy a
mnozstvim dostupnych Zivin na jedince (McNickle 2020)

Design | Kontrolované proménné Proménné Priklad Schéma
znehodnocené? literatury
(confounded)
kompetici Samostatné V kompetici
A Celkova koncentrace Mnozstvi Tansley
Zivin, dostupnych zivinna | (1917) | |
objem pidy jedince v v
N N/2
[N] [N]
B Celkova koncentrace Objem pudy Gersani et
zivin, al. (2001)
mnozstvi dostupnych
zivin na jedince
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Celkova koncentrace Celkové koncentrace | Chen et al.

Zivin, zivin (2015) |

objem pady v v
N N
[N] 2[N]

Celkova koncentrace Mnozstvi McNickle

Zivin, mnozstvi dostupnych zivinna | and Brown

dostupnych zivin na jedince / objem pidy | (2014)

jedince / objem pidy

Celkova koncentrace Zhu et al.

zivin, (2019) | | | |

mnozstvi dostupnych V2 /2

zivin na jedince, 2 2

objem pady bl bl

(Prepazka) (Sitka)

Zadny ztéchto péti piikladd vsak nebral v potazu zménu koncentrace Zivin zplisobenou
pfijmem Zivin rostlinami. Jak uz v této préaci bylo mnohokrat vyzdvizeno, Zivinové prostiedi je
velice proménlivé. Nejspise tedy nikdy nejde mit jakousi jednotnou konstantni koncentraci
zivin v piidé€. Pfestoze budou mit samostatné rostliny a rostliny v kompetice piivodné jednotnou
celkovou koncentraci Zivin, dynamika Zivin v pidé¢ bude odliSnd. Pfijem Zivin rostlin
v kompetici bude koncentraci zivin postupné snizovat a vytvaret v okoli kofent vyCerpané zony
a tedy tim 1 vytvafit jinak heterogenni prostfedi nez u rostlin u rostlin vysazenych samostatné

(Semchenko, Hutchings, a John 2007).

Jestli jsou rostliny rizné ovlivnény, kdyz se v jejich okoli snizuje dostupnost Zivin v ramci
kompetice nebo bez ptitomnosti kompetitora, se snazili rozkli¢ovat O’Brien, Gersani, a Brown
(2005). V experimentu péstovali rostliny bud v kompetici nebo jim zmenSili objem nebo
mnozstvi zivin. Dosli k zavéru, Ze rostliny tvofily vice kofenti v reakci na kompetitora nez na
snizeni zivin, a jednaly tak v souladu s TOC. Hess and de Kroon (2007) napsali, Ze u tohoto
zavéru miZeme zanedbat vliv objemu kvétinaCe v navrZzeném experimentdlnim designu.

Osobné tento nazor nesdilim. Vysledky studie spiSe ukéazaly, Ze rostliny opravdu budou tvofit
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méng¢ kotentl v kvétinacich polovicnich objemil nebo s poloviéni koncentraci zivin, coz je spise
v souladu se Semchenko et al. (2007), kterd poukazuje na skutecnost, ze rostliny v kompetici
mély dostupny dvojnasobny objem kvétinace a dvojnasobnou koncentraci zivin. Tento
experiment dle mého néazoru tuto debatu také nerozsekl. Mohl by toho vSak dosdhnout
experimentalni systém se dvéma rostlinami, u kterych by se zméfilo, kolik zivin bylo vycerpano
kompetici a nasledné by se dvéma rostlinam toto mnozstvi postupné pridavalo. Rostliny by tak

byly vystavené kompetici, ale bez zasadniho ubytku zivin.

K zavéru, ze rostliny nejspiSe nereaguji pouze na celkovou koncentraci, ale i na zmény
koncentraci zivin, dosli i Shemesh et al. (2010) ve své studii s Pisum sativum. Jednotlivé
rostliny s rozStépenymi kofeny byly vysdzeny tak, ze mély kazdou pulku kofene v jiném
kvétinaci, coz umoznilo pozorovat, jestli bude prokofeniovani néjak ovlivnéno riznymi
zivinovymi oSetfenimi. OSetfeni byly bud’ se stabilni koncentraci Zivin po celou dobu
experimentu o nizké (LOW), sttedni (AVE) a vysoké (HIGH) koncentraci, nebo s heterogenni
koncentraci zivin, kterd se postupné¢ snizovala (DEC) nebo zvySovala (INC). Tato proménliva
osetfeni (DEC a INC) méla celkovou koncentraci Zivin totoZznou se stabilnim oSetfenim
o stfedni koncentraci (AVE). Kdyz rostliny dostaly na vybér mezi AVE a DEC, prokofenovaly
spiSe v kvétinaci s AVE, ptestoze celkova koncentrace v obou piipadech byla totozna. Naopak,
kdyZ mély na vybér mezi HIGH a INC, vkladaly kofeny spiSe do kvétinace se zvySujici se
koncentraci nez s koncentraci stabilni, pfestoze HIGH oSetfeni mélo celkovou koncentraci vyssi
nez INC. Co vSak nebylo v ¢lanku diskutovéano je skutecnost, Ze pokud rostliny nemély na
vybér a obé pllky kofene mély vystaveny stejnému oSetteni, tak celkova biomasa kotene byla
vy$§iu DEC neZ u AVE. Takova zjiSténi o reakei Zivin na heterogenitu by se méla brat v potaz

pfi vyhodnocovani vysledku u kompeti¢nich studii.

Ruznou interpretaci vysledkt ukazi na ptikladu kompeti¢ni studie, ktera sledovala rozdily mezi
vkladanim kofeni do Zivinové bohatych patchli v kompetici a bez ni (Ljubotina a Cahill 2019).
Experimentalni design je zndzornén v Obrdzku 1. Pokud byl v kvétinaci dostupny jeden patch,
samostatna rostlina tvofila kofeny predevsim do tohoto patche. Ve chvili, kdy byl z druhé strany
patche kompetitor, nebyl rozdil v prokofenovani mezi patchem a homogenni ptidou mimo
patch. KdyZ mé¢la rostlina na vybér ze dvou patchl, stim ze jeden mél z druhé strany
kompetitora a druhy ne, vkladala kotfeny do patche, u kterého nebyl kompetitor. Ljubotina
a Cahill (2019), vyhodnocovali tyto pouze vlivem kompetice. AvSak nezahrnuli do vysvétleni
tohoto chovani fakt, ze ve chvili, kdy se u patche vyskytuje jesté jind rostlina, kterd ho

zuzitkovava (Obrazek 1: 1P-Equal, 2P-Neighbour), snizuje se v patchi koncentrace zZivin, coZ
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by mohlo byt kli¢ovym diivodem, pro¢ by tento patch mohl pro rostlinu ztracet na atraktivite.

Také byl designu experimentu byl sice jednotny objem kvétinaée a jednotna celkova

koncentrace Zivin, ale mnoZstvi Zivin na jedince byla odli$na v kompetici a bez ni.

17.8 cm 1.5cm
R 0.6 cm
e o W .~ O i P
=
3cm 6 cim it cm|
=l
2
e
1P-Alone - IIP-Clusc:
Dowiomale  Lowos Neighhor
| [ nigh nutrient
|:I background
I:I low homogeneous
I:l high homogeneous

HighHom-Alone

HighHom-Neighbour

Obrdazek 1: Design experimentu Ljubotina a Cahill (2019),

High nutrient = vysoka koncentrace Zivin, background = pozdi, low homogeneous = nizka
homogenni, high homogeneous = vysoka homogeni
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Dalsi ptikladem, kdy mohou byt vysledky rizné interpretovany, je pomérné nova studie s Pinus
asperata, zabyvajici se mimo jiné i tim, jaky mé koncentrace zivin vliv na kompetici rostlin.
Vysledky naznacovaly, Ze rostliny tvotily vice kofenl ve vyssi koncentraci Zivin, ale pouze za
pritomnosti kompetitora (Li et al. 2021). Tento vysledek opét nemusi byt vysvétlen pouze
kompetici. V ptipad¢ kompetice se celkova koncentrace zivin postupné snizovala, coz by se
mohlo pfirovnat k situaci, kdy rostliny tvotily vic kofenii v homogennim DEC prostiedi
(Shemesh et al. 2010). Bylo by =zajimavé k tomuto experimentu vytvoiit kontrolu se
samostatnymi rostlinami, vystavenymi stalé nebo a snizujici se koncentraci zivin a sledovat,

jak by na tato prostiedi borovice reagovaly a poté vysledky porovnat s kompeti¢ni studii.

Nekonecna diskuse ohledné toho, jestli rostliny spiSe voli Tragédii ob¢iny nebo Idedlni volné
distribuce, je bezvychodné a dle mého nézoru 1 zbyte¢na. Metodika experimentl zabyvajicich
se rostlinnou kompetici neni ani zdaleka ustalend. Experimenty se provadi v rizné velkych
kvétinacich, rliznych tvart sriznymi druhy a rdznymi zivinami. Pfestoze pro studium
podzemni kompetice nejspiSe neni mozné navrhnout jeden univerzalni design (Chen et al.
2020), jejich riznorodost je zasadni pro interpretaci vysledkt. Coz se projevilo i tim, Ze ty samé
druhy vykazovaly riznych experimentech naprosto opacné chovani (Chen et al. 2021). Rtizné
druhy budou nejspiSe volit riizné strategie, ale ani jeden urcity druh nebude jednat stoprocentné
ve vSech piipadech jednotné (McNickle a Brown 2014; Kim et al. 2021). Strategii mohou také
menit pti zvySeném poctu kompetitorti (Lepik et al. 2021). Rostliny, které byly vystaveny
zadnému az osmi kompetitorim, postupné zmirnovaly agregaci kotenti (Lepik et al. 2021).
Rostliny tedy nejspiSe nereaguji pouze na Ziviny nebo pouze na kompetici, ale na jejich
kombinaci. Presto tato diskuse byla velmi pfinosnd, protoZe upozornila na to, jak moc miize
volba metodiky ovlivnit vysledky experimentu a jak moc je dileZité to do jejich interpretace
zahrnout a seznam faktort, které mohou pfi experimentech ovlivnit vysledky zdaleka neni
u konce. Do pfistich studiich by bylo dobré zahrnout pfedevSim dynamiku prostiedi. ZkouSet
v urc¢itych podminkéch riizné koncentrace Zivin, které by se rizné zvySovaly nebo sniZovaly.
VétSina existujicich studii mé tendenci zachdzet se zivinami jako skupinou a pouZivaji smés
NPK nebo organickéd hnojiva, nebo pouzivaji jen urcitou Zivinu, ale neporovnavaji vysledky
s aplikaci ostatnich zivin (Cahill a McNickle 2011). Tento piistup sice mize vhodné simulovat
zivinové patche v pfirozenych podminkéch, ale vyvozené zavéry miiZou byt netplné, jelikoz
nebude jasné, jestli jsou vysledky podminény konkrétni zivinou (Cahill a McNickle 2011). Bylo
by tedy pifinosné zkouset aplikovat 1 rizné koncentrace jednotlivych Zivin, nebo volit jejich

rizné poméry a porovnavat vysledny rist rostlin.
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5 Zavér

Variabilita v proménlivosti prostiedi je ohromné a zasadn€ ovliviiuje rust rostlin. Toto téma je
potieba dale studovat, pro lepsi pochopeni rostlinnych interakci. Dal§im faktorem vyznamné
ovliviujici rostlinny rist je kompetice. Kompetice miize pravdépodobné ovlivinovat rostlinu jak
pfimo pouhou pfitomnosti kompetitora, tak nepiimo snizovdnim koncentrace zivin. Volba
metodiky mtize ovlivnit interpretaci vysledkt a je dobré do ni zahrnovat co nejvice dosavadnich
poznatkt. V praci se podafilo pfiblizit problematiku volby experimentalnich designt a ptipadné
navrhnout vhodnéjsi alternativy. Je tieba brat v potaz, ze prostfedi je jesté mnohem
komplexnéjsi, nez je zahrnuto v této praci. To samé bude platit o reakci rostlin na vSemozné
biotické a abiotické vlivy, ktery rostlinny rist provazeji. V pfistich pracich by bylo vhodné se
pokusit propojit veskeré poznatky, co o téchto vlivech mame a zahrnout je do interpretace

soucasnych a budoucich studii, zaméfujici se na interakce rostlin v Zivinové proménném

prostiedi.
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