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Abstrakt

V bezzasahovych ekosystémech jsou voda a mineralni ziviny nerovnomérné rozmistény v padé. Na
tuto heterogenitu mohou rostliny reagovat pomoci aktivni fenotypové plasticity kofenovych systémtl, a to jak
morfologicke, tak fyziologické. Jednotlivé druhy se mezi sebou lisi v reakcich na nerovnomérné uspotadani
zivin, a to v kompetici i bez pfitomnosti kompetitord. Pozorované odlisnosti vedly ke vzniku teorii
popisujicich mechanismy koexistence druhli v ramci spolecenstva. Diky fadé provedenych pokusti mame
jasnéjsi predstavu o zpusobech, kterymi kofeny reaguji na pidni heterogenitu, ovSem dodnes zlistava
otazkou, jakou mirou se kofenova plasticita rostlin podili na tvorbé a fungovéani spoledenstva. Resenim by

vvvvvv

podminkéach.

Klicova slova: heterogenita pudy, fenotypova plasticita, vyhledavani zdrojl, root foraging, kompetice o

zdroje, rostlinné spolecenstvo

Abstract

In natural ecosystems, water and mineral nutrients are unevenly distributed in soil. Plants respond to
this heterogeneity with active phenotypic plasticity of their root system. This plasticity can be either
morphological, physiological or their combination. Both single-plant and competition experiments reveal
that species differ in responses to heterogeneous distribution of nutrients. Based on observed differences,
several theories emerged that describe the mechanisms of species coexistence in plant communities. Thanks
to many experimental studies we currently have a better understanding of plastic root responses to soil
heterogeneity, but the role of root plasticity in community establishment and development remains unclear.
Precise observation of field soil heterogeneity is needed together with more realistic experiments reflecting

the natural environment.

Keywords: soil heterogeneity, phenotypic plasticity, nutrient foraging, root foraging, resource competition,
plant community
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1. Uvod

Piirodni ekosystémy se vyznacuji vyznamnou mirou heterogenity jak biotickych, tak
abiotickych slozek. Rostlinna spolecenstva, ktera jsou zdkladem vétSiny suchozemskych ekosystémt,
jsou environmentalni heterogenitou ovliviiovana. Heterogenita ptidy se zda byt vSudypfitomna, ptesto
je dosud jen malo zmapovana na Skalach, které maji vyznam pro jednotlivé rostliny. Dopad piidni
heterogenity na pfeziti jedince, evoluci druhi i rostlinné interakce je pfedmétem zajmu fady veédct jiz
ptes pul stoleti. Diky tomu jiz byla fada mechanismli rostlinnych reakci na heterogenitu pudy
odhalena, Casto ovSem nezname skutecnou miru jejich uplatnéni v pfirozenych populacich a

spolecenstvech.

Rostliny, na rozdil od Zivocichli a nékterych mikroorganismi, nejsou schopny aktivniho
pohybu a bcéhem vétSiny Zivotniho cyklu (vyjma Sifeni propaguli) zistavaji na jednom miste.
Rozmanitost prostfedi, ve kterych se jedinci jednoho druhu ocitaji, neni postizitelnd jedinym
fenotypem a jedinci se stejnou genetickou vybavou tak k preziti, ptfipadné ristu, vyuZzivaji
fenotypovou plasticitu. Specifické zmény v morfologii nebo fyziologii jednotlivych orgéanii a jejich
¢asti umoziuji jedinclim vyrovnavat se s tlakem nezivého prostiedi, herbivorii a kompetitort. Rostliny
ovSem mnohdy vykazuji chovéni, jehoz ucel pfesné¢ nezname a dosud si jeho vyznam mizeme pouze
domyslet. Dilezitou roli v hledani odpovédi na otazky o pticinach plastickych uprav rostlinnych

organtl hraje i fakt, ze aktivni plasticita nemusi byt nutné zaroven adaptivni.

Prace se sklada z n€kolika casti. V jejim tivodu se zaméetuji na predstaveni pudni heterogenity
jakozto klicového ptedpokladu pro root foraging (viz kapitola 4 Root foraging), jednu z moznosti
plastickych reakci rostliny na piisobeni environmentalnich faktorti. Poté se vénuji popisu kofenové
plasticity u rostlin, na coz navazuji podrobnou analyzou soucasnych poznatkid o root foragingu
doplnénou o kriticky rozbor pouZzivanych postupt. V zavéru prace rozebirdm mozné vlivy plastickych

reakci na tvorbu a podobu rostlinnych spolecenstev.

2. Heterogenita pidy

V neobhospodafovanych ptudach jsou voda a minerdlni ziviny typicky rozmistény
nerovnomérné (Ball & Williams, 1968; Jackson & Caldwell, 1993a) a jejich koncentrace se znacné 1isi
jak v malém (jednotky az desitky centimetrti) (Bell & Lechowicz, 1991; Jackson & Caldwell, 1993a),
tak ve vétsim mefitku (nékolik metrti az desitek metrti) (Robertson et al., 1988). Rozmisténi Zivin
v pidé je dano mnoha vlivy, napf. topografii, vlastnostmi pidy, typem vegetace a podnebnymi
podminkami, v pfipad¢ zasahovych ekosystémi pak navic managementem (Robinson, 1996a). Pudni
heterogenita co do obsahu zivin se obvykle projevuje jak prostorové, tak i v ¢ase (viz obr. 1; Farley &

Fitter, 1999a).



2.1. Mobilita mineralnich zivin

Na skute¢nosti, Ze jsou v pidé ziviny rozmistény nerovnomérné, se vyznamnou mérou podileji
vlastnosti jednotlivych iontd, které slouzi jako mineralni vyziva rostlin. Tyto ionty se mezi sebou lisi
vyZzivu je nejlépe mobilni nitratovy anion (NO5’), nizsi difuzni koeficient ma amonny kation (NH,") a
jesté nizsi fosfatovy anion (PO,”) (Nye & Tinker, 1977; Caldwell, 1988), ktery je proto &asto
limitujicim prvkem pro rust rostlin (Marschner, 1998). Krom¢ difuzniho koeficientu je také dulezity
naboj, ktery dané ionty nesou. Piikladem miZze byt nitrdtovy a amonny ion, jejichz difuzni koeficienty
jsou podobné. Pro anionty NOs™ je pidni prostfedi mnohem propustnéjsi, jelikoz vétsina jilovych a
organickych Castic v pudé je zaporné nabitd a snizuje tak mobilitu kationtl, jako je NH," (Nye &

Tinker, 1977).
2.2. Prostorova heterogenita pidy

Obsah zivin se v pidnim prostiedi rizni, a to jak vertikaln¢, kde je Castym trendem snizovani
obsahu Zivin s rostouci hloubkou (Blakemore, 1966; Gupta & Rorison, 1975), tak horizontalng. Ziviny
nejsou zpravidla rozmistény nahodné, nybrz shlukovité — v podzemnim prostoru se jedna o pudni
»kapsy*“ s vyss§i koncentraci zivin proti okolni ptdé. Jackson & Caldwell (1993b) nasli v priméru
téméi trojnasobné rozdily v koncentraci nitratovych aniontli v mistech vzdalenych pouhé 3 cm, na
vétsi Skale (50 cm) pak jest€ markantnéjsi, zhruba desetindsobny rozdil. Vyraznéjsi rozdily
v koncentracich ionti dusiku nez u fosfatovych ¢i draselnych iontd si lze vysvétlit vétsi nachylnosti
nitratd a amonnych iontd k mikrobidlni transformaci, potazmo imobilizaci (Jackson & Caldwell,

1993b).
2.3. Casova heterogenita pidy

Vyse popsana pidni ,,mozaika®, tedy nerovhomérn¢ a nenahodné rozmisténé oblasti rlizné
bohaté na ziviny, se méni v Case (Ball & Williams, 1968). Obdobné jako u prostorové heterogenity,
také Casova se odehrava na rtznych skalach (Btezina, v tisku; Farley & Fitter, 1999a). U né¢kolika
méteni byly zjiStény mirné zmény v koncentracich prvki na Skéale mésicti az let, naopak na skéale dnt
az jednotek tydnt byla variabilita vétSinou vyssi (Biezina, v tisku; Farley & Fitter, 1999a). Ackoliv
neékdy je mozno vysledovat sezénni variabilitu danou stfidanim ro¢nich obdobi (Gupta & Rorison,
1975), fluktuace v koncentracich zivin v pid¢ jsou Casto nepfedvidatelné (Bfezina, v ftisku; Farley &
Fitter, 1999a). Casova heterogenita mnoha habitatii neni dodnes dostateéné prostudovana, a tézko se

tedy jeji rozsah porovnava s prostorovou ve velkém méfitku. Takové porovnani je mozné zatim pouze



u jednotlivych studii — napf. Casova variabilita v koncentracich Zivin na horské malo produktivni louce

byla vétsi nez prostorova, hlavnim faktorem byly v tomto pfipadé meziro¢ni rozdily (Bfezina, v tisku).
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Obr. 1: Prostorova a ¢asova heterogenita pudy. Vodorovna osa predstavuje jednotlivé
transekty (1-6), v ramci kazdého transektu je deset sledovanych bodi. Svisla osa
predstavuje Cas - tfi roky trvani studie (2002-2004) a v ramci nich potfadi méteni (resp.
tydne od zahjeni mefeni v daném roce). Barva jednotlivych polic¢ek predstavuje
koncentraci fosfatovych iontl v daném bod¢ a Case na relativni skale (bila — nejmensi;
Cernd — nejvetsi). Prevzato z Biezina (v tisku).

2.4. Relevance heterogenity pro rostlinu

Pudni heterogenita se miize odehravat na mnoha $kalach. Dopad na odpovéd’ rostliny ma ale
pouze Cast z nich. Pokud se heterogenita odehrava na pfili§ malé prostorové skale nebo trva piilis
kratce, je ofekavatelné, Ze nedojde k morfologické odpovédi (Robinson, 1996a; Alpert & Simms,
2002). Je-li naopak méftitko, na kterém zacind byt heterogenita patrnd, vyrazné vétsi nez kotenovy
systém jedince a zaroven se tato rostlina nevyskytuje na hranici dvou odlisné Gzivnych prostor, bude
rostlinou ptida vnimana jako homogenni a opét je pravdépodobné, Ze nebude nijak plasticky reagovat

(Hutchings et al., 2003).



3. Korenova plasticita rostlin

Rostliny jsou sesilni modularni organismy, coz vede k uplatnéni specifickych odpovédi na
plsobeni okolniho prostiedi (Bradshaw, 1965). Tyto odpovédi jsou souhrnné nazyvéany fenotypova
plasticita a vyjadfuji schopnost genotypu vytvaret rizné fenotypy v reakci na meénici se podminky
prostedi. Pod pojem fenotypové plasticity spada jak plasticita pasivni, tak aktivni. Pasivni plasticita je
oznaceni pro omezeni ristu jedince vyvolané ptisobenim stresového faktoru nebo nedostatkem zdroju
(napt. k tvorbé urcitého organu). Aktivni plasticita pak znamend odpovéd na specificky podnét,
realizovanou prostiednictvim signalni drahy vedouci ke zmén& znaku. Casto se zarovel jedna o
adaptivni plasticitu (Fitter, 1994). Adaptivni plasticita znamend proces projevujici se zvySenim fitness
— vkontextu pudni heterogenity napi. umoziujici efektivnéjsi vyuziti zdroji nebo kompeticni

vylouceni okolnich jedinct.

Podle urovng, na niz se odehrava, mizeme u kotfent rozlisit plasticitu morfologickou (napf-.
zmeéna frekvence tvorby postrannich kotenil), anatomickou (napi. regulace délky kotfenovych vlaski) a
fyziologickou (napf. zvySeni pifijmu urcitych iontll). Pfedmétem zajmu této prace je zejména
morfologicka plasticita kofenovych systémil, piestoze nelze opomijet dulezitost fyziologické plasticity
— mechanismu umoziujicim napt. efektivnéjs$i pfijem nckterych Zivin bez nutnosti ptestavby
kotenového systému (Jackson et al., 1990). Rostliny v rdmci aktivni odpovédi na ptidni heterogenitu
vysoce pravdépodobné uzivaji mechanismy morfologické i fyziologické plasticity zaroven a v rtizné
mife je kombinuji za uCelem efektivniho zisku zivin (Hutchings & de Kroon, 1994). Vezmeme-li
v tvahu i klonalni rostliny, nabizi se dals$i trovenn morfologické plasticity — vyhledavani a akvizice

zdroji pomoci dcefinnych ramet.

Ukazuje se, Ze jednotlivé rostlinné organy vykazuji rozdilnou miru plasticity (Grime et al.,
1988). Zatimco primér stonku je i v ramci jedincl stejného druhu pomérné promeénlivy, zména
priméru kofene byva vreakci na rozdilnou koncentraci minerdlnich Zzivin slaba nebo zadna
(Hutchings & de Kroon, 1994). Pokud se zména projevi, je to zpravidla v podminkach chudych na
Ziviny, na néz rostlina reaguje zmensenim primeru kotene neboli zvySenim SRL (specific root length,

délka kofene vztazena na jednotku hmotnosti kofenové biomasy ve vysuseném stavu).

Na nerovnomérné rozmisténi zivin v pid€ reaguji kromé kotfend rostlin i ptidni organismy.
Pidni mikrobialni spolecenstva vykazuji mnohem rychlej$i reakce na piisun zivinami bohatého
materidlu nez kofeny. Pro zisk zivin vyuziva v pfirozenych podminkach vétSina krytosemennych
rostlin mutualisticky symbiotické interakce s arbuskularné mykorrhiznimi (dale jen AM) houbami.
AM houby maji lepsi predpoklady pro efektivni vyuziti Zivinami bohaté pidni kapsy diky tomu, Ze
jejich hyfy jsou tenci nez kofeny rostlin a dokdzi se tak dostat i na mista, kam kofeny rostlin

neproniknou (Neumann & George, 2010).



4. Root foraging

Pocatek pouzivani terminu root foraging se datuje teprve do poloviny 20. stoleti. Poprvé ho
pouzil Bray (1954) v ¢lanku o mobilit¢ mineralnich Zivin v ptid¢ a o jeho prosazeni v ekologické
terminologii se pak zaslouzili Grime a jeho spolupracovnici (Grime, 1979; Grime et al., 1986). Jedna
se o zastfeSujici pojem pro zmény v morfologii, demografii a fyziologii kofentl v reakci na rozdilnou
dostupnost mineralnich zivin ¢i vody. Termin ,.foraging® odkazuje na proces vyhledavani, ziskadvani
n¢jakého zdroje — souhrnnym pojmem jak pro procesy probihajici u zivocicht, tak u rostlin, by tak
bylo ,resource foraging®* (vyhledavani zdrojli). Pfestoze povaha tohoto hledani potravy je v obou
fiSich samoziejmé odli$nd, pouzivani stejného terminu ,,foraging* ma své opodstatnéni (Croft et al.,
2015). Rada védci se snazi vyuzit existujici poznatky o resource foragingu v zivo&isné fisi pro popis a
pochopeni déji spojenych se ziskdvanim zivin u rostlin, pfi¢emz vychazi z podobnosti mezi procesy
v obou fiSich, jako je napt. snaha o zvyseni fitness (McNickle et al., 2009), reakce na prostor bohaty
na potravu/ziviny (Sutherland & Stillman, 1988) nebo nutnost pracovat s ¢asoveé i prostoroveé velmi
omezenymi informacemi o okoli, coZ je paralela mezi ristem kotfene v ptidé a vyhledavaci strategii

napt. rybich larev (Croft et al., 2015).

VétSina ¢lankl o root foragingu, a to i v dnesni dobé, se tykad pokust laboratornich, jen mala
¢ast jsou pak venkovni manipulované pokusy (Bliss et al., 2002). Tento nepomér je dan z velké Casti
pripadd v uvahu vyhradné laboratorni pokus. Piestoze je tak mozné eliminovat mnoho nadbyte¢nych
vlivil a sledovat konkrétni chovani rostlin pfi uméle manipulovanych podminkach, nese s sebou tato
strategie urcita rizika. Zjednodusovani pozorovanych systémii miize zplsobit, Ze stejny projev budou
ruzné studie vysvétlovat jingymi mechanismy (srovnej Falik et al., 2003; a Hess & de Kroon, 2007) a

zaroven jsou vysledky téchto pokust hife zobecnitelné. Naproti tomu zohlednéni vétsiho mnozstvi

74

Vétsinou minulého stoleti se nesl trend vyuzivani hospodatsky vyznamnych plodin pro takové
pokusy (Hutchings et al., 2003), ze zjevnych divodl. V soucasnosti je root foraging zmapovan u
mnohem SirSi skupiny rostlin, tiebaze vyzkum na zemédé€lsky vyuzivanych druzich pokracuje.
Pomérné logickym jevem je Casté sledovani root foragingu v kompeticnim pokusu (Casper et al.,
2000; Rajaniemi, 2007; Mommer et al., 2011; Ravenek et al., 2016). Tyto pfipady se snazi o lepsi
pochopeni principti kompetice a v dusledku souziti rostlinnych druht ve spolecenstvech, coz je
pfedmétem zajmu Siroké skupiny ekologl. V ramci spektra doposud publikovanych studii o root
foragingu je vhodné rozliSovat ty, které pracovaly s klonalnimi rostlinami, u nichz Ize ocekavat jiné

strategie foragingu (Weiser et al., 2016).

Kofenové systémy riznych druhi se od sebe v mife reakce na ptidni heterogenitu 1isi (Hodge,

2004; McNickle et al., 2016; Weiser et al., 2016). Tyto rozdily se mohou tykat rychlosti rtistu a s ni



spojenou celkovou velikosti kofenového systému, nebo procesit ovliviujicich slozku vzhledu
kotenového systému nezavislou na rychlosti rtstu, respektive velikosti. Prvni pfipad popisuje pasivni
plasticitu, druhy pak aktivni plasticitu, kam spada i root foraging (Weiser et al., 2016). V literatuie je
pod pojem root foraging vyjimecéné zafazovana i neménnost kofenového systému dana takovou
heterogenitou pudy, Ze by selektivita v umistovani kofend neméla za nasledek efektivnéjsi vyuziti
zdroji  (Hutchings & de Kroon, 1994). V takovém ptipadé sice jde o strategii piijmu Zzivin, coz by
mohlo sméfovat k pouziti terminu foraging, ale neni splnéna podminka relevantni heterogenity a nelze

tudiz hovotit o plastické reakci.
4.1. Foraging precision

Vétsina doposud zkoumanych druhti rostlin reaguje na nerovnomérné rozmisténé kapsy
v pud¢ bohaté¢ na ziviny proliferaci kofenti v t€chto mistech (viz obr. 2; Birch & Hutchings, 1994;
Drew, 1975; Hodge, 2004; McNickle & Brown, 2014). Obvyklé zaznamenani proliferace kofenti mize
byt ¢astecné zplisobeno i faktem, Ze tento termin zahrnuje vice riznych reakci od produkce novych
kotentl, pfes zmény miry vétveni, az po prodluzovani jednotlivych kotent, respektive zvyseni délky
kotene (Hodge, 2004). Rozsah odpovédi pozorované v experimentalnich podminkéch se logicky odviji
od mnozstvi dodanych zivin — v nékterych piipadech tak mizeme byt svédky extrémni reakce dané
mnohonasobné vyssi koncentraci prvku v hnojicim roztoku nez mimo hnojeny prostor (Drew, 1975;
Drew & Saker, 1978). Takto vyrazné rozdily v koncentracich Zzivin ale nebyvaji pozorovatelné
v ptirozenych ekosystémech (viz kapitola 2 Heterogenita ptidy) a proto je jejich relevance znacné

omezena.

Control (HHH) Phosphate (LHL) Nitrate (LHL) Ammonium (LHL) Potassium (LHL)
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Obr. 2: Foraging precision. Rostliny druhu Hordeum vulgare byly v ramci specialni aparatury
vystaveny pudni heterogenite. Jejich kofenovy systém mél piistup do tii riznych ¢asti aparatury,
oddélenych jinak neprostupnou bariérou zabranujici pohybu zivin. Na obrdzku jsou schémata ¢asti
kotenovych systémil — vzdy jeden hlavni koten a jeho postranni kofeny — z jednotlivych oSetfeni
(zleva): (1) kontrolni oSetfeni (uniformné bohaté na Ziviny); (2) prostiedni ¢ast bohata na fosfat
(PO4¥); (3) prostfedni ¢ast bohata na nitrat (NOy'); (4) prostfedni ¢ast bohatd na amoniak (NH,"); (5)
prostiedni ¢ast bohata na draslik (K*). V oSetienich (2) aZ (4) vykazuji rostliny pfesnou
morfologicky plastickou odpoveéd’ (vysoka foraging precision). Ptevzato z Drew (1975).




Druhy, které preferencné umistuji kofeny do prostoru s vyssi koncentraci zivin, byvaji
oznacovany za ,,precizni®, piesné foragery — pro toto chovani se v anglicky psané literatuie uziva
termin ,foraging precision® (Campbell et al., 1991b; Hodge, 2004; Kembel & Cahill Jr., 2005). Pojeti
terminu proliferace kotfend se mirné 1isi (srovnej Gross et al., 1993; Hodge, 2004), a proto se ukazuje
jako vhodnéjsi termin foraging precision (Cahill & McNickle, 2011), ktery v sobé zahrnuje jak
morfologické (prodluzovani existujicich kofentl), tak 1 demografické mechanismy, jako jsou aktivnéjsi

tvorba novych kotentl, mira vétveni a sniZeni rychlosti odumirani kofenti (Gross et al., 1993).

Lze predpokladat, ze mira morfologicky plastické reakce souvisi s mobilitou iontu, ktery
vytvari koncentracni gradient (Bray, 1954; Harper, 1985; Fitter & Stickland, 1991). Tato hypotéza
vsak nebyla prokazéana; naopak se ukazuje, ze rostliny reaguji proliferaci kofend na nitratové ionty
zhruba stejn€ nebo 1épe nez na ostatni, méné mobilni ionty (Wiersum, 1958; Drew, 1975; Robinson et
al., 1999). Tato nespecifita proliferac¢ni reakce by davala smysl, pokud by jeji trvani bylo omezeno
dobou trvani minimalniho rozdilu v koncentracich prvku uvnitf a mimo kapsu nutného pro zahajeni
reakce. Jiné studie ovSem ukazuji, Ze ani po vyCerpani zivin a eliminaci rozdilu v koncentracich prvku
neni vétveni kofentl zastaveno (Caldwell, 1994; van Vuuren et al., 1996; Hodge et al., 1998). Rozdilné
vysledky studii tykajicich se root foragingu pro rizné mobilni ionty jsou pravdépodobné zpiisobeny i
faktem, ze rostliny zpravidla pfijimaji vice riznych iontl soucasn¢ (Hutchings & de Kroon, 1994).
Faktem vSak zGstava, ze difuzni koeficienty rtiznych iontdl hraji vyznamnou roli v ptijmu téchto iontl
rostlinou — vétSina rostlinami vstfebaného fosfatu pochazi z mist vzdalenych 1 mm nebo méné od

kotene nebo hyfy mykorrhizni houby (Nye & Tinker, 1977).

V ramci jednoho spolecenstva se mezi sebou jednotlivé druhy liSi ve schopnosti preferencné
proliferovat kotfeny v ptidnich kapsach bohatych na ziviny (Einsmann et al., 1999; Wijesinghe et al.,
2001; Rajaniemi & Reynolds, 2004). V né¢kolika studiich byla pozorovana vyraznéjsi proliferace
kotenti u dvoudéloznych rostlin v porovnani s rostlinami jednodéloznymi (Johnson & Biondini, 2001;
Grime & Mackey, 2002), ackoliv ani tento trend neni bez vyjimek (viz Kembel & Cabhill Jr., 2005;

Smilauerova & Smilauer, 2006).

Zmnozeni poc¢tu kotend, jejich vétveni a prodluZzovani v oblastech bohatych na ziviny ma za
nasledek zvétSeni povrchu kofentt (RSA = root surface area; Hutchings & de Kroon, 1994), coz
umoziuje zvySeni absorpce. Stimulace rustu a/nebo zvySend absorpce v misté s relativné vyssi
dostupnosti zivin, nez je v okolni pudé, s sebou vétSinou zaroven nese potlaceni rlstu téch casti
kotenového systému, které lezi mimo Zivinové bohaté kapsy (Robinson, 1994). Rozdil mezi kotfeny
uvniti a vn¢ takové kapsy se projevuje Casto krome odlisné morfologie i fyziologickou plasticitou
(Fransen et al., 1999) — efektivita piijmu Zivin je vétSinou vétsi v mistech zvySené dostupnosti Zivin
(Robinson, 1994). Intenzita proliferacni reakce Casto koreluje s mnozstvim ziskanych Zzivin (Fitter,
1994; Hodge et al., 1999; Robinson et al., 1999), ovSem ne vzdy je nejsilné€jsi proliferace zarukou

nejvyssiho zisku (Hodge et al., 1998).



Foraging precision nemusi byt vhodnym ukazatelem schopnosti druhu vyhledavat v ptdé
kapsy bohaté na urcité ionty. Jedna se totiz o charakteristiku, jejiz velikost se miize vyrazné¢ ménit
béhem ontogeneze (Hutchings & John, 2004). Existuje nc¢kolik malo druhd, o jejichz kofenové
plasticit¢ byly provedeny dvé nebo vice studii, ovS§em ne vzdy se shodnymi vysledky. U medynku
vlnatého (Holcus lanatus) byla v jednom pokusu zaznamenana plasticka reakce jak na prostorovou,
tak casovou pldni heterogenitu (Fransen et al., 1999), zatimco dalsi dvé studie neprokazaly reakce
zadné (Janecek et al., 2004), ptipadné pouze pii oSetieni se zvySenou dostupnosti zivin (Fransen & De
Kroon, 2001). Stejné tak pomalu rostouci jedinci, at’ uz z ditvodu piirozen¢ malé ristové rychlosti ¢i
aktudlniho nedostatku zivin, mohou ve vysledcich pokusu vykazovat mensi foraging precision (Crick

& Grime, 1987; Fransen et al., 1998).
4.2. Foraging scale

Od zacatku 90. let minulého stoleti se v terminologii tykajici se resource foragingu objevuje
novy termin — foraging scale. Tento vyraz znamena v doslovném piekladu Skalu, na které je jedinec
(urcitého druhu) schopen vyhledavani a ziskavani zdroji, v ptipadé€ root foragingu mineralnich Zivin a
vody. Obecné byva foraging scale pouzivana jako métitko rozsahu a povahy kotenového systému.
Podle Campbell et al. (1991) na jednom konci spektra lezi druhy s extenzivnimi kofenovymi systémy,
Casto se ztlustlymi kofeny nizsich fadt zajist'ujicimi mechanickou stabilitu i pro nadzemni ¢asti; a na

druhém konci druhy s kofenovymi systémy malého rozsahu, obvykle s ten¢imi kotfeny vsech rada.

Pro odhadovani foraging scale druhu vyuZzivaji nékteré studie jiné funk¢ni vlastnosti, zejména pak
vysku rostliny v dospélosti, nebot’ se jedna o snadno méfitelnou vlastnost, ktera zaroven pozitivné

koreluje s rozsahem kotenového systému (Rajaniemi & Reynolds, 2004; Kembel & Cahill Jr., 2005).
4.2.1. Vztah foraging precision a foraging scale

Rozsahlejsi kotenové systémy maji ze své podstaty vEétsi Sanci narazit v pudé na kapsu
bohatou na ziviny (Weiner et al., 1997; McNickle et al., 2016). Nabizi se tedy otazka, jak je mozné, Ze
se rostlinna spolecenstva neskladaji vyhradné z druhii s extenzivnimi kofenovymi systémy. Jako jedni
z prvnich se na ni pokusili dat odpoveéd’ pravé Campbell et al. (1991), kteti dosli k tomu, Ze preziti
druhii vyhledavajicich ziviny na malych skalach je mozné diky kompenzaci tohoto nedostatku
zvySenou foraging precision. Jejich studie naznacuje existenci takového reciproéniho vztahu, prestoze
sami uvadéji, ze ve skutecné mife ziskanych Zzivin mohou hrat roli i dal§i funkéni vlastnosti —

napiiklad rychlost (rate) foragingu.

Na tuto praci navazaly nékteré dalsi s podobnymi vysledky (Wijesinghe et al., 2001; Grime &
Mackey, 2002), ovSem u jinych se navrhovany vztah — negativni korelace foraging scale a precision —
nepotvrdil (Einsmann et al., 1999) a v n€kolika pfipadech byla dokonce nalezena — tfebaze na hranici

statistické vyznamnosti — pozitivni korelace téchto parametri (Einsmann et al., 1999; Farley & Fitter,



1999b). Tyto protichidné vysledky studii spolecné s vysokou citovanosti pivodniho ¢lanku (tedy
Campbell et al., 1991) byly impulzem k revizi obecné platnosti zminovaného fenoménu. Kembel &
Cahill Jr. (2005) analyzovali n€kolik samostatnych datovych souboril, a to jak z hlediska prostého
vztahu foraging scale a precision, tak s prihlédnutim k fylogenetické pfislusnosti druhi. Za pomoci
Casové a fylogeneticky nezavislych kontrastnich korelaci a metaanalytickych postupti dosli k zavéru,
ze data neposkytuji diikaz o platnosti reciprocniho vztahu foraging scale a precision. V navaznosti na
tyto vysledky upozornili dal$i dva autofi (de Kroon & Mommer, 2006) na nékteré mozné nedostatky,
se kterymi se potykal pfedchozi vyzkum na poli root foragingu. Vyzdvihuji zde naptiklad, Ze je nutné
do interpretace reakce rostliny na heterogenitu ptidniho prostfedi zahrnout analyzu vyhod spojenych s
plasticitou a ceny placené za tyto vyhody. Kromé toho je téZ na misté podrobné zkoumat vztahy
proliferace kofent v zivinami bohatych kapsach [foraging precision] nebo Skaly, na které kotfeny
ptijimaji vodu a Ziviny [foraging scale] a dalSich funkénich vlastnosti kofenti ¢i celé rostliny. Nalezeni
a popis té€chto vztahit by mohly pomoci v hledéani pfi¢in rostlinné odpovédi na heterogenitu (de Kroon

& Mommer, 2006; Weiser et al., 2016).

Grime (2007) reagoval na ¢lanky (Kembel & Cabhill Jr., 2005; de Kroon & Mommer, 2006)
prakticky vyvracejici pivodni teorii o reciprocnim vztahu foraging scale a precision (Campbell et al.,
1991b) vysvétlenim, ze autofi ¢lankl dezintepretovali pivodné zamyslenou aplikaci teorie. Ta se
podle ného méla tykat pouze specifickych ekosystémt, jmenovité seCenych lucnich spolecenstev,
v nichz hraje primarni roli pravidelné odstrafiovani vétSiny nadzemni biomasy. Autofi obou zminénych
¢lankt se v dal$im ¢lanku ve strucnosti vyjadiili v tom smyslu, Ze pokud by Grime (2007) mél pravdu,
pak se jedna o teorii s velmi omezenou pouzitelnosti, rozsahlou analyzou riiznych datovych souborti
pro jeji platnost nenasli diikkazy. Hypotéza o vyrovnavani vyhod dominant pfesnéjSim umistovanim

kofenti u kompeti¢né méné zdatnych druhti tak dodnes zlstava nepotvrzena.
4.3. Foraging sensitivity a discrimination

Foraging sensitivity, senzitivita nebo také citlivost je oznaceni pro celkovou odpovéd’ rostliny
na heterogenni rozmisténi zivin v pud€. Typicky se jednd o variabilitu hmotnosti rostliny mezi
jednotlivymi oSetfenimi, pfi¢emz kazdé oSetieni poskytuje rostlin€ stejné mnozstvi zivin, které je vSak
pokazdé jinym zpisobem nerovnomérné uspotfadané (viz obr. 3; Einsmann et al., 1999; Wijesinghe et
al., 2001). Bliss et al. (2002) nasli jen velmi slabé korelace mezi foraging precision a senzitivitou (viz
téz Einsmann et al., 1999), z ¢ehoz vyplyva, Ze schopnost druhu selektivné umistovat kofeny jeste
nemusi znamenat jistotu vétsitho vynosu se zvysujici se heterogenitou. Zjisténa slaba zavislost mezi
foraging precision a senzitivitou (Bliss et al. 2002) je zaroven ukazatelem toho, Ze je vhodné sledovat
oba tyto jevy oddélené, coz se déje jen v malé Casti studii zabyvajicich se root foragingem (Hodge,
2006). Mezi foraging scale a senzitivitou vySla ve studii Einsmann et al. (1999) negativni korelace,

coz podporuje hypotézu o recipro¢nim vztahu mezi foraging precision a scale (Campbell et al.,



1991b). Foraging precision ani senzitivita ziejm¢ nejsou korelovany se zivotni formou (bylinna /

drevinna), tfebaze byliny vykazuji vétsi skalu odpovédi nez dreviny (Einsmann et al., 1999).

Rostlinné druhy se mohou lisit nejen ve schopnosti selektivné umistovat kofeny do Zivinami
bohatych kapes v pad¢, ale i schopnosti rozliSovat kvalitu jednotlivych kapes, tedy mnozstvi zivin
v nich obsazenych (Farley & Fitter, 1999b). Tato schopnost je v literatufe oznacovana jako (foraging)
discrimination (Einsmann et al., 1999). V pokusu s druhem Pisum sativum se ukazalo, Ze jedinec
s kofenovym systémem rozdélenym mezi dva kvétinaée obsahujici rizné uzivny substrat dokaze
»~rozpoznat“, kde je vice zivin, jaky je rozdil v koncentracich, a reagovat imérné zvySenou produkeci

kotenil v Zivinove bohatsi oblasti oproti chudsi (Gersani et al., 1998).

4F 4| 4N

2F 21 2N

Obr. 3: Senzitivita. Pokud se v riznych oSetienich s heterogennim
uspotradanim zivin v pidé méni hmotnost rostliny, oznacujeme takovou
rostlinu, popf. druh za senzitivni (neboli druh s vysokou foraging
sensitivity). Na obrazku je uveden ptiklad rozdilnych moznosti uspotadani
konstantniho mnozstvi zivin. Po tadcich zleva jsou to H — homogenni
oSetfeni; 4F, 41, 4N — heterogenni oSetieni , plidni kapsy malého priméru,

2F, 21, 2N — heterogenni oSetfeni, pidni kapsy velkého priméru. Pfevzato
z Wijesinghe et al. (2001).

4.4. Ristova rychlost a plasticita

V ramci C-S-R modelu rostlinnych strategii navrhl Grime (1979) rozdéleni rostlin na skupiny
na zéaklad¢ jejich reakci na stres a disturbance. Tento model pfedpoklada, Ze pomaleji rostouci druhy
s vytrvalym kofenovym systémem (naroCnym na piestavbu) budou na padni heterogenitu zivin
reagovat spiSe fyziologickou plasticitou, zatimco u rychle rostoucich druhti bude pozorovatelna
morfologicky plastickd odpovéd’. Tato teorie je v rozporu s pozd€ji publikovanou hypotézou
o recipro¢nim vztahu foraging scale a precision (Campbell et al., 1991b). V rdmci rozsahlé analyzy
nasli Kembel et al. (2008) pozitivni korelaci relativni ristové rychlosti druhu a miry root foragingu.
Tento vztah vSak nepotvrdily jiné studie (Fransen, 1999; Fransen et al., 1999; Blair & Perfecto, 2004;
Adams et al., 2013; Weiser et al., 2016). Aanderud et al. (2003) dospéli k zavéru, ze zmilovany vztah
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je pouze efektem pasivni plasticity zpisobenym mezidruhovymi rozdily ve velikosti. Také z vysledki
studie Fransen (1999) vyplyva, ze vysoka riistova rychlost sama o sob& nenapomaha lepsimu ziskavani

zivin v heterogenni piid€; tomu slouzi morfologicka plasticita.

5. Kompetice v heterogennich ptadach

Rostliny bez sousedil maji vétSinou v heterogenni ptidé vyssi hmotnost biomasy, nez by mély
v homogenni pidé se stejnym mnozstvim Zzivin, ziejmé diky morfologicky a fyziologicky plastické
reakci (Drew, 1975; Crick & Grime, 1987; Eissenstat & Caldwell, 1988; Einsmann et al., 1999). Tato
odpoveéd’ pravdépodobné umozni jedinci mensi a/nebo vyhodnéjsi investici do podzemni biomasy,
a ziviny ziskané z piidnich kapes miize nésledné vyuzit pro rist prytu (Fransen et al., 1998).
koncentraci v oblasti bohaté na Ziviny a mimo ni) (Gersani et al., 1998), naopak ovSem nemusi byt
ovlivnén celkovym mnozstvim zivin ve shlucich (Fransen & De Kroon, 2001); oboje za predpokladu,
ze kontrast mezi zivinami obohacenou oblasti a okolni plidou je pro rostlinu zaznamenatelny
(Hutchings et al., 2003). V rostlinnych spoleCenstvech se kromé pidni heterogenity rostliny
vyrovnavaji jesté s ptisobenim okolnich jedincl v ramci intra- ¢i interspecifické kompetice. V této
kapitole vyzdvihuji vyznam studia téchto interakci a na piikladech ukazuji moznosti, jak mize

kompetice ovliviiovat kofenové systémy, a také diskutuji roli, kterou v kompetici hraje padni

heterogenita.
5.1. Vyznam studia reakce na heterogenitu v kompetici

Kompetice je povazovana za jeden z dominantnich faktorii urcujicich strukturu rostlinnych
spolecenstev (Ravenek et al., 2016). O rozdilném chovani jedince jednoho druhu pfi vystaveni pidni
heterogenité o samoté nebo v ramci kompetice s jinym druhem existuje fada dokladd. V kompetici
zatimco o samoté byli jedinci druhu Festuca rubra efektivnéjsi v ptijmu nitratovych iontl obsazenych
v obohacené pudni kapse (Padilla et al., 2013); jiny druh, Dactylis glomerata, byl v kompetici
Plantago lanceolata vyss$i hmotnostni prirustky i mnozstvi piijatého dusiku (Trinder et al., 2012).
Stejné tak druh Poa pratensis reagoval na pudni heterogenitu teprve v interspecifické kompetici
(Hodge et al., 1999), zatimco bez tlaku sousedniho jedince nezvysil RLD (root length density; celkova
délka kofend v ur¢itém objemu pidy [cm/cm’]) pfi dodani konstantniho mnoZstvi Zivin v prostorové
omezeném shluku oproti kontrole, kde byly ziviny rovnomérné rozptyleny (Hodge et al., 1998).
V pozdé€ji provedeném experimentu se ¢tyimi luénimi druhy se nepodatilo prokazat jasnou souvislost

mezi chovanim jedince v heterogenni ptidé bez sousedtl a pti piisobeni kompeti¢niho tlaku (McNickle

11



et al., 2016). Tyto vysledky ukazuji na nutnost zkoumat root foraging v kontextu rostlinné kompetice a

pribliZzit se tak pfirozenym podminkam, ve kterych rostliny o limitujici zdroje soutézi s dal$imi jedinci.
5.2. Povaha podzemni kompetice

Kompetice o vodu, svétlo a ziviny se 1i§i povahou i umisténim zdroje (Craine & Dybzinski,
2013). O fungovani kompetice o tyto zdroje existuje né€kolik teorii, z nichZz nejvlivnéjsi jsou
v soucasné dob¢ ,,hypotéza snizeni dostupnosti zdroje (availability reduction hypothesis) a ,,hypotéza
vCasného vycCerpani zdroje* (supply pre-emption hypothesis) (Craine & Dybzinski, 2013). Kofeny
rostlin se musi vypotradavat s kompetici o podzemni zdroje — vodu a mineralni ziviny. Pfedmétem
zajmu této kapitoly je primarné kompetice o mineralni Ziviny, ktera pravdépodobné funguje na
principu v€asného vycCerpani zdroje tak, aby ziviny nestihl pfijmout soupeftici jedinec. Pro pifjem Zivin
a preziti jedince mize byt limitujici i vyskyt vody. Pfedpoklada se, ze o vodu spolu sousedici jedinci

soutézi prostiednictvim sniZzeni jeji dostupnosti, pfiCemz uspésnéjsi je v kompetici ta rostlina, ktera

Tvvr

Dlouhou dobu od sebe ekologové striktné rozliSovali povahu nadzemni a podzemni
kompetice. Vychazeli pfitom z pfedpokladu, ze pro nadzemni cast rostliny je limitujicim zdrojem
svétlo dopadajici vzdy zjednoho sméru, a tedy puasobici asymetrickou kompetici, ktera ptinasi
disproporc¢ni vyhodu jedinci, ktery je schopen zastinit ostatni. Zaroven ptredpokladali, Ze kofeny rostlin
soupeti v relativné homogenni pid¢ o ziviny symetricky, tedy Ze vytézek v jakémkoli misté odpovida
vysi investice. Nov¢jsi studie ovSem ukazuji, Ze ani podzemni kompetice nemusi byt symetricka
(Gersani et al., 2001; Rajaniemi & Reynolds, 2004). Rajaniemi & Reynolds (2004) nasli v pokusu
s osmi druhy bylin a trav pozitivni vztah mezi foraging scale, precision a rate; na zaklad¢ téchto
vysledkt dosli k hypotéze, ze vétsi druhy ziskaji v kompetici o shlukovité rozmisténé Ziviny v pudeé
nepomérné vetsi podil, nez by odpovidal symetrické kompetici. V kombinaci s poznatky o prostorové
heterogenité pidy v terénu (viz kapitola 2.2 Prostorova heterogenita pudy) se tato hypotéza zda
pravdépodobnd. Existuje ovSem jeste dalsi vysvétleni, které ftika, ze povaha kompetice
v heterogennich piidach se miize ménit podle ¢asové skaly, na niz ji zkoumame. V malém casovém
rozmezi miize probihat asymetrickd kompetice, ale s postupem Casu se povaha kompetice zméni na
symetrickou ¢i témét symetrickou (Fransen et al., 2001). S tim souvisi i dtlezitost jednotlivych slozek
plastické odpovédi kofenového systému — s postupujicim ¢asem klesa vyznam morfologické plasticity

a vétsi roli hraje fyziologicka plasticita.

Dalsi vyznamnou odliSnosti nadzemi a podzemi je prostor, v némz kompetice probiha.
Ukazuje se, Ze oblast oznacovand jako sousedstvi (v angl. neighbourhood) — tedy uzemi, kde se
ptekryvaji zony vlivu jedinct — je v podzemi ¢asto znacné vétsi neZ u nadzemni kompetice (Casper et
al., 2000). Velikost a tvar sousedstvi se mize ménit v zavislosti na zméné rozmisténi zivin v pade.

Podzemni zony vlivu — tedy kofenové systémy jedinci — nemaji pravidelny tvar a vyrazné se
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prekryvaji (Casper et al., 2000; Gersani et al., 2001). Uvedeny fakt je dosud jen okrajové zohlednén
v modelech popisujicich populace a spoleCenstva. Tyto modely by se mely snazit pracovat
s polygonalnim znazornénim podzemniho sousedstvi, jelikoz kruhové neodpovida skutecnosti a
vytvaii faleSnou domnénku rozsahlejsi oblasti silného prekryvu (misto, kde se ptrekryvaji kotfenové

systémy Ctyt a vice jedinct; Casper et al., 2000).
5.3. Proliferace v ptidnich kapsach v kompetici

Porovnani chovéni jednoho druhu samostatné a v ramci vnitro- ¢i mezidruhové kompetice
umoziuje lepsi pochopeni mechanisml root foragingu (McNickle et al., 2016). Svoje opodstatnéni
maji kompeti¢ni pokusy s jednim (Gersani et al., 2001; Nan et al., 2013; Dong et al., 2015) i s vice
druhy (Cahill & Casper, 1999; Hodge et al., 1999), ovSem pokazdé slouzi ke zodpovezeni jinych
otazek. Pokud budou v reakcich na heterogenitu pudy dulezit¢ druhoveé specifické rozdily v root
foragingu, neprojevi se v pokusech s monokulturami, ale pouze v ramci interspecifické kompetice
(Hodge et al., 1999). Naopak v intraspecifické kompetici mohou vyjit na povrch nékteré rozdily, které
by v pokusu s vice druhy nebylo mozno odlisit od efektu druhu (Nan et al., 2013).

Kompetice je pravdépodobné stimulovana ptidni heterogenitou (Eissenstat & Caldwell, 1988)
a jeji vysledek zavisi podle Hodge et al. (1999) na proliferaci kotenl jedince v pudnich kapsach
bohatych na Zziviny, kterd mu umozni efektivni Cerpani Zivin. To vSak nemusi byt nutné¢ klicem ke
kompeticnimu uspéchu. Podle Rajaniemi (2007) kompetice v heterogennim prostiedi nezavisi na
foraging precision, alokaci mezi nadzemni a podzemni biomasu, rychlosti ristu ani vySce rostliny
v dospélosti, nybrz na rychlém vyplnéni objemu pidy kofeny (viz téz Padilla et al., 2013). Foraging
scale a rate sousediciho jedince byly marginalné signifikantné pozitivné korelovany s kompetitivnim
efektem na cilového jedince. Zarovenn z pokusu vyplyvalo, v souladu s pfedchozimi zjiSténimi
(Goldberg, 1987; Goldberg & Landa, 1991), ze pocet sousednich jedinci mél na vyslednou biomasu
sledovaného jedince vétsi vliv nez biomasa sousedtl (Rajaniemi, 2007). S témito vysledky se ¢astecné
shoduje studie Ravenek et al. (2016), kde se kompeti¢ni tspéch ukazal byt podminény rychlym rastem
a vysokou RLD. Dulezitost vysoké RLD pro tspéch v kompetici vyzdvihuje i Mommer et al. (2011).
V kompetici dvou druhti trav s rizné plastickymi kofenovymi systémy nebyl uspéSnéjsi ten, ktery
umist'oval kofeny piesnéji (Festuca rubra), ale ten, jehoz kofenovy systém vykazoval vysokou RLD a
zaroven vysokou SRL. Zda se tak, ze efektivni strategie root foragingu v kompetici mize vychazet

z vysoké produkce kotenti za relativné nizkou cenu (kotfeny s vysokou SRL; Mommer et al., 2011).
5.4. Vliv heterogenity

S odlisnymi vysledky pfisel Bliss et al. (2002), ktery tvrdi, ze vliv ptidni heterogenity na kompetici je
prevazné slaby nebo zadny a je zavisly na druhové skladbé. Signifikantni efekt foraging precision na

vysledek kompetice odhalil v pfipadé dvou soupeficich druhli jen ve tfetiné pfipadl, u Sestic
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soupeticich druhti pak nikde (Bliss et al., 2002). Cahill & Casper (1999) ve své studii ukazali, Ze
nekteré druhy nedosahuji v ramci kompetice v heterogenni ptidé vy$§i hmotnosti nadzemni biomasy
umisténim kofend. Recentni pokus s druhem Hydrocotyle vulgaris neprokazal interakce mezi pidni
heterogenitou a intraspecifickou kompetici v zddném ze Ctyi ukazatell rtistu (celkovd hmotnost,
hmotnost prytu, hmotnost kofentl, pocet ramet) (Dong et al., 2015). Tyto vysledky (Cahill & Casper,
1999; Bliss et al., 2002; Dong et al., 2015) tak vrhaji stin nejistoty na teorie o fungovani kompetice
v heterogennim prostiedi. Zda se, Ze ani v poslednich letech nejsou naSe védomosti uspokojivé a je
titeba vliv heterogenity na kompetici nadéle testovat (Nan et al., 2013; Dong et al., 2015). Reakce
rostliny na pfitomnost sousedd a ptidni heterogenity je podle (Cahill et al., 2010; Croft et al., 2012;
Nan et al., 2013) neaditivni integraci téchto informaci. Do budoucna je jeSté tieba prohloubit nase
znalosti rostlinnych odpovédi na zminované vlivy (Casper et al., 2000), abychom mohli posoudit

platnost tohoto nebo ptipadnych dalSich vysvétleni.
5.5. Principy korenové kompetice

Pro uspéch v kompetici je dilezité nejen to, do kterych organti rostlina investuje ziskané
ziviny, ale i skutecnost, zda se jedna o relevantni investici. Prvotnim pfedpokladem pro uspéch
v kompetici je schopnost jedince rozpoznat, ze je predmétem kompeti¢ni interakce. V ptipadée
nadzemni kompetice vyuZziva rostlina pro vnimani potencidlnich kompetitori mj. zmény v poméru
vlnovych délek dopadajicich paprskli po priichodu listovou tkani potencidlniho soupeie (Franklin &
Whitelam, 2005; Franklin, 2008). Pod zemi je situace odli$na — kofeny jsou vystaveny zcela jinym
vliviim, a k obdobnému ucelu jim mize slouzit mechanismus rozpoznavani vlastnich a cizich kotent,
tzv. self/non-self diskriminace. Z logiky véci vyplyva, Ze pokud by rostlina reagovala na kazdy kontakt
s kofeny jako na diikaz kompetice, stala by se velmi brzy soupefem sebe samé. Piedpoklada se proto,
ze prirozeny vybér zvyhodnuje genotypy schopné self/non-self diskriminace (Grosberg & Hart, 2000;
Falik et al., 2003). V ramci experimentu s druhem Pisum sativum se podafilo prokazat, ze pii kontaktu
s cizimi kofeny, nehledé na jejich druhovou pfisluSnost, doslo ke zvySené tvorbé novych, relativné
dlouhych kotent (Falik et al., 2003). Rovnéz Gersani et al. (2001) pozorovali vyrazné zvySenou
produkci kofent pfi kontaktu kofene s cizim jedincem (v tomto piipadé téhoz druhu) oproti kontaktu

s vlastnimi koteny.

6. Metodika studia korenové plasticity

Aktivni morfologickd i fyziologicka plasticita kofenovych systémi jsou predmétem zajmu
celé fady védct a je proto ziejmé, ze se pii jejim studiu uplatiiuji riznorodé metody (Campbell &

Grime, 1989b; Campbell et al., 1991a; Robinson, 1994; O’Brien et al., 2005). Tato kapitola obsahuje
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vybér nékolika dilezitych aspektii odbornych praci, které se root foragingem zabyvaji, a kritické
zhodnoceni odiivodnénosti pouzitych metod. Kritéria pro zafazeni jednotlivych aspekt byla rizna,
vétsinou $lo o diverzitu pouzivanych metod (dvé nebo vice) a/nebo zna¢ny dopad pouzité metody na

veérohodnost ¢i dalsi pouziti vysledkd.

6.1. Délka trvani studie

Experimenty zabyvajici se studiem fungovani a vyznamu root foragingu jsou rizné dlouhé, od
téch kratkych, které trvaji nékolik tydnli (Campbell & Grime, 1989a; Smilauerova & Smilauer, 2006),
pres delsi v fadu mésicti (George et al., 1997; Gersani et al., 2001) po dvou- a viceleté (Fransen et al.,
2001; Li et al., 2016). Ne vzdy je ptritom délka trvani studie opodstatnéna, natoz pak obhajena autory
v diskusi ¢lanku (vyjimkou jsou napi. Farley & Fitter, 1999b). Pti posuzovani optimalni doby, po
jakou pokus provadét, je dalezité apriorni stanoveni cild prace. Jedna-li se o sledovani dlouhodobé
reakce rostlinstva na heterogenni prostiedi, je na misté, aby pokus trval alespon dvé vegetacni sezony
(Fransen et al., 2001). Pii kratSich experimentech je tieba rozliSovat jejich ucel. Bud’ se autorim jedna
o simulaci ¢asové heterogenity — v takovém piipadé je umysiné zvolena kratkd doba trvani
experimentu tak, aby pfiblizné odpovidala dobé, po jakou jsou ziviny typicky dostupné v misté
vyskytu pouzitych druhii (Farley & Fitter, 1999b; Hutchings et al., 2003). V nékterych piipadech je
délka trvani studie obhajitelna faktem, ze béhem experimentu doslo k uplnému vycCerpani Zzivin
dostupnych v padnich kapsach (Fransen et al., 1998). Vyskytuji se ovSem i studie, kde mize byt
vlivem kratké doby trvani omezena vypovédni hodnota vysledki. Casto se jednd o studie s druhy
zruznych funkénich skupin (traviny / byliny / dfeviny; Einsmann et al., 1999; Smilauerova &
Smilauer, 2006). V téchto studiich maze byt pozorovanid odpovéd zkreslena rozdilnou rychlosti
prestavby kofenového systému u riznych funkénich skupin, a je tedy mozné, Ze druhy vykazujici
slabou nebo zadnou reakci by v pripadé€ delsiho trvani pokusu reagovaly silngji (Kembel & Cabhill Jr.,
2005). Pfi posuzovani vysledkl studie je ovSem potieba na dobu trvani dbat i v pfipadé, ze byly

pouzity druhy ze stejné funkéni skupiny, a to z vySe zminénych divodi.
6.2. Pocet jedinct v kvétinaci a objem pudy

V ramci experimentli zaméfenych na plastické reakce kofendi se rlizni pocet jedinci ve
spole¢ném objemu pudy, ktery je vystaven heterogennimu rozlozeni Zivin. Je pochopitelné, Ze zatimco
nekteré studie zkoumaji primarné kompetici, jiné se snazi efekty kompetice odfiltrovat a pozorovat
druhové specifické charakteristiky root foragingu (scale, precision, sensitivity a dalsi). Z toho logicky
vyplyva i nutnost prostor vyhradit bud’ pro jednoho jedince nebo vice jedinct pro simulaci intra- ¢i
interspecifické kompetice. VétSina experimenti pouziva pouze nékteré z osetfeni (jedinec o samoté /
vice jedincti jednoho druhu v kompetici / jedinci vice druhii v kompetici), zpravidla kvili narocnosti,
kterou by piedstavoval plné faktorialni experiment zahrnujici i tyto moznosti. Vzhledem k relativné

malému objemu dat o root foragingu u jednotlivych druhii je vSak Casto nemozné data o chovani
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v kompetici nebo naopak chovani bez vlivu kompetice dohledat. Jak jiz bylo zminéno, jednotlivé
druhy se mohou chovat odlisn¢ bez tlaku kompetitora a za jeho pfitomnosti (Padilla et al., 2013),
z ¢ehoz vyplyva, ze vysledky studii obsahujicich pouze jedno ze zmiflovanych oSetfeni mohou byt

hare zobecnitelné.

Malo diskutovanym neduhem kompeti¢nich pokust je rozdilny absolutni objem pudy
dostupny jedinci v pokusech stzv. fence-sitters (jedinec umistény na rozhrani dvou kveétinaca,
kotenovy systém je z poloviny v jednom a z poloviny ve druhém kvétinaéi, viz obr. 4). Mezi kontrolou
(obr. 4a) a jedinci vystavenymi kompetici ve dvou sdilenych kvétinacich (obr. 4b) neni rozdil
v relativnim objemu pudy, ktery pfipada na jedince (ten je pokazdé roven objemu jednoho kvétinace).
Absolutni objem pftipadajici na jedince se vSak lisi (kontrolni jedinec muze kofeny teoreticky

umist'ovat do polovi¢niho prostoru oproti nékterému ze sousedicich jedinct). Tento rozdil miize

pusobit interpretaéni problémy, ponévadz samotné & = o)
zvétSeni  dostupného  objemu pidy mize vést S

k intenzivnéj$imu vegetativnimu rustu, prestoze mnozstvi g‘?@
dostupnych zivin zistava nezménéno (Mcconnaughay &

Bazzaz, 1991).

Obr. 4: Absolutni a relativni objem piidy. V jednom ©
pokusu byl samotny jedinec v kvétinaci (a) pouzity jako
kontrolni oSetieni vzhledem ke kompetici dvou jedinct
na rozhrani dvou kvétinaca (b); Ve druhém pokusu byli
umisténi dva jedinci na rozhrani tfi kvétinacti s moznosti
kompetice (¢), respektive oddéleni bariérou zabranujici
kompetici (d). V obou pokusech byl jedinci k dispozici @
shodny relativni, ale rozdilny absolutni objem pudy.
Ptevzato z O’Brien et al. (2005).

6.3. Ziviny a heterogenita pidy

Spole¢nym prvkem naprosté¢ vétSiny experimentl citovanych v této praci je nerovnomeérné
rozlozeni zivin v pudé. Jednotlivé uméle vytvorené shluky — ptidni kapsy bohaté na ziviny vzhledem

k okolni pid€ — se ovsem znacné lisi, a to v nékolika aspektech.

Prvnim je zdroj Zivin — jedna se bud’ o mineralni hnojivo (Drew, 1975; Campbell et al., 1991b)
nebo organicky material (van Vuuren et al., 1996; Hodge et al., 1998). Hodge (2004) vyslovila
domnénku, ze uzitecnost kotenové proliferace v oblastech ptidy bohatych na ziviny se projevi pouze
pfi pouziti organického materialu. Tuto domnénku zpochybnuji Smilauerova & Smilauer (2006) a
poukazuji na maly pocet Gspésnych experimentd, které pouzivaly organicky zdroj zivin, a také na

maly pocet experimentld vyuZzivajicich anorganicky zdroj Zivin, které nebyly schopny detekovat
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pozitivni vliv na pfijem Zzivin z ptdni kapsy (ale viz Hodge et al., 1998). Existuji dikazy o vlivu
anorganickych nitratovych aniontti v blizkosti kofene na regulaci morfologie kofene u modelové
rostliny Arabidopsis thaliana (Zhang et al., 1999; Fitter et al., 2002). Pokud maji pokusné rostliny
v pidé piitomné 1 mikrobialni spolecenstvo, zda se, ze zdroj Zivin je v tomto piipadé irelevantni,
nebot’ anorganické ziviny dokaze rychleji vyuzit mikrobidlni spoleCenstvo a rostlindm jsou tak ziviny
k dispozici podobn¢ pozd¢ jako v ptipadé dodani organického materialu (Shields et al., 1973; Jackson

et al., 1989; Hodge et al., 2000).

Druhym je mnozstvi a typ dodanych zivin — vétSina pokusti pracuje s reakci na nitratové
anionty a amonné kationty (Kachi & Rorison, 1990; Lamb et al., 2004), mén¢ Casté, ale v pokusech
zaméfenych na root foraging v kontextu mykorhizy pievazujici, je sledovani reakce na fosfatové
anionty (Hoepfner et al., 2015). Mobilita téchto iontd se lisi (viz kapitola 2.1 Vlastnosti mineralnich
zivin) a morfologicka reakce na zdroj fosfatovych aniontl by tak mé¢la byt pro rostlinu vyhodné&jsi nez
v pfipad¢ amonnych kationti nebo nitratovych aniontt (Fitter et al., 2002), neni-li vystavena
kompetici.

Kromé toho se lisi koncentrace, ve které jsou ziviny doddvany (napt. Kachi & Rorison, 1990;
Wijesinghe et al., 2001), kontrast (rozdil koncentraci mezi pidni kapsou a okolni ptidou) (vétsi —
Drew, 1975; Linkohr et al., 2002; mensi — Hodge et al., 1998) i frekvence aplikace zivného roztoku
(Wijesinghe et al., 2001; James et al., 2009). Pouzit¢ mnozstvi (koncentrace) zivin neni vzdy
v publikaci diskutovano, pfestoze se ukazalo, ze mize mit velky dopad na to, zda morfologicka reakce
vubec probéhne (Fransen et al., 2001; Hutchings et al., 2003). Ve vétSin€ pokust jsou ziviny do pudy
pfivadény prubézné (Drew, 1975; Crick & Grime, 1987; Robinson, 1996a), zatimco v nékterych
pfipadech je pfisun zivin jednordzovy (Fransen et al., 1998, 2001). Problémem nékterych
kompeti¢nich studii je také nevyrovnané mnozstvi zivin dostupné jedinci o samoté a jedinci se

sousedem nebo sousedy (Hodge, 2009).

Nedostatkem fady studii zistava vérohodnost simulované heterogenity. (Hodge et al., 1999)
poukazuji na nutnost zahrnuti ptidnich mikrobialnich spolecenstev do laboratornich pokusi. (Blair &
Perfecto, 2004) vyzdvihuji skutec¢nost, ze fada pokust s rostlinami z jednoho spolecenstva nepracuje s
heterogenitou odpovidajici stanovisti jejich ptfirozen¢ho vyskytu. Je také mozné, Ze v prirozenych
podminkach jsou reakce rostlin mnohem méné vyrazné nez bézné€ pozorujeme v pokusech. Divodem
muze byt pouziti extrémniho kontrastu (Drew, 1975) nebo fakt, ze rostlina musi zpracovavat nékolik
signalti zaroven - tyto signdly budou mit Casto protichidné odpovédi a vysledkem bude slabsi
pozorovatelna reakce (Hodge 2009). Heterogenita uzce souvisi s délkou trvani studie — teprve pii
dostate¢né znalosti Casové heterogenity habitatu mizeme urcit adekvatni dobu trvani pokusu (Farley
& Fitter, 1999b). Pii nékolikasezonnich pokusech je pro zajisténi vypovédni hodnoty vysledka
obzvlast’ na misté pracovat s relevantni heterogenitou vzhledem k vynalozenému ¢asu a usili na jejich

realizaci.

17



6.4. Sklizeni biomasy

Béhem rostlinné ontogeneze se méni jak morfologické, tak fyziologické funkéni vlastnosti
jednotlivych rostlinnych organt (Coleman et al., 1994). S touto skutecnosti je tfeba pocitat pfi
rozhodovani, zda sklizet rostlinny material v jednom Case (tedy pii shodném absolutnim stati vSech
jedinctl) nebo pfi totozné hmotnosti (neboli kazdého jedince v jiném case). Prvni z moznosti, tedy
sklizen ve stejném bod¢ v Case, je vhodna pii zaméfeni studie na sezénni vzorce vyvoje kotent,
pfipadné rostlinné interakce a dalsi procesy, které se odehravaji ,,v redlném case™ (Coleman et al.,
1994). Druhd moznost se uplatiiuje pfi zkoumani funkcnich Uprav plastické reakce rostliny na
heterogenitu (Fransen, 1999). Pfi pouziti nevhodné metody se autofi studie vystavuji riziku, Ze
nebudou schopni odde¢lit jednotlivé efekty (pro porovnani vysledkd obou moznosti viz napt. Aanderud

etal., 2003).

6.5. Kontrolni oSetireni

Pfi studiu reakce rostlinného jedince na heterogenitu pidniho prostiedi je opodstatnéné
pouzivani uniformniho kontrolniho prostfedi, vi¢i némuz je mozné naméfené hodnoty vztahovat
(Robinson, 1994). Nabizi se ovsem dvé moznosti, a to kontrola uniformné bohatd na ziviny a
uniformné Zzivinami chuda. V literatufe se setkame s pouzitim obou typi kontroly a oba maji
smysluplné vyuziti. Pokud si klademe otdzku, jak dobfe dokaze jedinec/druh kompenzovat fakt, ze
ur¢ité mnozstvi Zivin je v pide rozmisténo nerovnomérné (shlukovité), je nutno pouzit kontrolni pidu
uniformné bohatou na Ziviny. Porovnanim charakteristik heterogenniho osetfeni a kontroly ziskame
odpoveéd, nakolik se jedinci/druhu daii reagovat na fakt, ze ne vSechny ¢asti kofenového systému jsou
v kontaktu se zdrojem Zivin, a naopak, ze castem kotenového systému v zivinové bohaté kapse jsou
zptistupnény ziviny ve vys$i koncentraci nez v kontrole. Pokud nas ale zajima efektivita, s jakou
dokaze jedinec/druh vyuzit ziviny dostupné v obohacené ptdni kapse, musime zvolit kontrolni ptidu

uniformné Zivinami chudou (Robinson, 1994).
6.6. Integrace mykorhizni symbiozy

Na ziskavani Zivin se v prirozenych podminkach vétSinou krom¢ kotfend rostlin podili 1 hyfy
mykorhiznich hub. Jejich diverzita mé vliv na rizné charakteristiky spoleCenstva, napt. produktivitu,
diverzitu a proménlivost (van der Heijden et al., 1998; Wagg et al., 2011). Je mozno piedpokladat, ze
root foraging a foraging hyf AM hub spolu do jisté miry souvisi (Hetrick et al., 1991; Bending &
Read, 1995) a pro ptesnéjsi poznani vlivu plastickych reakei kofenovych systémt na jedince, populace
i spoleCenstvo je nutno integrovat mykorhizni asociace do laboratornich experimentt, respektive
uvazovat jejich piitomnost u pokusii terénnich. Do této chvile bylo jiz publikovano mnoZzstvi
védeckych praci, které se souvislosti plastickych reakei kofenti na ptidni heterogenitu a mykorhizy

zabyvaji — v této praci zmiiuji napi. Croft et al., 2015; Eissenstat et al., 2015; nebo Hoepfner et al.,
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2015; nékteré dalsi se mykorhize vénuji alespont v diskusi. Podrobna reSerSe na toto téma je mimo
rozsah této prace, nicméné povazuji za dulezité upozornit na skuteCnost, ze efekt mykorhizy je
v mnoha studiich o root foragingu ignorovan (Smilauerova & Smilauer, 2006). V minulosti byl pfi
studiu rostlinné vyzivy kladen daraz predevsim na kofeny, ovSem dnes zjistujeme, Ze mykorhizni
houby hraji vyznamnou roli. Neni proto zahodno podceniovat jejich roli v procesu tak tizce spjatém se

ziskem zivin, jako je root foraging (Tibbett, 2000).

7. Spolecenstvo

Rostlinna spolecenstva se tvofi a udrzuji pomoci fady riznych mechanismt, jejichz role
aidentita jsou zatim jen Castecné probadany. Environmentédlni heterogenita je nepochybné jeden
z klicovych faktorti ovlivitujicich podobu spolecenstev (Hutchings et al., 2000). Pfi snaze o pochopeni
vlivu heterogenity je dillezité jeji podrobné zmapovani na relevantni Skale, poznani mechanismi
slouzicich rostlindm k vyrovnavani se s heterogenitou a nasledné propojeni téchto znalosti. V této
kapitole je diskutovana role kofenové plasticity rostlin v nékolika kontextech vazanych na rostlinné

spolecenstvo.
7.1. Sukcesni status

Root foraging s sebou nese mnoho nezodpovézenych otdzek, jednu z nejznaméjsich si klade
Robinson (1996b) v ¢lanku nazvaném ,,Pro¢ se rostliny namahaji?* (v angl. ,,Why do plants
bother? *). Otazka se vztahuje k vyrazné morfologicky plastické odpovédi na zvySenou koncentraci
nitratovych aniontli, tedy iontl s relativné vysokou mobilitou. Moznych odpovédi navrhuje nékolik
sdm Robinson (1996), kromé jiz zminéné mozné roli v kompetici (Hodge et al., 1999; viz kapitola 5
Kompetice) se mize jednat o vlastnost vyhodnou v ranych fazich sukcese u tzv. pionyrskych druhti. U
druhu Neyraudia reynaudiana, ktery ptirozené kolonizuje degradovana stanovisté charakteristicka
starymi zvétralymi piidami s omezenou dostupnosti fosforu, byla prokazana dulezita role morfologické
plasticity v efektivnim ziskavani fosforu (Hou et al., 2017). Einsmann et al. (1999) nasli signifikantni
vztah mezi sukcesnim statusem a foraging scale [méfeno pomoci RLD; pfi pouziti RMD (root mass
density; hmotnost kofenti v ur¢itém objemu pidy) jako méfitka foraging scale vysla pouze marginalné
signifikantni korelace (P = 0.07)], kdy ran¢ sukcesni druhy vykazovali vy$§i scale nez pozdné
sukcesni status druhu a jeho Zivotni forma zkorelovany — vybrané ran¢ sukcesni druhy byly pouze
byliny, zatimco v sukcesi pozdé€ji se objevujici druhy zahrnovaly i dieviny (Einsmann et al., 1999).
Tento nedostatek nesdili jiny experiment, kde bylo pouzito sedm druhti tropickych stromi z odlisnych
sukcesnich stadii (Blair & Perfecto, 2004). V tomto pokusu se nepodafilo prokédzat souvislost

pionyrskych druhti a foraging precision (méteno pomoci RLD). VSechny pouzité druhy byly schopné
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do jisté miry reagovat na pudni heterogenitu obsahu zivin, ale vyrazn¢ se od sebe lisily v efektivité

reakce a tyto rozdily nezavisely na sukcesnim stadiu, v némz se druh typicky vyskytuje.
7.2. Rostlinné invaze

Rostlinna spoleenstva podléhaji na delsi Casové Skale sukcesi a v ramci jednotlivych
sukcesnich stadii nebo v klimaxu je spolecenstvo relativné stabilnim prvkem. Toto schéma nemusi
platit v pfipadé rostlinnych invazi. Role fenotypové plasticity v invazivité druhu je hojné studovanym
a diskutovanym fenoménem a doposud neni jednoznacné prokazéana, ackoli pro ni existuji nepiimé
dikazy. Jednim z kli¢ovych pfedpokladli uspésné invaze druhu mize byt morfologicka a fyziologicka
plasticita kofenového systému (James et al., 2009; Keser et al., 2014, 2015). V porovnani ¢tyf nedavno
introdukovanych druhti a ¢ty pivodnich druhti obyvajicich malo 0zivna byvalad pole vysly nové
plasticita se projevovala vyssi foraging scale, foraging precision i rychlosti (rate) foragingu. Také
James et al. (2009) naméfili v kvétinaCovém pokusu lepsi vysledky, co se tyce pfijmu dusiku, u
invaznich nez u plvodnich druhd. Pozitivni korelace mezi funkénimi vlastnostmi kotenového
systému, které jsou dilezité v ramci pfijmu Zivin v heterogennich pidach (mira piijmu dusiku,

relativni rtstova rychlost a hmotnost kofenového

systému) (James et al., 2009; viz obr. 5), jsou (a) i
05|
v souladu s hypotézou o asymetrické podstaté | _ o b
, . T 004 l e
podzemni kompetice (Gersani et al.,, 2001; | %
2 ooa}
Rajaniemi & Reynolds, 2004). Adaptivni roli b 3
. . , . . , L oozt b ab
prisuzuji vysoké plasticité kotenovych systémd | = ab
, . 0.01 8
také Keser et al. (2015) a shoduji se tak ﬁ ﬁ a
s Rajaniemi & Reynolds (2004) a James et al. < (b) = i
Obr. 5: Rozdily mezi invaznimi a pivodnimi o 4 g i j'__
druhy. Na grafech jsou znazornény hodnoty tii @ 4 T
funkénich vlastnosti (RGR — relativni riistova 5
rychlost, Root biomass —hmotnost kofenti, RMR —| = 2t =
podil hmotnosti kofenil na celkové hmotnosti) s ; L
pro tii funkéni skupiny rostlin (na vodorovné ose): N 2
trsnaté travy, ptivodni byliny a invazni byliny. [l
1 . T Lo 080f(c) . a a
Kazda funkcni skupina je zastoupena tiemi druhy. et a pm
o+ r , . , . . =
Z grafil jsou znatelné rozdily jak v rdmci skupin, | - EL -
tak mezi nimi. Za zminku stoji zejména vyssi =S
relativni riistova rychlost i kofenovéa biomasa & i
invaznich druhti oproti obéma ptvodnim druhim | Z i x
, N N . a
(P <0.01), a vyrazné nizsi pomér kotfenové sk
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Tyto rozdily ukazuji na moznou souvislost
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mezi h.ordnotaml nekterych znakill a invaznim o i ¥k
potenCIalem druhu. Pfevzato z James et al. (2009) Bunchgrasses Mative forbs Invasive forbs
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(2009), ze root foraging mize byt preadaptaci pro budouci invazivitu druhu. Pii studii zamétené
na reakce klonalnich rostlin na heterogenitu pidy projevily silngjsi plastické reakce opét druhy, které

se mimo svoje ptvodni prostfedi chovaly invazivné (Keser et al., 2014).
7.3. Koexistence a konkurence

I pfes jiz zminéné kompeti¢ni interakce je v ramci rostlinnych spolecenstev typicky schopno
koexistovat relativné velké mnozstvi rostlinnych druhd. Druhova diverzita je vyssi pii zvySené
heterogenité pudy, jak ukazal pokus se dvéma rozdilné nebo shodné uzivnymi vrstvami pudy (Fitter,
1982). Pokud byly ob& vrstvy stejné bohaté na Zziviny, dokazalo spolu souzit mén¢ druhli nez
v pripad¢, kdy spodni vrstva (hloubka 5 az 10 cm) byla chudsi na ziviny oproti svrchni (hloubka 0 az 5
cm). Odlisné strategie root foragingu jsou pravdépodobné také pii¢inou odchyleni ekologickych nik,
coz ma spolecné se zménami kompeti¢nich schopnosti druhit vliv na druhové slozeni spolecenstva
(Cahill & Casper, 1999; Fransen et al., 2001). Ptikladem je studie, v niz bylo selektivni umist'ovani
kotent do ptudnich kapes bohatych na ziviny negativné korelovano s odolnosti vii¢i zaplavam (Jansen

et al., 2005).

8. Zavér

Heterogenni rozmisténi zivin v pudé je jednou z hlavnich pfic¢in plastickych uprav
architektury, topologie, demografie a fyziologie kofenovych systémul rostlin. Tyto modifikace jsou
obecné povazovany za prostfedek k optimalizaci pfijmu zivin v podzemnim prostoru, kde se
kontinualné proménuje prostorové uspoiadani pudnich kapes bohatych na ziviny vzhledem k okolni
pude. Ackoli je jim Casto pfisuzovan (Fitter, 1994), nemusi mit tyto reakce adaptivni charakter (Dong
et al., 2015). Ptipady, v nichz se neprojevi pozorovatelny benefit selektivniho umist'ovani kofenti pro
jedince, jsou varovanim pied pfedCasnym utvaienim zaveérd, je jim tfeba vénovat patficnou pozornost

a ukazuji na nutnost dal§iho vyzkumu v oboru kofenové plasticity (Hodge, 2006; Dong et al., 2015).

4

experimentalni praci s kofenovymi systémy je dilezité vychdzet z dosavadniho vyzkumu a reagovat
na aktualni problémy metodiky i interpretace vysledki. V této praci zminuji nékteré dulezité
nedostatky studii a naopak i prace, které jsou v jistém sméru vzorem pro dalsi postup védecké prace
v oboru. K leps§imu pochopeni root foragingu muze podle mého nazoru pomoci znalost chovani
urcitého druhu pii modifikaci fady rtiznych podminek, at’ uz se jednd o mnozstvi zivin, prostorové
uspotradani zivin v heterogennim oSetfeni nebo piitomnost dalSich rostlin ¢i mykorhiznich hub. Pro
zvySeni vypovédni hodnoty je jist€é vyhodné zaméfit se pti takovém podrobném zkoumani na ne jeden,
ale n€kolik druhd, nejlépe po n€kolika z riznych funkénich skupin (dfeviny, byliny, travy), piipadné

skupin v ramci systému (jednodélozné, dvoudélozné). MiZze nam také pomoci relevantni vybér druhii

21



— pro tvorbu hypotéz o fungovani pfirozenych ekosystémi nejsou prili§ vhodné experimenty uzivajici
hospodaftské plodiny (Drew, 1975; Drew & Saker, 1975, 1978; Ma et al., 2011), jejichz vlastnosti byly

nepfirozenym vyvojem modifikovany a do pfirozenych spoleCenstev se zapojuji jen okrajove.

Nezbytnym ptedpokladem pro pochopeni role root foragingu v kontextu spolecenstva je
znalost lokalni Casové a prostorové heterogenity pidy v relevantnim meétitku pro druhy daného
habitatu. Pfesné&jsi simulace environmentalni heterogenity v laboratornich experimentech nam muze
poskytnout hodnotné informace o procesech blizkych tém, které v pfirozenych podminkach skute¢né
probihaji. Pfi formulaci teorii o fungovani rostlinnych spolecCenstev je ov§em nutné mit na paméti dalsi
faktory (napf. frekvence disturbanci, toxicita pudy, plant-soil feedback ad.), které jejich podobu
mohou ovliviiovat. Zarovenn je tfeba v experimentech zohlednit mykorhizu jakozto téméef

vSudypfitomnou mutualistickou interakci.
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