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Abstrakt

Kofeny rostlin jsou v neustadlém kontaktu s pidnimi mikroorganismy, houbami, setkavaji se s ptidnimi
zivo€ichy a kofeny ostatnich rostlin. VSechny slozky pldni bioty spolu komunikuji, ze strany rostlin
se ¢asto jedna o chemickou komunikaci prostiednictvim kotenovych exudatd, chemickych latek, které
rostliny uvolnuji do pudy. Kofenovou exudaci ovliviji rostliny i abiotickou slozku pudy, coz jim
pomaha v ziskavani zivin. Produkce kofenovych exudati ma vyznam v ladkani symbiontd
a prospésnych organismil a naopak v odpuzovani ¢i hubeni patogent a paraziti. Diky kofenovym
exudatim dokazou rostliny rozpoznavat sousedni rostliny, potlacovat rist kompetitord, nebo
se vyhnout kompetici s pfibuznymi rostlinami, parazitické rostliny vyuzivaji kofenové exudaty jako
signaly k nalezeni hostitele. Pisobenim kofenovych exudatii si rostliny vytvaii vlastni spolecenstvo
mikroorganismt a hub v rhizosféfe, upravuji dostupnost zivin a tim aktivné méni Zivotni podminky
v pide. Prace se zaméfuje na rostlinné interakce zprostfedkovavané kofenovymi exudaty a zminuje
zpusoby, jimiz lze kofenovou exudaci studovat. Navazujici diplomova prace bude pojednavat o vlivu

kotenovych exudati invaznich rostlin na piivodni rostlinné spolecenstvo.

Klicova slova: kotfenové exudaty, alelopatie, zpétna vazba mezi rostlinou a pidou, mutualismus,

obrana rostlin, ziskavani zivin
Abstract

Plant roots are in constant contact with soil microorganisms and fungi, and they come in contact with
soil fauna and the roots of other plants. All components of the soil biota communicate with each other.
When it comes to plants it is often a chemical communication through root exudates, chemicals that
plants release into the soil. Through root exudation, plants also affect the abiotic component of the
soil, which helps them to obtain nutrients. The production of root exudates is important in attracting
symbionts and beneficial organisms and, conversely, in repelling or killing pathogens and parasites.
Thanks to root exudates, plants can recognize neighbouring plants, suppress the growth
of competitors, or avoid competition with kin, and parasitic plants use root exudates as signals to find
its host. By the action of root exudates, plants create their own community of microorganisms and
fungi in the rhizosphere, adjust the availability of nutrients and thus actively change living conditions
in the soil. This bachelor thesis focuses on plant interactions through root exudates and mentions the
ways in which root exudation can be studied. The following diploma thesis will discuss the influence

of root exudates of invasive plants on the native plant community.

Keywords: root exudates, allelopathy, plant-soil feedback, mutualism, plant defence, nutrient

acquisition
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1. Uvod

V rhizosféte dochazi k celé fad¢ interakci mezi kofeny rostlin a pidnimi organismy. Kofeny rostlin
se neustale setkdvaji a komunikuji s mikroorganismy, ptidnimi zivocichy, houbami a kofeny
sousednich rostlin. Vzhledem k povaze plidniho prostfedi zatim zlstavd mnoho z téchto interakci
neznamych, stale vice se ovSem odkryvd vyznam chemické komunikace rostlin s okolim
prostfednictvim Sirokého spektra chemickych latek uvoliiovanych do pidy — kofenovych exudatt

(Bais et al. 2004; 2006).

Kofenova exudace je velmi vyznamnym metabolickym déjem v kotfenech rostlin, skrze néjz do ptudy
prechazi az 21% fotosynteticky fixovaného uhliku (Walker et al. 2003). Kofenové exudaty se tradicné
déli na nizkomolekularni a vysokomolekularni chemické latky. Nizkomolekularni slozky kofenovych
exudatl tvoii ionty, voda, primarni metabolity, jako jsou cukry, aminokyseliny, organické kyseliny
a §iroka Skala sekundarnich metabolitl, mezi néz patii napiiklad fenolické slouceniny nebo tékavé
organické latky. Vysokomolekularni kofenové exudaty jsou zastoupeny proteiny a predevsim slizem
(polysacharidy) (Bais et al. 2006; Rasmann et al. 2012). Kofenova Spicka také uvoliiuje samostatné
fungujici ,.hrani¢ni* bunky (border cells), které fyzicky chrani kofen a samy produkuji rtzné
chemické slouceniny (napf. antibiotika) (Hawes et al. 2000). Hlavnim pfedmétem této prace jsou
primarni a sekundarni metabolity v kotfenovych exudatech. Vyznam rostlinného slizu a hrani¢nich

bunék v rostlinnych interakcich v této praci dale nerozvadim.

Cilem prace je priblizit vyznam kotfenovych exudatl jako prostfedkii, pomoci nichz rostliny aktivné
upravuji okolni piidu a komunikuji se sousednimi rostlinami a plidnimi organismy. V praci jsou
shrnuty rostlinné interakce v pidnim prostfedi, ve kterych hraji roli kofenové exudaty, cast
je vénovana i metodice studia exudati. V navazujici diplomové praci se budu zabyvat vlivem

kotenovych exudatti invaznich rostlin na piivodni rostlinné spolecenstvo.

2. Interakce mezi rostlinami

Kofenové systémy riznych rostlin se v pidé neustale setkavaji a komunikuji spolu prostfednictvim
signalnich latek uvoliiovanych do pidy ve formé kotenovych exudatt (Walker et al. 2003). Zasadni
slozkou této komunikace je rozpoznavani sousednich rostlin a nasledna adekvatni reakce. Diky
signalnim latkdm v kofenovych exudatech dokaze rostlina urcit, zda je sousedni rostlina blizce
pribuzna ¢i nikoliv a podle toho optimalizovat kompetici a investici do rtstu, ¢i rozmnoZovani,
vyhnout se alelopatickym rostlinam, nebo naopak zah4jit produkci alelochemikalii (Wang et al. 2020).
Parazitické rostliny pak pomoci kofenovych exudatii dokazou najit svého hostitele (Estabrook a Yoder
1998). Vyznamna je také schopnost nékterych rostlin ,,odposlouchavat™ chemické signdly rostlin

vystavenych stresu (napiiklad utoku herbivora) a pfipravovat se na néj (Bais et al. 2006).
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2.1 Rozpoznani sousedu

Schopnost rozeznavat kofeny sousednich rostlin byla poprvé pozorovana u amerického poustniho kefe
Ambrosia dumosa, jehoz kofeny reagovaly zastavenim rustu pfi setkani s kofeny stejného druhu
(Mahall a Callaway 1991). Pozd¢ji byla u ne€kolika rostlin v¢etné hrachu a jahodniku zjisténa odlisna
reakce na vlastni a cizi kofeny, nicméné ve vSech ptipadech byl nutny fyzicky kontakt mezi koteny
(Biedrzycki et al. 2010). Neddvné studie ukazaly, Ze n€které rostliny nepotiebuji pfimy kontakt kofenti
a dokazou vyuzivat jako signalni latky kofenové exudaty svych sousedii a rozdilné reagovat
v zavislosti na identit¢ sousednich rostlin (Biedrzycki et al. 2010; Semchenko et al. 2014; Yamawo

et al. 2017).

V experimentech s péstovanim Arabidopsis thaliana v kapalném médiu byla sledovana plasticka
reakce kofenového systému na kofenové exudaty rGznych sousedl. Reakce se liSila v zavislosti
na tom, jednalo-li se o kofenové exudaty sourozenct (semenackll ze semen jedné matecné rostliny),
¢i geneticky neptibuznych rostlin. Rostliny péstované v médiu s kofenovymi exudaty nepfibuznych
rostlin tvoftily vice postrannich kotfent, nez rostliny v médiu s exudaty sourozencii, rostliny vystavené
pouze vlastnim exudatim tvofily laterdlni kofeny nejméné, naopak dochazelo k nejvetSimu
prodluzovani hlavniho kofene (Biedrzycki et al. 2010). Zmény v morfologii kofene v reakci
na kofenové exudaty sousedi byly pozorovany také u metlice trsnaté (Deschampsia caespitosa)
péstované v podminkach blizicich se pfirozen¢ se vyskytujicim v ptirode€. Pfidani kotfenovych exudatii
nepfibuznych jedinci ze stejné populace mélo za nasledek veEtsi rozrustdni kofenti, exudaty
sourozenci mély na rust kofenového systému naopak tlumivy vliv. Rozpoznani piibuznych a
nepiibuznych jedinc v okoli tak pravdépodobné umoziiuje rostlindAm lépe dosdhnout omezenych
zdroji v kompetici s nepfibuznymi rostlinami a zarovenl snizit kompetici se svymi piibuznymi
(Semchenko et al. 2014). Také u klonaln¢ se rozmnozujici rostliny Kalanchoe daigremontiana se
prokazalo rozpoznavani sousedli pomoci kofenovych exudati. V split-root experimentu (kofenovy
systém rozdéleny na dvé poloviny, které se vzajemné nedotykaji) alokovaly rostliny vice kofent do
poloviny oSetfené¢ kotenovymi exuddty nepiibuznych rostlin oproti polovingé zalévané pouze
destilovanou vodou, tento efekt ale nebyl pozorovan pii pouziti exudati stejného klonu. Prestavba
kofenového systému tak i zde odrazi zvySeni schopnosti kompetice s neptfibuznymi rostlinami a

vyhnuti se kompetici s vlastnimi klony (Yamawo et al. 2017).

Vliv na funkci kofenovych exudatl jako signalnich latek pro rozpoznani sousedli ma nejspis
i adaptace. V pokusu s metlici trsnatou byl vétsi rlst kofend vyvolan pouze exudaty nepfibuznych

rostlin ze stejné populace, nikoliv neptibuznych rostlin ze vzdalené populace (Semchenko et al. 2014).

Podle riiznych sousednich rostlin se méni nejen morfologie kofene, ale i samotna kofenova exudace,
jak bylo sledovéno ve studii s A. thaliana. Autofi studovali proteiny a sekundarni metabolity

sekretované koteny v prvnich dnech setkani rostlin 4. thaliana se stejnym a odlisnym ekotypem



tohoto druhu a kokoskou Capsella rubella. V zavislosti na mite ptibuznosti sousedni rostliny se lisilo
mnozstvi i slozeni sekretovanych proteinl, kofenové exudaty navic obsahovaly jiné proteiny
a sekundarni metabolity, nez které se vyskytovaly pfi péstovani jednotlivych rostlin samostatné.
Kotenové exudaty zde nutné nemusi byt jedinym mechanismem k rozpoznani sousedt (tim miize byt
napiiklad i dotek kofentl), nicméné je velmi dilezita jejich tloha ve vice zacilené reakci podle

konkrétniho souseda (Badri et al. 2012).

Komunikace pomoci kofenovych exudatli mezi sousednimi rostlinami stejného druhu ma svij podil
také na synchronizaci kveteni. Indukce kveteni ptisobenim kotenovych exudatii byla ukédzana u brukve
Brassica rapa, u které vyvolava kveteni dlouha fotoperioda. Kofenové exudaty rostlin péstovanych pii

dlouhé fotoperiod¢ indukovaly kveteni u rostlin péstovanych pfti kratké fotoperiod¢ (Falik et al. 2014).

2.2 Alelopatie

Alelopatie oznacuje interakce mezi rostlinami, pfi nichZ rostliny uvoliiuji do svého okoli chemické
latky s toxickym, v nékterych piipadech ale i prospéSnym ucinkem na jiné rostliny (Rice 1984).
Alelochemikdlie mohou byt obsazeny v riznych ¢astech rostlin a mohou byt uvoliiovany pasivné

vyluhovanim, nebo dekompozici, ale i aktivné kotfenovou exudaci ¢i volatilizaci (Bertin et al. 2003).

Zdali bude mit dana alelochemikalie pozitivni, ¢i negativni vliv na rist ostatnich rostlin ¢asto zavisi na
jeji koncentraci (Rice 1984). Pozitivni efekt kotfenovych exudatli jednoho druhu rostliny na jiny byl
zjistén u Cesneku (A/lium sativum), jehoz kotenové exudaty pti nizkych koncentracich podporuji rist
nadzemnich i podzemnich ¢asti, mnozstvi chlorofylu a aktivitu antioxidacnich enzyml u paprik

(Capsicum annuum), vysoké koncentrace ovsem tyto fyziologické projevy inhibuji (Ding et al. 2016).

Znama je alelopatie ofesaku ¢ern¢ho (Juglans nigra), ktery produkuje juglon. Tento chinon se do ptdy
dostava nejen opadem, ale i aktivné kofenovou exudaci (Jose a Gillespie 1998) a inhibuje fotosyntézu

a bunééné dychani u mnoha druhti bylin i dfevin (Bertin et al. 2003).

Vyznamna je alelopatiec mnoha rostlin ¢eledi Poaceae, najdeme ji u kulturnich plodin i volné
rostoucich rostlin. Alelopatické sekundarni metabolity v kofenovych exudatech této celedi jsou
zastoupeny fenolickymi kyselinami, benzoxazinoidy, chinony a alkaloidy (Sanchez--Moreiras et al.
2003). Benzoxazinoidy (2,4-dihydroxy-7-methoxy-2H-1,4-benzoxazin-3(4H)-on (DIMBOA) a 2.,4-
dihydroxy-2H-1,4-benzoxazin-3(4H)-on (DIBOA)) a fenolické kyseliny (k. vanilova a k. ferulova)
byly nalezeny v kofenovych exudatech pyru plazivého (Agropyron repens) (Friebe et al. 1995).
Alelochemikalie ztéchto dvou skupin nalezneme také u pSenice seté (Triticum aestivum), jejiz
alelopaticky potencial se ale 1i§i mezi jednotlivymi kultivary. Mezi alelochemikalie z kofenovych
exudatl pSenice patii fenolické kyseliny k. p-kumarova, k. ferulova, k. syringové, k. vanilova
a k. hydroxybenzoova a benzoxazinoid DIMBOA (Wu et al. 2000). Kofenové exudaty ciroku

(Sorghum), obsahuji sorgoleon, chinon inhibujici rlst okolnich rostlin, naptiklad durmanu (Datura



stramonium) nebo laskavce (Amaranthus retroflexus) (Einhellig a Souza 1992). V kofenovych
exudatech je¢mene (Hordeum vulgare) jsou pritomny alkaloidy hordenin a gramin, které potlacuji rist

plevelt svefepu (Bromus diandrus) a jilku (Lolium rigidum) (Bouhaouel et al. 2015).

Alelopatickou reakci mohou vyvolavat signalni latky z kofenovych exudatii okolnich rostlin. Signalni
latky (-)-loliolid a kyselina jasmonové z kotenovych exudati mnoha druhti plevelt indukovaly zvySeni
produkce DIMBOA u pSenice (Kong et al. 2018). Také u alelopatické odridy ryze (Oriza sativa) bylo
pozorovano zvySeni mnozstvi alelochemikalii v kofenovych exudatech vlivem kofenovych exudati

jejich pleveld (Yang a Kong 2017).

Kotenové exudaty s alelopatickym plsobenim mohou také vystupovat jako vyznamny faktor
rostlinnych invazi. Né&které alelopatické rostliny netvoii ve svém plvodnim arealu dominantu,
v novém prostiedi se ale stdvaji invaznimi druhy. Jejich exudaty predstavuji pro pivodni rostliny
v invadovaném Uzemi nové zbrané (novel weapons), na které se zatim nestihly adaptovat (Callaway
a Ridenour 2004). Piikladem mohou byt dva druhy chrp Centaurea maculosa a Centaurea diffusa,
druhy ptivodni v Evropé a v Asii, nyni invazni v Severni Americe. Pfi pokusech s péstovanim chrpy
C. maculosa s ptuvodnim severoamerickym druhem kosttavy Festuca idahoensis potlacovala chrpa
rust kostfavy. Po smichani pidy s aktivnim uhlim, které na sebe vaze organické slouceniny, chrpa
stdle dominovala, nicméné rostlindim kostiavy se dafilo lépe nez v prvnim piipadé¢ (Ridenour
a Callaway 2001). V podobném pokusu byla chrpa C. diffusa péstovana s ne¢kolika druhy trav z oblasti
Kavkazu a Severni Ameriky. Ve vSech pfipadech ptevazovala C. diffusa, nicméné travy z Kavkazu,
kde je C. diffusa ptivodnim druhem, prospivaly 1épe nez severoamerické travy. Pfidani aktivniho uhli
meélo za nasledek zlepSeni rlstu severoamerickych druhil, kavkazskym druhlim se ale dafilo htfe.
To ukazuje, ze pro rostliny z puvodniho aredlu chrpy C. diffusa neptedstavuji jeji alelopatické
kofenové exudaty tak velkou prekazku jako pro druhy z invadovaného izemi. Zaroven je ale patrné,
ze zde krom¢ alelopatie ma vyznam i kompetice o ziviny, které na sebe aktivni uhli také adsorbuje

(Callaway a Aschehoug 2000).

Alelopatické latky z kofenovych exudatii nemaji vliv pouze na okolni rostliny, ale jejich Gc¢inek
se muze promitat i do dalSich trofickych urovni. Rostliny je¢mene oSetfené kotfenovymi exudaty pyru
plazivého, nebo jednou ze slozek jeho exudatd, karbolinem, byly mén¢ Casto vyhledavany msici
Rhopalosiphum padi. Jemen pravdépodobné v reakci na vystaveni alelopatickym kofenovym
exudatim pyru produkuje vlastni obranné latky, nebo u néj alelochemikalie pyru vyvolavaji jiné
fyziologické zmény, diky nimZ neni pro msice nadale atraktivni jako zdroj potravy (Glinwood et al.

2003).



23 Autotoxicita

Specifickym typem alelopatie je autotoxicita, vnitrodruhova interakce, kdy rostlina potlacuje kliceni
a rast semenacki stejného druhu (Putnam 1985). Autotoxicita je znama u mnoha druhti rostlin vCetné
zemédélskych plodin a ovocnych stromi (Singh et al. 1999). Autotoxické latky uvoliované do pudy
jsou spole¢né s vyCerpanim zivin a nahromadénim specifickych patogenti faktory vyvolavajicimi
takzvanou unavu pudy (soil sickness), jev, pii kterém dochdzi ke snizovani vynost plodin
pti dlouhodobém péstovani jednoho druhu bez stiidani plodin. Unava pudy je tak typickym piikladem

negativni zpétné vazby mezi rostlinou a ptidou (Huang et al. 2013).

Autotoxicky uc€inek na rtst semenackll vykazuji kofenové exudaty chiestu lékarského (Asparagus
officinalis) (Young 1984), nékterych rostlin z ¢eledi tykvovité (Cucurbitaceae) (Yu et al. 2000)
a bobovité (Fabaceae) (Asaduzzaman a Asao 2012), jahodniku velkoplodého (Fragaria ananassa)

(Kitazawa et al. 2005) nebo kolokazie jedlé (Colocasia esculenta) (Asao et al. 2003).

Autotoxické pusobeni bylo v soucasné dobé prokdzano u fenolickych i alifatickych organickych
kyselin obsazenych v kofenovych exudatech nékterych rostlin. Ze vSech latek identifikovanych
v kotenovych exudatech jahodniku velkoplodého a kolokazie jedlé méla nejvyraznéjsi tlumivy vliv
na rast kyselina benzoova (Asao et al. 2003; Kitazawa et al. 2005). Kyselina skoficova inhibovala

piijem iontl u semenackd okurky seté (Cucumis sativus) (Yu a Matsui 1997).

Nekteti autofi ovSem naznacuji, ze vysledky studii autotoxicity mohou byt do zna¢né miry ovlivnény
zjednoduSenymi podminkami v experimentech a vysokymi koncentracemi kofenovych exudati, které
by se v pudé bézné nevyskytovaly, a uvadéji, ze vliv autotoxickych kofenovych exudati na unavu
pudy nemusi byt piimy, ale mlize fungovat nepiimo skrze zmény ve slozeni spolecenstva piidnich
mikroorganismu (Li et al. 2014; Ye et al. 2004). Fenolické kyseliny predstavuji zdroj uhliku pro ptdni
bakterie a houby, a podléhaji proto rychlé dekompozici. Kyselina benzoova a kyselina p-kumarova
z kotfenovych exudati podzemnice olejné (Arachis hypogaea) zpisobovaly pokles vyskytu
rhizobakterii podporujicich rast rostlin a mykorhiznich hub, na druhou stranu zvySovaly vyskyt
patogennich hub Fusarium oxysporum a Bionectria ochroleuca (Li et al. 2014). Zaroveni bylo
dokazano, Ze nachylnost rostlin okurky seté k ndkaze houbou F. oxysporum miize zvySovat kyselina

skoficova obsazena v jejich kofenovych exudatech (Ye et al. 2004).

24 Interakce s parazitickymi rostlinami

Nastartovani zivotniho cyklu nekterych parazitickych rostlin pfimo zavisti na pfitomnosti kotenovych
exudatii jejich hostitel. Obligatné parazitické rostliny rodu Striga, Alectra a Orobanche z Celedi
Orobanchaceae napadaji koteny rostlin. Signdlem nutnym ke kli¢eni jejich semen jsou strigolaktony,
latky obsazené v kofenovych exudatech hostitelskych rostlin, ¢imz si parazitickd rostlina zajist'uje,

Ze vyroste v blizké pritomnosti svého hostitele (Estabrook a Yoder 1998).



Zemédé@lsky vyznamna plodina cirok dvoubarevny (Sorghum bicolor) je hostitelskou rostlinou
pro parazitické rostliny Striga asiatica a Striga hermonthica. Jeho kofenové exudaty obsahuji
sorgolakton, ktery stimuluje kliceni semen téchto strig i dalSich parazitickych druht Striga
gesnerioides, Orobanche aegyptiaca a Alectra vogelii (Hauck et al. 1992). Strigolaktony jetele lu¢niho
(Trifolium pratense) alectrol a orobanchol stimuluji kli¢eni semen zarazy mensi (Orobanche minor)

(Yokota et. al. 1998).

Hostitelské rostliny exuduji strigolaktony za ucelem vytvoreni mykorhizni symbidzy s arbuskularné
mykorhiznimi houbami a parazitické rostliny této exudace vyuzivaji (Akiyama a Hayashi 2006) (vice
v kapitole 3.1.1 Arbuskularni mykorhiza). MnozZstvi strigolaktonti uvoliiovanych do pidy se zvysuje,
trpi-li rostlina nedostatkem fosforu a ma tedy vétsi potfebu najit mykrohizniho symbionta (Yoneyama
et al. 2007). Parazitické rostliny jsou Ccastéji zastoupené v pudach chudych na fosfor, coz
pravdépodobné vysvétluje, pro¢ jim slouzi jako signalni latky pravé strigolaktony (Akiyama a Hayashi

2006).

Kotenova exudace mize byt ovSem i G€¢innym obrannym mechanismem proti parazitickym rostlinam.
Nekteré odrudy slunecnice (Helianthus annuus) vylucuji do pidy kumariny (scopoletin, scopolin,

ayapin), kter¢ zastavuji dal$i vyvoj kli¢icich semen zarazy Orobanche cernua (Serghini et al. 2001).

2.5 Indukovana obrana

Kotenové exudaty rostlin napadenych herbivory mohou indukovat obranné reakce u sousednich
rostlin. Bob obecny (Vicia faba) napadeny msici Acyrthosiphon pisum produkuje do okolniho vzduchu
tekavé latky, které lakaji parazitické vosicky Aphidius ervi. Nenapadené rostliny péstované
ve sdileném kvétinaci s napadenymi rostlinami s umoznénym kontaktem mezi kofeny se stavaly
pro tyto vosicky atraktivnimi, tento jev vSak nebyl pozorovan, pokud byly rostliny umisténé
v samostatnych kvétinacich. Zvyseni atraktivity nenapadenych rostlin vyvolavalo i po sobé jdouci
péstovani napadenych a nenapadenych rostlin v Zivném roztoku, coz potvrzuje, Ze v tuto indukovanou
obrannou reakci zpiisobuji kofenové exudaty. Indukce obrany u okolnich rostlin ma vyznam jak
pro napadenou rostlinu, tak i pro rostliny v okoli, které¢ jsou ohroZeny stejnym herbivorem, nebot’
dochazi k zesileni signalu pro predatora a zvySuje se Sance UspéSného nalezeni rostlin predatorem

(Guerrieri et al. 2002).

3. Interakce rostlin s houbami
Kofenové exudaty rostlin obsahuji latky stimulujici rist hub nebo slouzici jako zdroj uhliku
i antifungalni slozky, které rostliny pouZzivaji ke své obran¢ (Baetz 2016; Broeckling et al. 2008).

Interakce mezi rostlinami a houbami regulované kofenovymi exudaty maji ohromny vyznam, patii



sem predevsim riizné typy mykorhiznich symbioz, ale i vztahy s patogeny (Nelson 1990; Smith a Read

2008).

Slozeni spoleCenstva ptidnich hub zavisi na konkrétni rostling, je aktivné formovano skrze kotfenové
exudaty. V pokusech s modelovymi organismy Arabidopsis thaliana a Medicago truncatula bylo
zjisténo, Ze pii péstovani rostlin v jimi ovlivnéné padé si rostlina dokaze 1épe udrzovat vlastni
spolecenstvo ptdnich hub, podobna biomasa hub je udrzovana i bez pfitomnosti pivodni rostliny
po osetfeni pidy jejimi kofenovymi exudaty. Pokud je plida oSetfena kofenovymi exudaty jiné
rostliny, biomasa hub se snizi, zvysi se ale diverzita fylotypd. Struktura houbového spolecenstva tedy

vyrazné odrazi pasobeni kofenovych exudati konkrétni rostliny (Broeckling et al. 2008).

Plusobenim kofenovych exudatli na pudni spoleéenstva se projevuji efekty diverzity spoleCenstva
rostlin. Vys$si diverzita rostlin vede k pfevaze hub oproti bakteriim v pudé, tento efekt vyvolava
predevsim vetsi mnozstvi kotenovych exudat, v mensi mife také veétsi heterogenita zdroji uhliku,

které kotenové exudaty predstavuji pro piidni mikroorganismy a houby (Eisenhauer et al. 2017).

3.1 Mykorhizni symbiozy
Mykorhiza, obvykle mutualisticky vztah mezi rostlinou a houbou, se vyskytuje v mnoha riznych
formach (Smith a Read 2008). Role kotenovych exudatti v jednotlivych typech mykorhiznich symbioz
neni dopodrobna prozkouména, znam je jejich vyznam v signalizaci behem formovani arbuskularni

mykorhizy a ektomykorhizy (Buee et al. 2000; Fries 1987).

3.1.1  Arbuskularni mykorhiza

Arbuskularni mykorhiza (AM) je nejrozSifenéjSim typem mykorhizni symbidzy, vyskytuje

se u veétsiny terestrickych rostlin. Jejich obligatnimi symbionty jsou houby z odd€leni Glomeromycota.
Ackoliv spory téchto hub mohou kli¢it i v nepfitomnosti hostitelské rostliny, rust hyf v tomto pfipade
brzo ustava. Kofenové exudaty maji pii vzniku AM zasadni funkci jako signalni molekuly, bez nichz
by kolonizace kotene arbuskularné mykorhizni houbou nebyla mozna (Smith a Read 2008). Rostliny
schopné tvotit AM exuduji do okolni pidy signalni latky, které indukuji vétveni hyf arbuskularnich
mykorhiznich hub (branching factors). Exudace téchto latek je pravdépodobné spole¢na pro vSechny
rostliny tvotici AM, kofenové exudaty nemykorhiznich rostlin a rostlin tvoficich jiné typy mykorhizy

toto vétveni hyf AM hub nezpisobuji (Buee et al. 2000; Giovannetti et al. 1994).

Schopnost indukovat vétveni hyf arbuskularnich mykorhiznich hub byla prokazana u strigolaktont,
chemickych latek rostlinného ptivodu ze skupiny seskviterpend (Akiyama et al. 2005). Tyto kofenové
exudaty se vyskytuji u mnoha druhi rostlin, patii mezi n¢ naptiklad jetel lucni (77ifolium pratense)
Stirovnik Lotus japonicus, zemédélské plodiny cirok (Sorghum), proso seté (Panicum miliaceum),
kukufice (Zea mays), bavinik (Gossypium) nebo okrasna rostlina Menispermum dauricum

(Bouwmeester et al. 2003). V koienovych exudatech Stirovniku byl identifikovan strigolakton



5-deoxy-strigol, vétveni hyf kromé néj indukuji také sorgolacton z kofenovych exudatt ciroku
a strigol vyskytujici se u Menispermum dauricum (Akiyama et al. 2005). U jetele lu¢niho mél
obdobny pozitivni vliv na vétveni hyf orobanchol, taktéz patiici mezi strigolaktony (Yoneyama et al.

2007).

Arbuskularné mykorhizni rostliny prostfednictvim svého houbového symbionta lépe ziskavaji fosfor
adalsi minerdlni latky (Smith a Read 2008). Mnozstvi fosforu, které ma rostlina k dispozici,
vyznamné ovliviiuje produkci signalnich latek pro AM houby v kofenovych exudatech, a tim 1 miru
kolonizace kotentit AM houbami. ZvySena kolonizace kofentit AM houbou Gigaspora margarita byla
pozorovana u P-deficientnich rostlin cibule (Allium cepa) (Tawaraya et al. 1998). U jetele lucniho
vyvolaval nedostatek fosforu zvySeni exudace orobancholu, pti dostatku fosforu exudace naopak
klesala. Zde se ovSem pridava dalsi vysvétleni snizené produkce orobancholu, neni-li rostlina
limitovana fosforem. Orobanchol souc¢asné funguje jako latka stimulujici kli¢eni semen zarazy mensi
(Orobanche minor), holoparazitické rostliny, pro kterou je jetel lu¢ni hostitelem (Yoneyama et al.

2007).

3.1.2  Ektomykorhiza
Vétsina rostlin tvoficich ektomykorhizni symbidzu (EM) jsou dieviny, zvlast€ vyznamna je pritomnost
této symbiozy u Celedi borovicovité (Pinaceae) a bukovité (Fagaceae), které dominuji v lesich severni
polokoule (Smith a Read 2008). Podobné jako u arbuskularné mykorhiznich rostlin i zde maji
pii vzniku EM nezastupitelnou ulohu kofenové exudaty jako latky vyvolavajici kliceni a rist

ektomykorhiznich hub (Fries et al. 1985; Fries 1987).

Kliceni spor mnoha druhti ektomykorhiznich hub z oddéleni Basidiomycota je zavislé na blizké
pritomnosti kofenti stromt, se kterymi vstupuji do EM, pravdépodobné se jedna o adaptaci k jejich
symbiotickému zptisobu zivota (Fries 1987) Kotfenové exudaty borovice lesni (Pinus sylvestris)
a smrku ztepilého (Picea abies) indukuji kliceni spor u klouzkd Suillus granulatus a Suillus luteus.
Z kotenovych exudati borovice lesni byla izolovana kyselina abietova, jeji pozitivni vliv na kli¢eni
spor vSak u jinych EM hub nebyl pozorovén, jedna se tedy nejspiSe o druhové specifickou interakci
(Fries 1990). Stimulace kliceni spor kofenovymi exudaty byla prokazéana také u biizy pyftité (Betula

pubescens) a EM houby Hebeloma crustuliniforme (Ali a Jackson 1988).

Také rist EM hub je ovlivnén kofenovymi exudaty, vyznamna je zde piedevsim jejich lipidova slozka.
Pozitivni vliv na rist mycelia EM hub Laccaria amethystina a Laccaria bicolor vykazovaly lipidy
obsazené v kofenovych exudatech borovice lesni (Pinus sylvestris), ktera s témito druhy vytvari
mykorhizni symbiozu, oproti tomu u druhu Leccinum aurantiacum, mykorhizniho symbionta topolu
osiky (Populus tremula), se tento efekt neprojevoval. Uginek kofenovych exudatli je zde
pravdépodobné selektivni na druhy vstupujici do symbiotického vztahu s borovici (Fries et al. 1985).

Horan a Chilvers (1990) pozorovali rGst hyf EM hub Paxillus involutus a Pisolithus tinctorius skrz
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membranu ke kofenim eukalyptu (Eucalyptus globulus ssp. bicostata) a navrhli, Ze latky obsazené
Z kotenovych exudati eukalyptu byl izolovan rutin, flavonoid stimulujici rtst hyf EM hub rodu

Pisolithus (Lagrange et al. 2001).

3.2 Interakce s patogennimi houbami

Mezi houbami a oomycety najdeme fadu vyznamnych patogent rostlin. Mnohé patogenni houby
vyuzivaji kofenové exudaty pro nalezeni hostitele. Propagule hub rodu Fusarium a oomycet Pythium
jsou aktivovany aminokyselinami a sacharidy z kofenovych exudati jejich hostiteli, aminokyseliny
aktivuji také propagule patogennich hub Verticillium dahliae a Macrophomina phaseolina a oomycet
rodu Phytophthora (Nelson 1990). Sacharidy a aminokyseliny slouzi houbam jako Ziviny, dalsi slozky
kotenovych exudatt ptedstavuji specifické signaly konkrétnich hostitelti. Pfikladem muze byt patogen
Fusarium solani napadajici bobovité rostliny, jehoz spory jsou stimulovany flavonoidy (naringenin,
genistein a dalsi), které rostliny produkuji k vytvofeni symbiozy s rhizobii. Zajimava je stimulace
kliceni pisatinem z kofenovych exudatti hrachu, ktery je zndm svymi antifungalnimi u¢inky (Ruan

et al. 1995).

Antifungalni u¢inek vykazuje také kyselina rozmarynova vyskytujici se u rostlin ¢eledi Lamiaceae.
Studie na bazalce pravé (Ocimum basilicum) potvrdila jeji G¢inek na fadu patogennich hub, napf.
Aspergillus niger nebo oomycety Pythium ultimum. Exudaci kyseliny rozmarynové kofeny vyvolala
obrana rostliny proti patogentim, za normalnich podminek se tato latka v kofenovych exudatech
bazalky nevyskytuje (Bais et al. 2002). Pfima obrana pomoci kofenovych exudati byla pozorovana
ujeCmene (Hordeum vulgare), ktery v odpovédi na infekci houbovym patogenem Fusarium
graminearum syntetizuje a vyluuje fenolické kyseliny (k. #-skoficovou, k. p-kumarovou,
k. vanilovou, k. syringovou a k. ferulovou) (Lanoue et al. 2010). Kyselina p-kumarova z kotfenovych
exudat ryze (Oryza sativa) inhibuje kliceni a sporulaci také u pfibuzného druhu Fusarium
oxysporum, ktery zptisobuje fusariové vadnuti. Tento u¢inek ma potencialni vyuziti v zemedélstvi pii
mezitadkovém péstovani ryze s plodinami, které ohrozuje nakaza houbou F. oxysporum, naptiklad
s vodnimi melouny (Citrullus lanatus), jejichz kofenové exudaty (pfedev§im aminokyselina alanin)
naopak rust tohoto patogenu podporuji. Kofenové exudaty s antifungalnim plsobenim zde predstavuji

nahradu k pesticidiim (Hao et al. 2010).

4. Interakce rostlin s ptidnimi mikroorganismy

Pro plidni mikroorganismy jsou kofenové exudaty vyznamnym zdrojem Zivin. Mikroorganismy jsou
ke kotentim rostlin pfitahovany a mnoZzstvi mikroorganismi v rhizosféte je tak o nékolik fadii vyssi
nez ve volné pude. Organické latky jsou mikroorganismy velmi rychle rozkladany a spotfebovavany,

u nizkomolekularnich ve vodé rozpustnych exudatti se mize jednat pouze o né€kolik hodin. Kromé



vyznamného zdroje zivin funguji kofenové exudaty jako signalni latky, pomoci nichz se uskuteciiuje
komunikace mezi rostlinou a bakteriemi, které kolonizuji jeji koteny (Bais et al. 2006; Kuzyakov
2002).

4.1 Zpétna vazba mezi rostlinou a pidou

Plisobenim kotfenovych exudatli proménuji rostliny spolecenstvo mikroorganismi v rhizosféie a tyto
zmény dale ovliviiuji nasledujici generace rostlin. Skrze vliv na mikrobialni spolecenstva u kofent
rostlin se kofenové exudaty podileji na zpétné vazbé mezi rostlinou a pidou. Efekty kofenovych
exudatl ve zpétnovazebnych interakcich rostlin a mikrobidlniho spolecenstva byly pozorovany
napfiklad u kukufice (Zea mays). Benzoxazionoidy z kotfenovych exudat kukufice vyvolavaly zmény
ve slozeni spole¢enstva mikroorganismil, které se promitaly ve snizeném ristu a zvySenych obrannych

reakcich proti herbivorim v dalsi generaci rostlin (Hu et al. 2018).

4.2 Symbiéza s rhizobii

Dobfe znamou mutualistickou symbidzou je vztah mezi bobovitymi rostlinami a rhizobii.
Tyto bakterie v kofenovych hlizkach fixuji vzdusny dusik a ziskavaji od rostlin asimilaty. Kofenové
hlizky jsou specializovanym organem bobovitych rostlin, ktery vznikd na zéklad¢ chemické
komunikace mezi rostlinou a bakterii. Jednémi z prvnich signali jsou specifické flavonoidy

v kotfenovych exudatech (Bais et al. 2008).

Flavonoidy indukuji transkripci nod gent rhizobii vedouci k syntéze Nod faktort, které u bobovitych
rostlin vyvolavaji tvorbu infekénich vldken a umoziuji vstup rhizobii do hostitelské bunky

(Liu a Murray 2016).

Symbidza mezi bobovitymi rostlinami a rhizobii je druhové specifickd, 1isi se tedy i konkrétni
flavonoidy, které zprostfedkovavaji vytvoreni této vazby (Liu a Murray 2016). Medicarpin,
formononetin a methoxychalkon z kotenovych exudat tolice vojtésky (Medicago sativa) indukuji
transkripci nod genli u Rhizobium meliloti (Dakora et al. 1993). Genistein, eriodictyol a naringenin
z kotenovych exudatli fazolu obecného (Phaseolus vulgaris) indukuji transkripci nod geni jeho
specifického symbionta Rhizobium leguminosarum bv. phaseoli, inhibuji ji ale u jinych druhti rhizobii
(napf. genistein inhibuje transkripci nod genli u R. leguminosarum bvs viceae a trifolii) (Hungria et al.

1991).

4.3 Interakce s PGPR

Vyznamnou slozkou bakterialnich spolecenstev v rhizosféfe jsou rhizobakterie podporujici rist rostlin
(plant growth promoting rhizobacteria, PGPR). PGPR maji pozitivni vliv na rist rostlin, zvySuji

toleranci rostlin k abiotickym stresim a chrani je proti patogenim (Yuan et al. 2018). Kofenové
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exudaty rostlin (pfedevsim sacharidy a aminokyseliny) funguji pro PGPR jako chemoatraktanty

(Huang et al. 2014).

Na modelovém organismu A. thaliana bylo dokdzano, ze PGPR mohou zprostfedkovavat imunitu
rostlin proti patogenim a Ze rostliny pomoci svych exudati tyto prospéSné bakterie pfitahuji.
Pfi napadeni listi patogenem Pseudomonas syringae pv tomato exuduje Arabidopsis kyselinu
jable¢nou, signal pro pudni bakterie Bacillus subtilis, které nasledn€é kolonizuji povrch kotene
a dokazou spustit indukovanou systémovou rezistenci v nadzemnich ¢astech rostliny (Rudrappa et al.
2008). Dalsim prikladem je atrakce PGPR u okurky seté (Cucumis sativus). Kofeny okurky napadené
patogenem F. oxysporum zvySuji sekreci tryptofanu, diky ¢emuz povrch kotfene kolonizuji bakterie

Bacillus amyloliquefaciens, které rostliné pomahaji potlacovat patogeny (Liu et al. 2017).

4.4 Interakce s patogeny

Mnohé ze sekundarnich metabolitd rostlin se uplatituji v chemické obrané€ rostlin proti patogennim
mikroorganismiim (Dixon 2001). Slou€eniny s antimikrobidlnim ptsobenim (indoly, benzoxazinoidy,
terpenoidy, flavonoidy a isoflavonoidy) jsou zastoupeny v kofenovych exudatech nékterych kulturnich
plodin, jako je ryze (Oriza sativa), s6ja (Glycine max) a kukufice (Zea mays), a modelovych
organismu Arabidopsis a Medicago truncatula. (Bais et al. 2006). Antimikrobidlni G¢inky ma také
kyselina rozmarynova z kotenovych exudatl bazalky (Ocimum basilicum), ktera krom¢ patogennich
hub potlacuje také nékteré bakterie, mezi nimiz je vyznamna bakterie Pseudomonas aeruginosa,
oportunni patogen vyskytujici se prirozené v ptidé schopny infikovat rostliny i vyvolat onemocnéni

u ¢loveka (Bais et al. 2002).

Vyznamnou, nicmén¢ velmi malo probadanou soucésti obrany rostlin proti patogentim se ukazuji byt
chemické latky produkované rostlinami, které napodobuji signalni latky bakterii. Bakterie spolu
komunikuji prostfednictvim takzvaného quorum sensing, produkce a pfijimani signalnich molekul,
na zakladé nichz rozpoznavaji hustotu osidleni v jejich okoli a méni podle toho své chovani
(synchronizuji se s okolnimi bakteriemi), coz je mimo jiné dillezité pro uspeS$nou infekci hostitele
(Bauer a Mathesius 2004). Nékteré rostliny, napiiklad hrach (Pisum sativum), CiCorka pestra
(Coronilla varia), Medicago truncatula, s6ja (Glycine max), raj¢e (Solanum lycopersicum) nebo ryze
(Oryza sativa) dokézou exudovat latky, které interaguji s receptory bakterii a inhibuji nebo jinak
ovliviiuji reakce bakterii zalozené na quorum sensing. Napodoba bakterialnich signalti pravdépodobné

ptispiva k ochrané rostlin proti ndkaze patogeny (Teplitski et al. 2000).

5. Interakce rostlin s hlisticemi

N7

Hlistice jsou nejhojngjsi skupinou zivocéichl v pude. Kvili malym rozmérim (obvykle pod 1 mm

delky) netvoii velkou slozku ptidni biomasy (Bernard 1992), nicméné jejich interakce s rostlinami jsou
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vyznamné. Potravni strategie pudnich hlistic jsou rozmanité, najdeme tu predatory, herbivory
a fytoparazity, mykofagy nebo druhy pozirajici mikroorganismy (Yeates et al. 1993).

Mezi interakce hlistic s rostlinami, ve kterych se uplatiluji kofenové exudaty, patfi obrana proti
parazitickym druhtim, ale i mutualistické interakce, jako je nepfima obrana proti herbivornimu hmyzu
nebo role vnodulaci u bobovitych rostlin. Neptimo vyuzivaji organického uhliku z kofenovych
exudatd hlistice zivici se na mikroorganismech v rhizosféte, ¢imz zaroven piispivaji k dostupnosti
Zivin pro rostliny (Bais et al. 2006).

K vyhledavani kofenli rostlin v piddé pouzivaji hlistice sledovani koncentracniho gradientu
chemickych latek (chemoorientaci). Jako atraktant funguje oxid uhlicity, dale aminokyseliny, cukry
a dalsi metabolity. Latky obsazené v kotenovych exudatech vSak poskytuji hlisticim fadu dalSich
informaci, nékteré je odpuzuji, jiné indukuji jejich lihnuti, nebo u nich spousti behavioralni zmény

(Curtis 2008).

5.1 Obrana rostlin proti parazitickym hlisticim
Hlistice parazitujici na kofenech jsou ¢astymi obligatnimi parazity rostlin, vyskytuji se u bylin i dfevin
a zpusobuji znacné ztraty pii péstovani zemédélskych plodin (naptiklad u brambor, ryze nebo
kukuftice). Kofenové exudaty hraji roli v obrané proti pfisedlym endoparazitickym hlisticim, mezi néz
patfi i vyznamni Skidci rodu Heterodera, Globodera a Meloidogyne. Poskytuji ochranu pired infekci
kotene pohyblivymi larvami druhého stadia (J2). Jejich piisobenim jsou larvy odpuzovany, nebo

hynou (Barcala et al. 2016; Zhao et al. 2000).

Casto studovanym druhem parazitické hlistice je had’atko Meloidogyne incognita. Nematocidni u¢inek
proti tomuto druhu vykazuje kyselina laurova obsazend v kofenovych exudatech hvézdnicovité
rostliny zlatené véncové (Chrysanthemum coronarium). Ve velkych koncentracich kyselina laurova
tyto hlistice odpuzuje, v nizkych koncentracich je naopak pfitahuje a usmrcuje. Jejiho ucinku by bylo
do budoucna mozno vyuzit k ochrané¢ zemédélskych plodin, jak bylo ukazano pii pokusech
s mezitadkovym péstovanim rajcat (Solanum lycopersicum), pro které je M. incognita vyznamnym
Skiidcem (Dong et al. 2014). Jinou obrannou strategii proti M. incognita je utlumeni jejich aktivity
pomoci exudati, cehoz vyuzivaji ne¢které bobovité rostliny a kukufice. K infekci hlisticemi dochazi
nejcastéji v prodluzovaci zoné kotene, utlumeni pohybu hlistic tak poskytne rostliné cas, aby se

nejzranitelngjsi ¢ast kofene mohla ristem dostat z jejich dosahu (Zhao et al. 2000).

Moznou reakci rostlin v obrané proti hlisticim se ukazuje byt také zvySeni mnozstvi nebo zména
slozeni kofenovych exudatd. Pritomnost fytofagnich hlistic u kofent jitrocele kopinatého (Plantago
lanceolata) vedla k nartstu mnozstvi iridoidnich glykosidii aucubinu a catalpolu v kofenovych
exudatech, sekundarnich metabolitli s obrannou funkci. Podobné infekce kofene jetele plazivého
(Trifolium repens) parazitickou hlistici Heterodera trifolii vyvolala zvySeni mnozstvi organickych

latek produkovanych rostlinou v rhizosféie. V tomto piipadé ovSem neni zfejmé, zda za témito efekty
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skutecné stoji obrana rostlin proti parazitickym hlisticim, nebo jestli se jedna pouze o unik téchto latek

souvisejici s poranénim rostliny herbivorii (Wurst et al. 2010; Yeates 1999).

5.2 Mutualistické interakce rostlin a hlistic

Mezi rostlinami a hlisticemi existuji i pozitivni interakce. Hlistice mohou rostlinam pomahat jako
biologicka kontrola Skidct nebo vektory symbiotickych bakterii. Rostliny do svého okoli lakaji
prospésné hlistice obvykle prostiednictvim tékavych latek uvoliiovanych kofeny (Horiuchi et al. 2005;

Rasmann et al. 2005).

5.2.1  Nepiima obrana pomoci entomopatogennich hlistic
Rostliny pro svoji obranu vyuzivaji mnoho rtiznych strategii, u¢innou obranu piedstavuje mutualismus
s predatory svych Skidct. V piidnim prostiedi je tento vztah dobfe prozkouman u entomopatogennich
hlistic (entomopathogenic nematodes, EPN), pro které kofenové exudaty napadené rostliny slouzi jako

signdl k nalezeni hostitele (Rasmann a Turlings 2016).

Nepiima obrana pomoci EPN byla poprvé pozorovana u zeravu zapadniho (Thuja occidentalis). Larvy
nosatcovit¢tho brouka Ofiorhynchus sulcatus zivici se na kofenech zeravu jsou kofisti
entomopatogennich hlistic Heterorhabditis megidis. PoSkozeni kofenll zeravu larvami O. sulcatus
indukuje vylucovani kotfenovych exudati, které do jejich blizkosti pfitahuji H. megidis. V soucasné
dobé neni zndma chemicka povaha téchto latek, pravdépodobné ale vstupuji do pidniho roztoku
a hlistice je dokazou rozpoznat na delsi vzdalenosti od rostliny (v fadu cm) (Van Tol et al. 2001). Tato
nepiima obrana je znama také u nékterych odrid kukufice (Zea mays). Pti napadeni kofend larvami
brouka Diabrotica virgifera virgifera vylucuje kukutice do pudy (E)-B-karyofylen, seskviterpen, ktery
laka hlistice H. megidis. Schopnost uvoliiovat (E)-B-karyofylen najdeme u evropskych odrid kukufice
a u divokého ptedka kukufice, travy teosinte (Zea mays ssp. parviglumis), severoamerické odridy

ale tuto schopnost ztratily (Rasmann et al. 2005).

Kofenové exudaty mohou v obrang rostlin zaujimat vice riznych funkci a uplathovat se tak v pfimém
i nepfimém typu obrany. V pokusech s kofenovymi exudaty hrachu (Pisum sativum) byl pii vysokych
koncentracich exudatt zjistén utlumujici i¢inek nejen na parazitické hlistice, ale i na entomopatogenni
hlistice. Pfi nizkych koncentracich, které se predpokladaji pfi béznych podminkach v pude, byla
ale naopak aktivita entomopatogennich hlistic zvysena. Ukazuje se tak, Ze rostlina se timto zpisobem
nejen piimo chrani pfed utokem parazitickych hlistic, ale zaroven nepfimo zvysuje Gcinnost obrany

proti larvam herbivorniho hmyzu (Hiltpold et al. 2015).

EPN se po celém svété pouzivaji jako biologickd kontrola hmyzich herbivort pfi péstovani
zemédé@lskych plodin (Subramanian a Muthulakshmi 2016). V soucasné dob¢ se v zemédélstvi zacina
vyuzivat kofenovych exudati rostlin schopnych tyto hlistice lakat. Napiiklad u severoamerickych

odrad kukufice se podafilo znovuobnovit syntézu (E)-B-karyofylenu pomoci transformace genu pro
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(E)-B-karyofylen syntazu z oregana (Origanum vulgare) (Degenhardt et al. 2009). Zajimavou se jevi
také moznost vyuziti kofenovych exudatti jako média pro skladovani a pievoz komeréné prodavanych
entomopatogennich hlistic. Hlistice uchovavané v médiu s kofenovymi exudaty hrachu si po zotaveni

z klidového stavu vyvolaného témito exudaty 1épe udrzovaly tukové rezervy, byly pohyblivejsi a mély

lepsi schopnost infikovat hostitele, nez hlistice uchovavané ve vode (Hiltpold et al. 2015).

5.2.2  Role hlistic v nodulaci u bobovitych rostlin
Hlistice maji sviij vyznam také ve zprostiedkovavani mutualistického vztahu bobovitych rostlin
s thizobii. Isoflavony, chemické latky v kofenovych exudatech bobovitych rostlin, které umoznuji
prilakani rhizobii a pocatek nodulace, maji dosah pouze nekolik milimetr. Kofeny tedy uvoliuji jeste
tékavé latky s vétsim dosahem fungujici jako atraktanty pro volné Zijici hlistice. Ty rostlinam poslouzi
jako vektory bakterii, které prepravuji na svém povrchu nebo v travici soustavé. Tento pfipad
tritrofické interakce byl popsan u hadatka Caenorhabditis elegans. Bobovita rostlina Medicago
truncatula uvolituje dimethyl sulfid, atraktant pro had’atka, diky nimz se k rostlin¢ dostanou rhizobia

Sinorhizobium meliloti (Horiuchi et al. 2005).

Pozitivni interakce

Flavonoidy, primarni Bakterie
metabolity  _« o Tn

Strigolaktony

Mykarhizni symbionti

Indukovana obrana \

Tekavé latky

EPN, vektory symbiontd

Negativni interakce

L Antibakterialni latky, ndpodoba QS

-

Fytotoxiny

Antifungalni latky

Fytotoxiny
Alelopatie Kofeny
\
-+
- Nematocidy |
Hlistice
Herbivorie L | )

Obr. 1: Interakce mezi rostlinami a plidou zprostiredkovavané koi‘enovymi exudaty

(upraveno podle Bais et al. 2006)

14



6.  Vyznam korenovych exudatu pro prijem Zivin rostlinou

Kofenovou exudaci rostliny neovlivituji pouze pidni biotu, ale maji vliv i na abiotické podminky
v rhizosféfe. Pro pfijem Zzivin rostlinou jsou vyznamné zmény pH, které¢ rostlinam pomahaji 1épe
ziskavat fosfor a nékteré kovy (Gardner et al. 1983; Hoffland et al. 1989; Romheld 1987). Specialni

strategii k ziskavani zeleza a dalSich kovil nezavislou na pH najdeme u trav (Romheld 1987).

6.1 Piijem fosforu

Fosfor je pro rostliny vyuzitelny ve formé anorganického fosfatu (P;) z ptidniho roztoku. VétSina
fosforu je v pidé ovSem véazana v organickych slouceninach, nebo vysrdzena jako fosfaty zeleza,
hliniku a vapniku (Randall et al. 2001). Nékteré rostliny, naptiklad lupina bila (Lupinus albus) nebo
brukev fepka (Brassica napus) zvysuji rozpustnost fosfatti okyselenim rhizosféry pomoci organickych
kyselin z kofenovych exudati (k. citronova, k. jable¢nd) (Gardner et al. 1983; Hoffland et al. 1989).
U lupiny je exudace organickych kyselin zvySena diky tvorbé proteroidnich kotfent. Proteroidni
koteny, vyznamna adaptace rostlin pro ziskavani zivin, jsou typické pro celed Proteaceae,
ale vyskytuji se i u dalSich celedi, které obvykle netvoii mykorhizni symbidzy. Tento specidlni typ
kotenti exuduje do rhizosféry velké kvantity organickych kyselin, fenolickych sloucenin a také kyselé
fosfatazy, ektoenzymu, diky némuz dokazou rostliny vyuzit i fosfor z organickych sloucenin
(Neumann a Martinoia 2002). Sekreci ektoenzymt najdeme i u dal$ich rostlin, tropické travy
Brachiaria decumbens, nebo rajCete (Solanum lycopersicum), které uvoliluji fosfor z organické

latky kyseliny fytové pomoci enzymu fytazy (Li et al. 1997).

6.2 Prijem Zeleza

Zelezo je pro rostliny esencialnim mikroprvkem, v pidé je vsak &asto vazané v nerozpustnych
slouceninach a tudiz je pro rostliny obtizné dostupné. Nekteré dvoudé€lozné rostliny produkuji

v kofenovych exudéatech dihydroxyfenoly slouzici jako chelata¢ni ¢inidla, ktera na sebe vazou Fe™

I pna Fe', které

z padnich c¢astic. Reduktazy na plazmatické membrané nasledné prevadéji Fe
je piijimano rostlinou. Kofeny téchto rostlin zaroven vylucuji do okolni pudy H”, diky ¢emuz
se snizuje pH, coz je zdsadni pro funkci reduktaz i chelata¢nich ¢inidel. Okyseleni piidy vylu¢ovanim
H" maZe byt ale nedostate¢né pii vysoké pufraéni kapacité pudy, ktera je typicka pro vapenaté
(alkalické) pudy s vysokym obsahem HCOs". Specifickou strategii pro ziskdvani Zeleza nachazime
u trav (Poaceae). Kotfeny trav exuduji fytosiderofory, neproteinogenni aminokyseliny schopné vazat

Fe" z malo rozpustnych anorganickych sloucenin. Fe™

— fytosiderofory jsou nasledné opét pfijimany
rostlinou. Ziskavani Zeleza pomoci exudace fytosideroforti je nezavislé na pH, coZ ma pro travy
ekologicky vyznam pii rdstu na véapenatych ptudach (Romheld 1987). Pomoci fytosiderofort
neziskavaji travy pouze kationty zeleza, ale i dalSich kovli — médi, manganu a zinku (Treeby et al.

1989).
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6.3 Zmény pH vyvolané korenovymi exudaty

Dostupnost zivin pro rostlinu je vyrazné ovlivnéna hodnotou pH v rhizosféte. Kviili zachovani
elektroneutrality, kterd mlize byt naruSena vys$Sim pifijmem aniontl oproti kationtlim, nebo naopak,
vylucuji kofeny rostlin ionty H*, OH a HCO5', coz ma vliv na zmény pH v jejich okoli. Vylu¢ovani H"
ma pozitivni vliv na dostupnost zivin v zasaditych ptdach, vylu¢ovani HCO; a OH zase zvySuje

dostupnost zivin v kyselych ptdach (Dakora a Phillips 2002).

Ke zlepSeni pfijmu Zivin dokazou rostliny pH pidy i aktivné ménit. Bobovité rostliny tvofici
symbiodzu s No-fixujicimi bakteriemi maji vétsi potiebu P, Mo a Fe, okyseluji tedy ptidu vylucovanim
H', coz jim pomaha tyto ziviny lépe ziskavat (Raven et al. 1990). Zajimavou vyjimkou mezi
bobovitymi rostlinami je rooibos (Aspalanthus linearis), africky ket adaptovany na rust ve velmi
kyselé pudé (pH 3 - 5,3). Rooibos naopak ke zlepseni ziskavani Zivin pH v rhizosféte aktivné zvysSuje

exudaci OH  a HCO; (Muothe a Dakora 2000).

7. Metody studia korenovych exudati v rostlinnych interakcich

7.1 Sbér exudatu

Béznou metodou sbéru kotfenovych exudati je zalévani péstebnich nadob definovanym objemem vody
a sbér vody, ktera protece skrz piidu (Semchenko et al. 2014; Yamawo et al. 2017), pfipadn¢ se jako
roztok s exudaty pouziva ptimo voda, ve které byla rostlina péstovana po ur¢enou dobu (Liu et al.
2017). Dalsi variantou ke sbéru exudatd je pouziti filtrG s aktivnim uhlim, které adsorbuje organické

latky (Asao et al. 2003; Kitazawa et al. 2005).

Jako velmi G¢inna se jevi moznost vychytavat exudaty metodou trapping system, kdy pudni roztok
protéka skrz kolonu naplnénou pryskyftici (Amberlite XAD-4), na niz se adsorbuji hydrofobni slozky
kofenovych exudati (napf. fenolické kyseliny, flavonoidy, terpenoidy, alkaloidy a dalsi), zatimco voda
a ziviny proudi zpét k rostlinam. Timto zplisobem je mozné ziskavat dostatecné mnozstvi biologicky
aktivnich slozek exudatl, které rostliny obvykle produkuji ve velmi nizkych koncentracich, bez
nutnosti péstovani velkého mnozstvi rostlin a dlouhé doby sbéru (Tang a Young 1982).

Bez nutnosti sbéru exudatl a bez kontaktu kofenti funguje metoda piimé aplikace exudati na principu
propojeni dvou kvétnika trubici tak, ze se voda s exudaty jedné rostliny dostava ke kofentiim druhé

rostliny (Young 1984).

7.2 Studium vlivu kofenovych exudati

Vliv kofenovych exudati na rist rostlin Ize sledovat oSetfenim pidy, v niZ je péstovana sledovana
rostlina (Yang a Kong 2017). Exudaty lze aplikovat na cely kotenovy systém, nebo jen lokalné, kdy

se zalivka s exudaty dostava pouze k poloviné kofenti a druhd polovina je zalévana destilovanou
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vodou. V této metodé ovSem nejsou poloviny kotenového systému fyzicky oddéleny (Semchenko

et al. 2014).

Dalsi z moznosti, jak sledovat uCinek kofenovych exudati na jiné rostliny, je péstovani rostlin
v nddobé rozde€lené bariérou s riiznou propustnosti, od zcela oteviené, pfes rizn€¢ jemné nylonové
filtry (prvni brani kontaktu kotfent, druhy brani i prichodu hyf mykorhiznich hub), az po kompletni
oddéleni plastovou vlozkou. Vhodnym postupem je nasledné ovéieni ptisobeni exudatii samostatné
osetfenim pudy k vylouceni vlivu mikroorganismi, které se mohou ptes filtry dostavat (Kong et al.

2018).

Vliv exudatt na kliceni semen se provadi na filtraénim papife na Petriho miskach (Yokota et al. 1998).
Na Petriho miskach se také pozoruje indukce vétveni hyf hub, roztok exudati se vstiikne do jamek

v gelu a sleduje se reakce hyf v riznych vzdalenostech (Buee et al. 2000).

K hodnoceni vlivu kofenovych exudati v rostlinnych interakcich se pouziva také piida smichana
s aktivnim uhlim, které na sebe vaze organické latky. Timto zpiisobem lze naptiklad sledovat vliv

alelopatickych latek exudovanych rostlinami na rist okolnich rostlin (Ridenour a Callaway 2001).

7.3 Studium exudace pod vlivem interakci s okolim

Studium vlivu jinych organismt na kofenovou exudaci rostliny l1ze pozorovat naptiklad ve split-root
experimentech, kdy je kofenovy systém rozdelen na dvé vzijemné se nedotykajici poloviny, jedna
polovina kofenového systému je inokulovana danym organismem (houbou, bakterii) a z druhé
poloviny se sbiraji exudaty (Liu et al. 2017). Vyhodou této metody je, ze nedochéazi ke kontaminaci

metabolity produkovanymi jinym organismem nez sledovanou rostlinou.

8. Navazujici diplomova prace

V navazujici diplomové praci bude mym cilem sledovat vliv kofenovych exudati invaznich rostlin
na ptivodni rostlinné spolecenstvo. Kotfenova exudace je zasadnim prostiedkem v komunikaci rostlin
s okolim, spektrum kofenovych exudatli je vSak u jednotlivych rostlin Siroké a jejich slozeni

je druhové velmi specifické.

Mezi interakcemi rostlin se sousednimi rostlinami je velmi vyznamna alelopatie. Né&ktetfi autofi
se priklani k myslence, ze by produkce alelopatickych kofenovych exudati mohla byt jednim z faktorti
rostlinné invaze. U nékterych druh@ invaznich rostlin zname exudované chemické latky
s alelopatickym plisobenim, u vétSiny invaznich rostlin je vSak sloZeni kofenovych exudatl neznamé,
nebo nezname jejich funkci. Vyznam kofenovych exudati v rostlinné invazi nemusi spocivat pouze
v pfimém ucinku na ptivodni rostliny, exudaty mohou naptiklad ovliviiovat pudni biotu, coz se muze

promitnout ve zménach v rostlinném spolecenstvu.
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V praci budu hledat odpovédi na nasledujici otazky:

Maji kofenové exudaty invaznich rostlin vliv na spolecenstvo pivodnich druht rostlin,

se kterym se setkavaji?

e Je v interakcich mezi invaznimi rostlinami a druhy ptivodniho spolecenstva nutny fyzicky
kontakt kotenti?

e Je vliv kofenovych exudatli invaznich rostlin na ptivodni spolecenstvo piimy, nebo plisobi
invazni rostliny na ostatni druhy ve spolec¢enstvu skrze vliv na pidni houby
a mikroorganismy?

e Je ptuisobeni kofenovych exudatii v popsané interakci podobné u riiznych druhti invaznich

rostlin, nebo je druhove specifické?

V experimentu budou pouzity vybrané invazni rostliny, u nichz jsou znamé profily kofenovych
exudatli, a pozorovan bude jejich vliv na ruderalni spoleCenstvo, v némz se tyto invazni druhy
v piirodé vyskytuji. Experiment bude probihat formou péstovani invazni rostliny a ptvodniho
spole¢enstva v nadobé s bariérami s riiznou propustnosti za uc¢elem filtrovani vlivu fyzického kontaktu
kotenti, houbovych hyf a mikroorganisma. V posledni fazi pokusu bude nadoba oddé¢lena zcela
nepropustnou piepazkou a c¢ast s ruderalnim spolecenstvem bude oSetfena kofenovymi exudaty
invazni rostliny. Timto zpilisobem bude mozné urcCit, zda maji exudaty invaznich rostlin vliv

na ptvodni druhy a zda je tento vliv ptimy, nebo neptimy.

U rostlin ruderalniho spolecenstva budu pozorovat kli¢ivost semen, piezivani semenackll a prezivani
a biomasu dospélych rostlin. To mi umozni sledovat vlivy kofenovych exudati invaznich rostlin

na jednotliva Zivotni stadia pivodnich druht.

9. Zavér

Chemicka komunikace je v pudnim prostfedi velmi Castym jevem (Obr. 1). Kofeny rostlin
prostfednictvim exudati velmi vyznamné ovlivituji své nejbliz§i okoli (rhizosféru), protoze vétSina
chemickych latek produkovanych koteny ma dosah pouze v fadu nékolika milimetrd, vyjimku tvofi

napftiklad nékteré t€kavé latky (Horiuchi et al. 2005).

Studium kofenovych exudati odkryva jeden ze zpisobu, jak rostlina aktivné méni vlastni pidu
aukazuje vyznam kofenovych exudati ve zpétnovazebnych interakcich rostlin a ptdy. Roli
kofenovych exudati nachdzime v obrané rostlin pfed patogeny, atrakci symbiotickych organismt,
¢i upravé chemismu pudy. Kofenové exudaty okolnich rostlin pak slouzi rostlinam jako dilezité zdroje

informaci o jejich okoli, diky nimz se mu dokazou Iépe ptizptisobovat.
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Vyuziti kofenovych exudatl jako signalnich latek pfinasi rostlinam vyhody i nevyhody, protoze ptidni
spolecenstva jsou velmi komplexni a uvoliiovana latka se dostava ke vSem organismtiim v rhizosfére.
Signal tak kuptikladu dokaZe rozeznat nejen symbiont, ale i patogen ¢i parazit, jako je tomu v piipadé
flavonoidi v interakcich s bakteridlnimi symbionty a houbovymi patogeny, nebo strigolaktont

v interakcich s arbuskuldrné mykorhiznimi houbami a parazitickymi rostlinami.

Vyzkum kotfenovych exudatl se velmi Casto provadi na zemédé€lskych plodinach. Znalosti kofenové
exudace kulturnich plodin ma vyznam zejména do budoucnosti jako mozna nahrada pesticidit pomoci
vhodného kombinovani plodin pii mezifadkovém péstovani, vyuziti atrakce ptirozenych predatort
§kidcid, nebo oSetfeni pidy latkami z kofenovych exudati s obrannou funkci. Dal$im vyuZzitim
poznatkli o kofenové exudaci mtze byt predchdzeni unavé pudy. Vyznam studia kofenovych exudati
dale spociva v lepsim porozuméni uspéchu invaznich rostlin a plevell, ke kterému mohou ptispivat
alelopatické latky vyluCované do okolni pudy potlacujici rist pivodnich druhti ¢i zemédélskych

plodin.

Ptdni spolecenstva jsou velmi provazané, proto pfinasi studium ptdnich interakci celou fadu vyzev.
Mnoho experimentd sledujicich interakce, v nichz se uplatnuji kofenové exudaty, probihd ve velmi
zjednodusSenych laboratornich podminkach, jako je péstovani rostlin v Zivném roztoku nebo umélé
pridavani chemickych latek diive zjisténych v exudatech zkoumané rostliny. Vysledky tak mohou byt
vyrazng odlisné od zpisobu, jakym by dana interakce probihala v ptirod¢, kde jsou kuptikladu exudaty
produkovany jen nékterymi Castmi kofene a jejich rozlozeni v pidé je tak vice ostrtivkovité, nebo
dochazi ke zpracovani exudovanych latek mikroorganismy. V posledni dobé se ale zacinaji pouzivat
postupy, které se vice piiblizuji pfirodnim podminkdm a dovoluji nam tak 1épe porozumét interakcim

v rhizosfére.
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