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Abstrakt (Cesky)

Prace se zabyva interakci rostlin a herbivort, konkrétné jelenovitych ptezvykavci. Hlavni
otazkou prace je, zda (a pfipadné jak) zmény navozené v rostlinach okusem ovliviuji
pravdépodobnost dalsiho okusu. Na otazku jsem se pokusila odpoveédét pomoci reSerse

publikované literatury.

Rostliny se vyrovnavaji s okusem toleranci (kompenzacnim rastem), nebo rezistenci
(produkci obrannych chemickych sloucenin). Pievazujici reakce je dana primarné Zivotni
strategii rostliny. U dospélych dfevin a trav pfevazuje tolerance, u mladych dfevin a
Sirolistych bylin rezistence. U rezistentnich rostlin se po okusu zvySuje obsah fenolickych
latek a snizuje obsah celuldzy, tolerantni druhy reaguji opacné. Pravé obsahy téchto latek,

které jsou negativné korelované, jsou klicové pro vybér potravy jelenovitymi.

Velké druhy jelenovitych obecné preferuji rostliny s vét§Sim mnozstvim celulozy, kterou jsou
schopni efektivné travit. Mensi druhy preferuji rostliny s niz§im obsahem celul6zy a s vyssi
koncentraci jednoduchych cukrti. Tyto vyzivnéjsi rostliny jsou pied okusem chranény

fenolickymi latkami, které jsou mensi druhy jelenovitych schopny efektivnéji neutralizovat.

Otazkou opakovaného okusu tychz rostlin se zabyva jen nékolik studii a jejich vysledky
nejsou jednoznacné. Dalsi studie zahrnujici vice faktord a provedené jednotnou metodikou

jsou pro poznani problému nezbytné.

Kli¢ova slova: jelenoviti, velci herbivofi, okus, zpétna vazba, zivotni strategie, ekologicka

interakce, trade-off, ekologie rostlin



Abstract (English)

The bachelor thesis focuses on the interaction of plants and herbivores, specifically deer. The
main question is if (and possibly how) the changes induced in the plants by deer browsing
affect the probability of re-browsing. I tried to answer the question by reviewing published

literature.

Plants respond to browsing by tolerance (compensatory growth) or resistance (production of
defensive chemical compounds), depending on the plant's life strategy. Tolerance prevails in
adult woody plants and grasses; resistance prevails in young woody plants and forbs. In
resistant plants, browsing increases the content of phenolic substances and decreases the
cellulose content, while tolerant species react in the opposite way. It is the contents of these

substances, which are negatively correlated, that are key to food selection by deer.

Large species of deer generally prefer plants with more cellulose, which they are able to
digest efficiently. Smaller species prefer plants with lower cellulose content and higher
concentration of simple sugars. These more nutritious plants are protected from browsing by

phenolic substances, which smaller deer species are able to neutralize more effectively.

Only a few studies have addressed the issue of re-browsing of the same plants, and their
results are ambiguous. Further studies taking multiple factors into account and performed

using a uniform methodology are necessary.

Keywords: cervid, large herbivore, browsing, feedback loop, life history, ecological

interaction, trade-off, plant ecology
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1. Uvod

Rostliny a herbivofi maji dlouhou historii koevoluce. Na rozdil od abiotickych podminek,
kterym se teoreticky da ptizplisobit, organismy na zmény odpovidaji vlastnimi adaptacemi, tj.
v ptipadé herbivorie se u rostlin vyvijeji znaky omezujici herbivorii a souc¢asné u herbivort
vznikaji adaptace k témto znakiim. Toto vzajemné piizpiisobovani je dobie znamé na irovni
fylogeneze, tj. vzniku novych druht a vysSich skupin, uplatituje se ale i v prubéhu zivota
jednotlivych organismi. Zvlasté vyznamné jsou tyto fenotypové zmény u rostlin, jejichz
prisedly zplsob zivota vyzaduje plastické ptizplisobeni okolnim podminkdm (Schlichting,
1986). V této praci se zamétim na reakce rostlin na okus jelenovitymi piezvykavci a jejich

disledky pro dalsi okus.

VétSina studii tykajicich se interakce rostlin a herbivort je provedena na hmyzu a jinych malych
bezobratlych. Poznatky o interakei s velkymi herbivory, zejména kopytniky, jsou pak vétSinou
ziskany na nékolika malo druzich doméacich prezvykavcl, castéji v kontextu zemédélstvi nez
ekologie. Jelenoviti maji pfitom v mirném pasu severni polokoule zasadni vliv na krajinu,
obzvlast’ pfi soucasném rustu jejich populaci. Hlavnim faktorem urcujicim vyskyt jelenovitych

je praveé dostupnost potravy (Bobrowski ef al., 2020; Tajchman et al., 2018).

V Ceské republice jsou pivodni jelen evropsky (Cervus elaphus) a smec obecny (Capreolus
capreolus) (Andéra & Horacek, 2005), ktefi se mezi sebou vyrazné lisi potravnimi strategiemi
(Hofmann, 1989). Kromé toho je ve volné ptirod¢ bézny sika (Cervus nippon), blizce ptibuzny
jelena pochazejici z Asie, a dan€k (Dama dama), pivodni pravdépodobné v jizni Evropé
(Andéra & Horacek, 2005). Vzacné&ji se vyskytuji rovnéz losi (Alces alces) a americti jelenci
(Odocoileus spp.) (Andéra & Horacek, 2005), na nichz byla provedend velka Cast zde

zminovanych studii.

Hlavnim divodem, pro¢ informace o domacich kopytnicich nelze zobecnit na jelenovité, jsou
rozdily v potravnich strategiich a s tim souvisejici selektivita (Hofmann, 1989). Jelenoviti jsou
obecn¢ spise ,,okusovaci® nez ,,spasaci* a potravu si vybiraji na urovni jednotlivych rostlin i

jejich c¢asti, disledkem ¢ehoz je odlisny vliv na sloZeni vegetace (Bergvall et al., 2006).

Vliv mé okus 1 na jednotlivé rostliny. Vlastnosti, které se u rostlin méni v reakci na okus, jsou
soucasné vlastnostmi, podle nichz si jelenoviti rostliny k okusu vybiraji. Musi tedy existovat
zpétna vazba, v jejimz dusledku jsou rostliny nasledkem okusu vice, nebo naopak méné
nachylné k dalsimu okusu (Stolter, 2008). Pfimo touto zpétnou vazbou se prekvapivé zabyva

jen nékolik studii. V této praci se pokusim shrnout znamé informace o interakci rostlin a

1



jelenovitych, odvodit znich hypotézy, jak by mohla zpétnd vazba vypadat, a srovnat je

s vysledky téchto studii.



2. Reakce rostlin na herbivorii

Rostliny od svého vzniku elily herbivoriim, k nimz se az relativné nedavno ptidali i obratlovci,
a béhem stamiliont let koevoluce vyvinuly rizné zpiisoby, jak se s herbivorii vyrovnat. Mezi
jednotlivymi strategiemi je zpravidla trade-off — tj. situace, kdy zlepSeni v jednom ohledu
znamena zhorSeni v jiném, napiiklad investice zdrojii do chemické obrany omezi rust.

Organismus si tedy musi ,,vybrat®, kterou cestou se vyda.

Obranu proti herbivorim miizeme rozdélit na mechanickou, ktera obnasi strukturni a
morfologické zmény, a chemickou — zejména produkci specializovanych sekunddrnich
metaboliti. Chemické odezva je oproti morfologické rychla a reverzibilni; néktefi autofi tak
mluvi u rostlin pfimo o chovani srovnatelném s chovanim zivo¢ichti (Metlen et al., 2009).
Ptikladem morfologickych adaptaci jsou povrchové struktury jako ostny, trny nebo trichomy. I
jejich exprese se mize ménit u jednotlivych rostlin podle potieby, napt. simulovany okus
indukuje zvysenou tvorbu ostnd u bylin rodu Argemone (Celed’ Papaveraceae) (Hoan et al.,
2014). Nekteré adaptace se nachazeji na pomezi chemické a mechanické obrany, naptiklad
rafidy (Hartmann, 2008) — ostré krystalky oxalatu vapenatého, Gi€inné proti kopytniklim, plzim
1 hmyzu (Ward et al., 1997). Jesté rozsitenéjsi jsou fytolity — krystaly oxidu kiemicitého,
typické zejména pro travy, jejichz tvrdé, abrazivni listy pak rovnéz odrazuji Siroké spektrum
herbivort — zatim vSak nebyly blize zkoumany ve vztahu k volné Zijicim kopytnikiim (Hartley
& DeGabriel, 2016). Zranéni zplsobena trny s sebou nesou riziko infekce patogennimi
mikroorganismy, které se podle né¢kterych autortt dokonce nachéazeji na trnech ve vétsi mire nez
na zbytku povrchu rostliny (Halpern et al., 2007); stejny efekt by mohly mit uz zminéné
mikroskopické ostré krystaly (Lev-Yadun & Halpern, 2019). Spekuluje se dokonce o
mutualistické interakci mezi rostlinami a bakteriemi patogennimi pro herbivory (Halpern et al.,

2007).

Jinym zplisobem, jak se s herbivorii vyrovnat, je ji do jisté miry tolerovat a misto obrannych
latek a struktur investovat do kompenzaci ztrat rychlym riistem. I to 1ze nakonec povazovat za
zpiisob morfologické obrany: zejména u vétSich difevin ma na atraktivitu pro velké herbivory
vliv jejich habitus. Jelen evropsky preferencné okusuje rostliny ve vysce, ktera odpovida
kohoutkové vySce zvifete (van Beeck Calkoen et al, 2019), v mens$i mife také preferuje
rozvétvené rostliny s vice vrcholy (Renaud et al., 2003). VEtsi stromy jsou schopny herbivora

,prerast — naptiklad smrk (Picea sitchensis) pti okusu jelencem pokracuje v ristu smérem



nahoru a kdyz se jeho vrchol dostane nad hranici okusu, v ristu vyrazné zrychli, i kdyz mu
jelenec dal okusuje postranni vétve. Této hranice pfi kontinudlnim okusu vétSina smrkti dosdhne
priblizné za tfinéct let, zatimco neokusovani jedinci za pét (Vila et al., 2002). Smrky pod a nad
hranici okusu se vzdjemné neliSi obsahem terpent, které jsou hlavnimi ochrannymi metabolity
jehli¢nant — jejich koncentrace zavisi spiSe na genotypu stromu nez na vnéjSich disturbancich
(Duncan et al., 2001). Z jehli¢nant s niz8i kapacitou pro obnovu (tj. men$im mnozstvim
zaloznich pupentl), jako je Thuja plicata, ,prerostou’ okusovace ty s genetickymi dispozicemi

pro efektivnéjsi chemickou obranu (Vila et al., 2002).

Rozdilné reakce rostlin na herbivorii se daji vysvétlit jejich odliSnymi Zivotnimi strategiemi,

vyplyvajicimi z prostiedi a zivotnich forem.

2.1. Zivotni strategie

V kontextu interakce s herbivory se rostliny déli na funkéni typy, které pfili§ neodpovidaji
fylogenetickému rozdéleni. Pro velké herbivory mé smysl d€lit semenné rostliny na dieviny a
byliny. Dieviny se dé€li na listnaté a jehlicnaté, zvlast' se také studuji mladé rostliny ve
vegetativni fazi, ekologicky 1 morfologicky bliz§i bylinam (Haukioja & Koricheva, 2000).
Byliny pak mzeme rozd¢lit na ,,travy* (téZ oznaované jako graminoidy; skupina zahrnujici
celedi Poaceae, Cyperaceae a Juncaceae) a vSechny ostatni (Sirolisté byliny, anglicky forbs)
(Haukioja & Koricheva, 2000). Mezi témi ma pro herbivory zvlastni postaveni ¢eled’ Fabaceae
kvili odliSnému slozeni — vétsi mnozstvi dusikatych latek diky symbiotickym bakteriim.
Zvlastnim piipadem jsou jednoleté byliny, u nichZ se ale studuje pouze interakce s hmyzem —

je otazkou, zda je pro né obrana proti kopytnikim viibec relevantni.

Cévnaté rostliny maji nadzemni c¢asti slozeny z modulli, téZ zvanych fytomery — znodi a
internodii; znodl rostou listy a nachazeji se v nich meristémy, znichz mizou vyrstat
postranni vétve. Obecné plati, ze vEtsi rostliny, zpravidla dospé€lé dieviny, maji téchto modul
vice a teoreticky maji tudiz vétsi kapacitu pro obnovu po okusu (Swihart & Bryant, 2001).
Dfeviny jsou navic dlouhovéké a ma pro n¢ smysl v ptipad¢ poSkozeni odlozit reprodukci a
investovat nejprve zdroje do obnovy ztracené vegetativni biomasy (Haukioja & Koricheva,
2000). Dale se dfeviny od bylin 1i8i alokaci biomasy — hlavni rozdilem jsou listy, které mohou
tvofit az polovinu biomasy byliny, zatimco z biomasy stromu tvofi jen kolem Ctyf procent
(Poorter & Nagel, 2000); pro dieviny by tedy defoliace teoreticky méla predstavovat mén¢

zavazny problém.



Ze vSech téchto skute¢nosti vyplyva, ze by mély dospélé dieviny (tj. v generativni fazi) oproti
bylinam Iépe tolerovat okus a spis nez do obrannych metaboliti investovat do kompenzaéniho
rastu (Haukioja & Koricheva, 2000). Mezi bylinami se takto chovaji trdvy, které se obnovuji
od zemé (nehrozi sezrani meristémil) a vyrustaji ve forme relativné nezavislych tillera (pryti)

— stejné jako dieviny herbivorii tedy spiSe toleruji (Haukioja & Koricheva, 2000).

2.1.1. Fenologie; rychlé a pomalé druhy
U mladych rostlin ma obecné okus negativni vliv na rast, zatimco u dospé€lych na reprodukeci
(Massad, 2013). Reakce na herbivorii u riiznych fenologickych fazi se ale 1i8i v zavislosti na
strategii konkrétniho druhu (Barton & Koricheva, 2010). Teoreticky plati, ze druhy s rychlou
zivotni strategii v ranéjSich fenologickych fazich investuji primdrné do rychlého ristu
a chemicka obrana je pro né dalezitd az v generativni fazi. Usp&$na reprodukce je kli¢ova
zejména pro semelparni druhy — tj. mnozici se jednou v zivoté. Pomalé druhy vyuzivaji
chemickou obranu naopak hlavn¢ béhem riistu — praveé kvili trade-off mezi obranou a riistem
rostou pomalu (Massad, 2013). Piikladem (,,pomalého* druhu) je naptiklad topol (Populus
tremuloides), u n¢jz se s vékem — obzvlast béhem prvnich péti let Zivota — né€kolikandsobné
snizuje obsah fenolickych latek v listech (Donaldson et al., 2006). ,,Pomalé* rostliny jsou
zpravidla iteroparni (rozmnoZujici se vicekrat béhem zivota) a pokud jim herbivorie znemoZni
reprodukci poté, co jiz dosahly generativni faze, rozmnozi se bez vétSich problému v dal$im

roce (Massad, 2013; Haukioja & Koricheva, 2000).

Jinym zpiisobem, jak se divat na Zivotni strategie, je rozdé€leni podle urovné stresu a disturbanci
v prostiedi — stresem se zde mysli konstantni nedostatek zdroj nebo jiné omezujici podminky;
disturbance jsou jednordzové destruktivni udalosti (Grime, 1977). Vysoké urovni stresu a
soucasné disturbanci neni mozné se ptizplsobit, zbyvaji tedy tii zakladni strategie: R (ruderal,
intenzivni disturbance), S (stress-tolerant; intenzivni stres) a C (competitor; minimalni stres i
disturbance, vysoka kompetice) (Grime, 1977). R-stratégové zde ptiblizn€ odpovidaji rychlym
druhim a S-stratégové pomalym. Odlisné pojeti rychlych a pomalych druhti pouzivaji Swihart
& Bryant (2001) pro dieviny: rychle rostouci druhy jsou zde pfizpisobeny kompetici, zatimco
pomalé neproduktivnimu prostiedi. Zde jsou tedy pomali opét S-stratégové, zatimco rychli
odpovidaji C-stratéghm — dle vysledkll této metaanalyzy ale v pfipadé¢ dievin pravé C-
stratégové vice investuji do ochrannych metaboliti ve vegetativni fazi. Herbivorni savci u C-
stratégli v experimentech vyraznéji nez u jinych typu rostlin preferuji vétve dospélych jedincti
(Swihart & Bryant, 2001). V pfirod¢ jsou tyto vétve casto mimo jejich dosah, 1étavy hmyz se

k nim ale dostane stejné¢ jednoduSe jako k nize polozenym, z ¢ehoz lze vyvodit bud’, ze
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chemickd obrana proti hmyzu nema efekt na savce, nebo ze dostatecné velkym rostlindm
herbivorie vyznamné neskodi. Nesmime zapominat, ze hmyz na rozdil od savch zpravidla
konzumuje pouze listy, ne celé vétve — tyto ¢asti plni v rostlin€ odlisné role a lisi se i chemickym

slozenim (Keefover-Ring et al., 2016).

Krom¢ strategii rostlin je tfeba brat v potaz i rozsah okusu: napiiklad u jedle dochazi
k signifikantnimu zvySeni produkce fenolickych latek aZz po okusu néckolika vétvi, coz
naznaduje, 7e mensi ztraty rostliné ,,nestoji za reakci® (Nosko & Embury, 2018). Slo pfitom o
mladé dieviny, d4 se u nich tedy ocekavat vysoka investice do ochrannych metaboliti. Maly
vliv se naproti tomu zda mit fylogeneticka ptislusnost rostliny — i mezi blizce piibuznymi druhy
byly pozorovany odlisné reakce na herbivorii, naptiklad rizné druhy rodu Salix reagovaly jak

zpomalenim ruastu, tak kompenzaci (Massad, 2013).

2.2.  Chemické sloZeni
Je zjevné, ze je chemické sloZeni rostlin jednim z hlavnich faktorh urcujicich, které rostliny si
1988). Ovliviiyji ho druhové specifické faktory, strategie a prosttedi, vnéjSi podminky jako

sezOna, a v neposledni fad¢€ i sami herbivofi.

2.2.1. Poméry prvka
Zasadni vliv na koncentrace jednotlivych prvkl v rostlinach mé slozeni pldy, které pak pfimo
ovliviuje preference herbivori: naptiklad jelenec béloocasy si jednoznacné vybird rostliny
stejného druhu, které vyrostly na pid¢ s vyssi koncentraci fosforu. Tento efekt se projevuje
pouze u druht rostlin, které jelenec bézné preferuje — signifikantni vliv se navic prokaze jen po
pfidani prave toho prvku, kterym byly rostliny limitované (Dykes et al., 2018). Je mozné, Ze
jelenci preferovali rostliny s vy$§im obsahem fosforu jednoduse proto, ze byly vétsi, bylo vSak
prokézano, Ze ptinejmensim jelen evropsky umi podle chuti rozlisit izolované mineralni latky
(Ceacero et al., 2010a) a konzumovat je podle svych individualnich potieb (Ceacero et al.,
2010b). Obsah dusiku v rostlindch je pozitivné€ korelovany s fosforem a nékterymi alkalickymi
prvky (Ceacero et al., 2015; Tew, 1970). Vysoké mnozstvi dusikatych latek se vyskytuje
v rostlindch celedi Fabaceae — mezi tyto latky patii proteiny, ale také toxiny, zvifata tedy

konzumuji tyto rostliny jen v omezené mite (Wang et al., 2010).



Jelenoviti ziskavaji nékteré esencialni prvky z jinych zdroji nez rostliny: jelenec béloocasy
prilezitostné okusuje uhynulé ryby (Case & Mccullough, 1987) nebo vybira ptaci hnizda (Ellis-
Felege et al., 2008), jelen sika konzumuje mrSiny a kosti (Agetsuma et al., 2011). Toto chovani
se pravdépodobné tyka i dalsich druhii jelenovitych. Jeleni rodu Cervus se zivi také houbami
(Agetsuma et al., 2011; Gebert & Verheyden-Tixier, 2001). Jelenoviti navic v podstatné¢ miie
vyuzivaji mineralni latky z anorganickych zdroja, at’ uz ze solnych lizti dodanych lidmi, nebo
z pudy pfirozené obsahujici vysoky obsah potiebnych prvki. Bylo pozorovano, ze sika vyuziva
solné lizy v zavislosti na sezonni potfebé sodiku: samice je nejcastéji navstévuji v dobé laktace,

samci v obdobi tije (Ping ef al., 2011).

2.2.2. Organické latky — priméarni metabolity
Vzhledem k moznosti ziskat vétSinu chemickych prvki je tedy chemické slozeni rostlin pro
jelenovité relevantni spiSe z hlediska organickych latek. Ty se klasicky déli na primarni a
sekundarni metabolity — primarni jsou latky, které potiebuje rostlina pro normalni fyziologické
funkce jako rust, diferenciace a reprodukce; sekundéarni jsou pak pfevazné malé molekuly

urcené k interakci s okolim (hlavni poznatky shrnuty v Hartmann, 2008).

Z primarnich latek jsou pro herbivory relevantni zejména sacharidy, proteiny a vléknina.
Vlékninou (angl. ,.fiber*) se v literatute rozumi strukturni komponenty bunécnych stén rostlin,
tedy lignin a strukturni polysacharidy (celuldza, hemicelul6za). Lignin je hlavni slozkou dfeva
a prezvykavci ho nedokézou vyuZit, naproti tomu celuldza tvoii hlavné u velkych piezvykavca
hlavni zdroj pfijmu energie. Listy trav obsahuji v primé&ru vice hemicelul6zy a méné ligninu
oproti listim jinych bylin; listy dfevin rovnéZz obsahuji méné celuldézy nez travy (Short et al.,

1974).

Obsah proteini v rostling je negativné korelovan s obsahem vlakniny, nejvyssi je v rostoucich
¢astech a méni se v pribéhu sezony — napt. u topolu se pies 1éto snizi z primérnych 17 % suché
hmotnosti na 12 % (Tew, 1970). Vysoky obsah proteinii je zpravidla pozitivné korelovan
s obsahem pro herbivory nezadoucich latek (anorganickych nebo specializovanych
sekundarnich metabolitll), navzdory starSim pfedpokladiim tudiZ herbivofi pfijem proteini
spiSe reguluji, nez maximalizuji (Ceacero et al., 2015). Totéz je vidét 1 u poméru jednoduchych
cukri a strukturnich polysacharida: jelenoviti si vybiraji potravu s vysSi koncentraci
jednoduchych cukrt, piesto se i pii jejim dostatku zivi také méné vyzivnou travou (Dumont et

al., 2005; Gebert & Verheyden-Tixier, 2001).



2.2.3. Organické latky — sekundarni metabolity
Funkci sekundéarnich metabolitli je interakce s jinymi organismy — teoreticky tedy mize rostlina
dokoncit sviij zivotni cyklus bez nich. V jejich koncentraci je oproti primarnim metabolitim
mnohem vyssi variabilita mezi druhy 1 jedinci rostlin (Donaldson et al., 2006). Mezi primarnimi
a sekundarnimi metabolity nelze urcit ostrou hranici, prekryvaji se ve svych funkcich i
chemickém slozeni. Mezi latky s funkei priméarniho i sekundarniho metabolitu miizeme zaradit
naptiklad nékteré ristové mediatory. Sekundarni metabolity evolucné vychazeji z primarnich a

mnohdy plni vice funkci (Hu et al., 2021; Pichersky & Gang, 2000).

Sekundérni metabolity lze klasifikovat podle chemické struktury (napf. terpenoidy, kumariny,
fenoly, alkaloidy, glykosidy) nebo podle funkce. Pro latky slouzici k omezeni herbivorie se
pouziva anglicky vyraz antifeedant. Maji rizné mechanismy pusobeni od pfimé toxicity (napf.
alkaloidy) po ,,pouhé sniZzeni vyuzitelnosti zivin v potravé (napf. taniny) (Hanley, 1997;
Robbins ef al., 1987) — tyto efekty ale zavisi jak na kvalite, tak na kvantité téchto latek — tj.
kazda mize a nemusi byt toxickd v zavislosti na davce, toxicita se také 1isi pro rGzné druhy

herbivord (Hartmann, 2008).

Obsah nezadoucich latek v potravé poznavaji jelenoviti primarn€ podle chuti — typickym
chovanim je tzv. sampling, pti kterém ochutnavaji velké mnoZstvi dostupnych rostlin a na
zakladé chuti se rozhoduji, které konzumovat (Bergvall ef al., 2006). Schopnost herbivort
poznat rostliny nevhodné ke konzumaci je vyhodna pro rostlinu 1 herbivora, ktery se tak vyhne
potencialni toxicité. Latky, které nesnizuji fitness (biologickou zdatnost) herbivort, je od
konzumace neodradi: naptiklad dan¢k se potraveé s obsahem odpudivé, ale neSkodné latky (zde
synteticky repelent) zpocatku spiSe vyhyb4, v fadu dni se ale nauci, Ze nemé efekty, kviili nimz

by se jinak kvalitni potravu nevyplatilo jist (Stutz et al., 2019).

V kontextu interakce s velkymi herbivory se zkoumaji jen tfi skupiny sekundarnich metabolitt:

terpenoidy, fenolické latky, a z nich zv1ast’ vy€lenéné taniny (Felton et al., 2018).

Terpenoidy jsou nejvétsi skupinou sekundarnich metabolitii (n€které rostlinné terpenoidy maji
roli primarniho metabolitu, napf. karoteny jsou potiebné k fotosyntéze). Strukturné jde o
substituované derivaty izoprenu. UZ u mecht se hojné vyskytuji ve funkci latek efektivné
odrazujicich herbivory, primarné hmyz a plze (Xie & Lou, 2009). Mnohem vice nez piima
ochrana pfed konzumaci se u terpenoidii zkouma jejich emise do okoli rostliny, ktera laka
predatory herbivorniho hmyzu a zprostiedkovava komunikaci mezi napadenymi rostlinami. Pro

odrazeni velkych herbivori je relevantni koncentrace terpenoidii ptimo v rostlinach, ktera je



piinejmensim u jehli¢nant dana geneticky (Duncan et al., 2001). U dankt vznika na terpenoidy
podminéna chutova averze!, izolované terpenoidy lze pouzit jako repelent (Bergvall et al.,
2013). Vyssi koncentrace terpenoidi odrazuje rovnéz srnce, adaptované na sekundarni

metabolity 1épe nez jiné jelenovité (Tixier et al., 1997).

Fenolické latky jsou odvozeny od aromatickych uhlovodikd s hydroxylovymi skupinami.
Z primarnich metabolitd mezi n¢ patfi mezi né mimo jiné lignoly, jejichz polymeraci vznika
lignin — zcela nestravitelnd slozka dieva. Zasadni roli v ochrané proti herbivoriim maji taniny,
roz§ifené zejména u dvoudéloznych rostlin, které tvofi komplexy s proteiny a tim snizuji jejich
vyuzitelnost (Robbins et al., 1987), na coz jsou ale mnozi herbivofi véetné jelenovitych
adaptovani (maji ve slinach proteiny, které taniny efektivné neutralizuji) (Makkar, 2003).
Tvorbu fenolickych latek v rostlinach indukuje mimo jiné prave herbivorie, pficemz jednodussi
latky vznikaji rychle po poskozeni, zatimco taniny, skladajici se z vice strukturnich jednotek,
vznikaji pozdéji, ale pretrvavaji v rostlinach v fadu mésicti (Nosko & Embury, 2018). Pfijem
taninil v potraveé kopytnici pec¢livé reguluji — naptiklad ovce je zamérné konzumuji pii infekei
parazitickymi hlisticemi (Villalba et al., 2017); antiparaziticky efekt maji rovnéz u jelenli
(Hoskin et al., 2000). Dal$im potencialné pozitivnim efektem fenolickych latek je inaktivace
toxickych alkaloidii (Distel et al, 2020) nebo ochrana zkonzumovanych proteinti proti
oxidativni degradaci (Hagerman et al., 1998), stale vSak plati, Ze se jim herbivofi primarné

vyhybaji.

I jiné, na kopytnicich nestudované, sekundarni metabolity midzou mit na konzumenta
pleiotropni vlivy. Naptiklad benzoxazinoidy v kukufici slouZi v listech jako obrana proti
hmyzu, kromé toho ale jako kofenovy exudat tvoii chelatové komplexy s ionty Zeleza a
zptistupniuji je tak rostlin€ — ale 1 hmyzu, ktery pak dorista do vyssi velikosti. Na ptidé s nizkym
obsahem zeleza ale pro herbivora pievazuje jejich toxicky efekt (Hu et al., 2021). Podobné

ziejme zalezi na prostiedi 1 u latek relevantnich pro kopytniky.

2.3. Morfologie
Morfologické vlastnosti rostlin pifimo souvisi s jejich chemickym sloZenim a rovnéZ ovliviiuji
preference herbivort. Jelenoviti naptiklad preferuji rostliny s vyssi hodnotou SLA (specific leaf

area — pomer plochy listu k jeho suché hmotnosti) (Mason et al., 2010). Tato hodnota zpravidla

1 Podminénou chutovou averzi se v etologii rozumi nauéend averze k potravé, po jejimz poZiti nastaly u zvifete
pfiznaky otravy, typicky nevolnost. Zvite si tyto efekty spoji pravé s chuti (tj. ne s jinou vlastnosti) potravy, ato i
v pfipadé, kdy mezi nimi neexistuje pfi¢inna souvislost (Garcia et al., 1955).
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pozitivné¢ koreluje s mnozstvim zivin v listu; listy o vétsi plose herbivor navic efektivnéji
ukusuje a travi. (U ovcei se oproti jelenovitym preference vétSich listh statisticky neprokéazala
(Mason et al., 2010) — divodem jsou pravdépodobné rozdilné potravni strategie mezi
kopytniky, které budou vysvétleny v nasledujici kapitole.) Rovnéz pii okusu vétvi hraje roli
jejich tloustka — ten¢i vétve maji veétSi mnozstvi zivin v poméru k strukturnim

makromolekulam, zvite jich ale najednou ukousne mensi mnozstvi (Vivas et al., 1991).

Na morfologické vlastnosti rostliny ma velky vliv pravé okus (zejména vrcholii mladych
stromtll). V ptipadé topolu vedl simulovany okus (ostfihani vétvi a oSetieni slinami jelence) ke
kompenzac¢nimu ristu smérem nahoru a ke zvétSeni celkové plochy listd, v souvislosti s tim se
zvysila koncentrace celuldzy a ligninu a snizilo se mnozstvi fenolickych metaboliti (Keefover-
Ring et al., 2016). Na prvni pohled se takova reakce zda kontraproduktivni, snizeni intenzity
chemické obrany v reakci na okus ale nemusi vzdy vést k jesté intenzivnéj$Simu okusu: zalezi

na potravni strategii herbivora.

3. Specifika jelenovitych herbivora

Herbivorie vznikla u obratlovci sekundarné a u zadné zjejich tfid nedosahuje takové
dokonalosti jako u savcl, pfedev§im kopytnikl. Jelenoviti patii mezi ptrezvykavce spolu
s turovitymi, mezi nimiz je nékolik domestikovanych druhli (ovce, kozy, skot). Tyto
domestikované druhy jsou dobie prozkoumané z hlediska potravnich narokli a preferenci,
zdaleka ne vSechny poznatky ziskané na nich ale lze, kvili odlisné fyziologii a ekologii,

zobecnit na jelenovité (Hofmann, 1989).

3.1. Zakladni strategie: spasaci & okusovaci

Prezvykavi sudokopytnici (podiad Ruminantia) se tradi€né deli na spasace a okusovace. Tyto
pojmy jsou piekladem anglickych pojmil grazers a browsers, navrzenych podle zplsobu
foraging (shanéni potravy), kdy grazers spasaji nizce rostouci vegetaci a browsers okusuji
vétve stromd, ket a vétSich bylin. Jde o nejednoznacné vyrazy, které tiidi konzumované
rostliny jednou podle vysky, jindy na jednod€lozné a dvoudélozné nebo na dieviny a byliny
(Hofmann & Stewart, 1972). Situaci 1épe vysvétluji oznaceni ,,grass/roughage eater” pro
spasace a ,,concentrate selector pro okusovace, zamétend piimo na sloZeni potravy (Hofmann,
1989). Podle této klasifikace 1ze zjednodusené¢ mluvit o frade-off mezi kvantitou a kvalitou
potravy. Spasaci konzumuji prevazné traviny (fad Poales), které jsou snadno dostupné a s
malym mnozstvim sekundarnich metabolitli, jejich dominantni slozkou je celuldza, relativné

naroc¢nd na zpracovani. Okusovaci naproti tomu preferuji listy a mladé vétve dievin, plody a
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zpracovani diky vy$simu obsahu proteinti a jednoduchych cukrt (Tixier et al., 1997). Potrava
okusovact také zpravidla obsahuje vyssi mnozstvi ligninu a sekundarnich metaboliti — témto
nezadoucim slozkam se lze bud’ vyhybat selekci, nebo je tolerovat diky biochemickym
adaptacim (Swihart & Bryant, 2001). Mezi t€émito dvéma extrémy se nachézeji ,,intermediate
feeders®, k nimz patii mimo jin€ jelen evropsky (Gebert & Verheyden-Tixier, 2001; Hofmann,
1989). Az na vyjimky (napf. jelen milu) patii vétSina jelenovitych k okusovacim nebo

ptfechodnému (smisenému) typu (Hofmann, 1989).

I pojmy navrzené¢ Hofmannem byly pozd¢ji kritizovany pro nejednoznacnost. Sama schopnost
travit celulézu zavisi vic na velikosti zvifete nez na potravni strategii a pojem ,,concentrate
dostate¢né nevystihuje potravu okusovaci: vySs$i koncentrace zivin v listech a vétvich je
vyvazend mnozstvim sekundarnich metabolitii (Robbins ez al., 1995). I kdyz ale plati, Ze malé
druhy herbivortd musi byt vybiravéjsi (Tixier et al., 1997), neni mozné odvodit potravni strategii
jen z télesné velikosti: napiiklad los evropsky, nejvétsi zastupce jelenovitych, je typicky

okusovac (Hofmann, 1989).

druh hmotnost (kg) |strategie
jelen (Cervus elaphus) 80-250 smiSeny
srnec (Capreolus capreolus) 20-32 okusovac
sika (Cervus nippon) 17-60 smiseny
dan¢k (Dama dama) 30-90 smiSeny
los (Alces alces) 250-600 okusovac
jelenec (Odocoileus virginianus) |30-70 okusovac

Tab. 1: Hmotnosti (Andéra & Horacek, 2005) a potravni strategie (Hofmann, 1989) vybranych
jelenovitych. Vysoky rozptyl hmotnosti je dan sexualnim dimorfismem (samci jsou vEtsi nez samice).

3.1.1. Chemické slozeni potravy
Zasadnim rozdilem mezi spasaci a okusovaci je odlisné sloZeni slin, v nichZ se u okusovact

vyskytuje vysokéa koncentrace proteinti deaktivujicich fenolické latky (Austin et al., 1989).
Tyto proteiny nebyly prokazany u skotu a ovei, maji je vSak ptribuzni okusovaci, naptiklad koza
domaci (proteiny koz a jelenovitych se shoduji ve funkci, ne vSak v aminokyselinovém slozeni)
(Schmitt et al., 2020). Tyto proteiny jelenovitym umoziiuji konzumovat rostliny s vysokym

obsahem tanind, kterym se jini herbivofi vyhybaji, ¢imz se teoreticky snizuje mezidruhova
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kompetice (Tixier et al., 1997). Srnec rostliny s obsahem tanini dokonce preferuje — na svém
uzemi vSak zadného vyznamného kompetitora, co se tyka potravy, nema; ani s béZznym a
relativné podobnym jelenem se v zadném ro¢nim obdobi vyznamné nepiekryva (Storms et al.,
2008). Preferenci taninti 1épe vysvétluje fakt, ze jejich koncentrace v rostlinach negativné
koreluje s obsahem strukturnich makromolekul a srnci potiebuji kviili své malé velikosti
minimalizovat obsah obtizné stravitelné slozky v poméru k jednoduchym sacharidim (Tixier

etal., 1997).

Ani pfijem jednoduchych sacharidl zvitata ale nemaximalizuji, nybrz reguluji. Pfi nadmérném
ptijmu jednoduchych sacharidi dochazi k jejich rychlé fermentaci a potencidlné letalni acidoze
— tento stav je velmi dobfe znam u domacich spasact (tur, ovce) pii prekrmeni zrnim nebo
ovocem, byl ale pozorovan také u jelencl (Wobeser & Runge, 1975). Tento jev by mohl
vysvétlovat, pro€ si jelen evropsky udrzuje v potravé relativné vysoky podil travy, i kdyz ma
soucasné pristup k vyzivnéjsim, straviteln€jSim rostlinam (Gebert & Verheyden-Tixier, 2001)
— naproti tomu podil travy v potravé srnce nepiekracuje 25 % a to jen v sezdné (jaro, zacatek
1éta) (Abbas et al., 2011). Okusovaci jsou vlivem odlisné fyziologie i slozeni symbiotickych
mikroorganismi oproti spasaclim pfizpiisobeni vys$§im koncentracim jednoduchych cukri, 1 ty
je ale mozné piekrocit napiiklad pii excesivnim prikrmovani volné Zijicich zvitat (Ritz ef al.,
2014; Wobeser & Runge, 1975). Star§i pozorovani na riznych druzich ptezvykavci nasvédcuji
tomu, Ze jeden ze zpusob, jak se aciddze vyhnout, je jiz zminéna (kapitola 2.2.1) konzumace

pudy nebo zasaditych soli (Kreulen, 1985).

Selektivita také neznamena specializaci na konkrétni rostliny: 1 kdyz zvifata maji svoje
,oblibené*“ druhy, vZdy je kombinuji s jinymi. Tento jev neni exkluzivni pro jelenovité nebo
okusovace, mizeme ho pozorovat i u ovci (Wang et al., 2010). Potieba takto pestré potravy
vyplyva z faktu, ze kazda rostlina obsahuje specifickou kombinaci latek, které pii vyhradni
konzumaci dané rostliny snadno piekroci toxickou davku (Ceacero et al., 2015). Tohle se tyka
nejen sekundarnich metabolitl vytvafenych rostlinami specialné za ucelem odrazeni herbivort,
ale 1 jednotlivych chemickych prvki, které zvifata soucasné v ur¢ité mite potiebuji a jejichz
mira 1 vyuzitelnost je navic typicky s koncentraci sekundarnich metabolitl korelovana (Dykes
et al., 2020). Herbivofi tedy stoji pfed nelehkym ukolem ziskat dostatek Zivin a soucasné se

jimi neotravit (Ceacero et al., 2015).
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3.1.2. Vliv sezdny na vybér potravy
Potravni preference se v mirnych klimatickych podminkach méni v priabéhu roku, obzvlast u

selektivnich okusovacl. Srnec konzumuje v pribchu celého roku az 94 % vSech dostupnych
druhti rostlin, v kazdé sezoné se ale jeho potrava omezuje na n€kolik mélo druhti. Bfectan,
dostupny celoro¢né, naptiklad tvoii dalezitou slozku jeho potravy na podzim a v zimé, v 1ét¢
se mu ale srnec vyhyba (Abbas et al., 2011; Tixier et al., 1997). U jelena evropského se tato
sezonni selektivita projevuje méné — navzdory puvodni klasifikaci (Hofmann, 1989) tvofi trava
konstantné¢ pfiblizné tietinu jeho potravy, bez ohledu na sezénu a prostfedi (Gebert &
Verheyden-Tixier, 2001). Podle jiného zdroje (Dumont et al., 2005) je ale u jelena rozdil mezi
sezénami srovnatelny se srncem a podil trdvy v potrave kolisa od 3 % v 1ét€ po vice nez 75 %
v zimé€. Odlisné vysledky mohou byt dany lokalitou a dostupnosti rostlin — podobné sloZeni
jako trava maji viesovité ketiky, které se v prvni studii veelku dopliuji s travou, zatimco druha
je vubec nezminuje; studie byly rovnéz provedeny odliSnymi metodami (vice k metodam a

jejich limitacim v diskusi).

3.2. Parohy

Apomorfni znak ¢eledi Cervidae jsou parohy, vyskytujici se u v§ech druhti (kromé Hydropotes
intermis, u n&jzZ ale vymizely aZ sekundarné (Samejima & Matsuoka, 2020)), s vyjimkou soba
pouze u samctl. Parohy jsou tvofeny rychle rostouci kostni tkani a kazdy rok se vyménuji, ¢imz
se vyrazn¢ zvysSuje potieba proteinti a anorganickych prvkl, zejména vapniku a fosforu. Pii
jejich nedostatku samci ,,recykluji® tyto prvky z kosti, ¢imz dochazi k vratné osteoporoze a
zvitata tento deficit ,,dohan&ji* 1 poté, co parohy uz dorostou. Koncentrace fosforu v parozich

vvvvv

fyzikalni vlastnosti parohti jako tvrdost nebo elasticita (Tajchman ef al., 2018).

Jak ale jiz bylo zminéno, tyto prvky jelenoviti ziskavaji primarn€¢ mimo rostliny — kvuli
pozitivni korelaci s toxickymi prvky se rostlindm s jejich obsahem naopak vyhybaji, jak
ilustruje napiiklad studie provedena ve Spanélsku na mistnim poddruhu jelena evropského (C.
e. hispanicus) (Ceacero et al., 2015). Mineraly jsou pozitivné korelované vzajemn¢ a také
s proteiny, takZe si jeleni musi paradoxné vybirat rostliny s mensi koncentraci proteinti, aby
nedosahli toxickych davek prvki (preferované rostliny mély v pruiméru 9 % proteind, zatimco
nepreferované 14 %). Jeleni rovnéZ oproti ocekavani preferovali rostliny s relativné nizsi
koncentraci vapniku (vSechny studované rostliny ale vyrostly na vapenaté pude¢). Hlavni vliv

na vybér méla preference rostlin s nizkym mnozstvim siry (Ceacero et al., 2015).
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3.3. Vybér optimalni potravy
Existence trade-off mezi potfebou a toxicitou vzajemné korelovanych latek komplikuje
optimalizac¢ni teorie, jako je zndma optimal foraging theory (Macarthur & Pianka, 1966), ktera
u konzumenta predpoklada maximalizaci pfijmu Zivin a na zédklad¢ casu potiebného k nalezeni
a zpracovani potravy navrhuje matematicky model k uréeni, jak dlouho zistane konzument na
patch (konkrétni ,,ploSce* v krajin€), nez bude pro néj vyhodné se presunout k dalsi. Jednou
z implikaci byla myslenka, Ze by konzument-generalista mél z vice dostupnych zdrojii potravy
vyuzivat jeden nejvhodnéj$i a ostatni ignorovat — ukazali jsme si vSak jiz, Ze optimalni potrava

neexistuje a je vzdy potieba kombinovat vice druht.

V ptipadé vzajemné zaménitelnych zdrojii by se konzument dle optimal foraging theory rovnéz
nepotieboval ucit rozpoznavat vzacnéjsi zdroje a vystacil by si s jednim nejbéznéjsim. U losa
byla naproti tomu pozorovan opacny extrém: negativné frekvencné zavisla selekce, tj.
preference vzacnéjsich druhii (Hoy ef al., 2019). V experimentu s jeleny, testujicim prave tento
jev, se frekvenéné zavisla selekce neprokézala; jeleni bez ohledu na pomér, ve kterém se
rostliny vyskytovaly, preferovali chutnéj$i rostlinu (Chevallier-Redor ef al., 2001). Zdanliva
frekvencné zavisla selekce je pravdépodobné disledkem rozdili mezi jejich optiméalnim

pomérem v potrave zvifete a poméerem, ve kterém se vyskytuji v krajiné.

3.4. Vliv sousednich rostlin
Vybér potravy na patches, které se vzajemné lisi poméry ,,lepSich® a ,,horSich* rostlin, zavisi
na asociaci mezi sousednimi rostlinami. Preferované rostlina mezi nepreferovanymi se bude
v atraktivité pro herbivory liSit od preferované rostliny ve shluku jinych preferovanych rostlin
anaopak. Existuji v zdsad€ dv€ moznosti —bud’ bude herbivor selektivnéjsi v ramci patch, nebo
mezi nimi. Dafici patfi do prvni skupiny: ochutnavaji na jednom misté¢ mnoho vzorkl a pokud
najdou poZzivatelnou potravu, zlstanou u ni. PoZivatelné rostliny mezi nepozivatelnymi jim
tudiz neuniknou, naopak jsou okusovany jesté vice nez ve shluku podobné¢ atraktivnich rostlin
(Bergvall et al., 2006). V této studii si danci vybirali mezi granulemi, které se liSily pouze

obsahem tanini; u realnych rostlin jsou mozné odlisné vysledky.

Teoreticky by takovéto chovani herbivori mélo mezi rostlinami zvyhodiovat jedince, kteti
investuji do obrannych metabolitl vic nez jejich sousedi, tato strategie ale neni univerzalni pro
vSechny herbivory. Zajici nebo hrabo$i se chovaji opacné: v pfitomnosti nepozivatelnych
rostlin na patch se nezdrzuji ochutndvanim a pfesouvaji se jinam, preferované rostliny se jim

tedy mezi nepreferovanymi ,,schovaji* (Hjaltén ef al., 1993).
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Prostorové uspotadani rostlin ma vliv 1 bez ohledu na jejich rozdilnou pozivatelnost, k rostlinam
uvniti shluku se velky herbivor jednoduse nedostane. Rostliny rostouci ve vzajemné blizkosti

cvwr

v listech — jelen evropsky tudiz preferencné okusuje jednotlivé stojici stromy (Kuijper et al.,

2009).

Stromy rostouci ve shlucich jsou rovnéZ lépe chranény proti otirani parohy (vytloukani’ a
znacCeni teritoria) — typickému chovani samct jelenovitych zejména v obdobi fije, které muze
vést i k uhynu stromu kvili poskozeni kiiry (Ramos et al., 2006; Zywiec et al., 2019). Kiiru
jelenoviti rovnéz okusuji — v ¢estin€ se pro okus kiiry pouziva termin ,,ohryz*; v letnim obdobi,
kdy lze ktiru odtrhovat od kmene ve velkych pruzich, pak ,,loupani* (Tuma, 2008). Kiirou se
7ivi zejména jelen evropsky a sika, v zdvislosti na sezéné¢ muze tvofit az polovinu jejich
potravy, ohryz kiry je zvIast' Casty v monokulturach (Verheyden et al., 2006). Stromy
s poskozenou klirou jsou navic nasledn€ napadany parazitickymi houbami (Soukup, 2007). I na
ohryz kiry stromy dokazou reagovat zménou chemie a morfologie, naptiklad vrba tvoti pod
mistem ohryzu nové vétve, které jsou vyzivnéjsi a méné chranéné sekundarnimi metabolity,
zatimco obsah sekundéarnich metabolitd ve vétvich nad ohryzem je naopak vysS$i nez

v neohryzanych stromech (Tanaka & Nakamura, 2015).

3.5. Vliv skupiny zvitat
Vyznamny vliv na potravni strategii maji 1 faktory nesouvisejici pfimo s rostlinami, jako je
velikost skupiny zvitat. Dafici ve skupiné maji mensi moznost vybéru kvili kompetici (Bergvall
et al., 2006), shlukuji se uprostied patch a vzajemné si prekazeji, potravu si vybira kazdy
jedinec sam (Stutz et al., 2018). Kvalita stravy se sniZzuje s velikosti skupiny rovnéz u lost
(Molvar & Bowyer, 1994). Foraging ve skupinach ma tedy jiny divod — naptiklad ochranu
pted predatory — ktery vyvazuje negativni efekty na kvalitu konzumované potravy (Stutz et al.,

2018).

U jelena evropského byly pozorovany rozdily v délce ochutnavani a vybéru potravy v zavislosti
na postaveni jedinci ve skupiné, a to i1 pfi dostatku potravy (Ceacero et al., 2012). Velikost a
socidlni uspotfadani skupiny se navic 1i§i mezi druhy jelenovitych a méni se v pribéhu roku.
V typickém ptipad¢ jsou po vétsSinu roku (mimo obdobi fije) rozdeleni podle pohlavi, pficemz

samice drzi pohromad¢ a zabiraji pro sebe mista s kvalitngj$i potravou — pravdépodobnym

2 Odstrafiovani zbytkd kize, ktera kryla parohy v dobé jejich riistu (Andéra & Horacéek, 2005)
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vysvétlenim je jednak predace, jednak potieba peclivejsi selekce potravy samicemi z divodu

jejich mensi velikosti a vyssich narokti v dobé reprodukce (Barboza & Bowyer, 2000).

4. Zpétnd vazba

Vlastnosti rostlin — chemické a morfologické — které maji vliv na okus jelenovitymi, jsou tedy
soucasn¢ vlastnostmi, které jsou okusem jelenovitymi samy ovlivnény. Z toho vyplyva
existence zpétné vazby mezi rostlinou a herbivorem. Zpétnou vazbou se v tomto kontextu
rozumi situace, kdy vysledek urcitého procesu ovliviiuje tentyz proces, a to bud’ negativné,
nebo pozitivng; jinymi slovy vystupy systému ovlivituji jeho vstupy. V ptipadé okusu by
existence zpetné vazby znamenala, Ze budou rostliny v diisledku okusu vice (v ptipadé pozitivni
zpétné vazby) nebo naopak méné (v piipad€ negativni) nachylné k dal§imu okusu. Studii na
toto téma je pomérné¢ malo a jednotlivé vysledky se prilis lisi, nez aby z nich v této chvili bylo

mozné vyvozovat obecné zakonitosti.

4.1. Zpétna vazba v krajing
Zpétna vazba na Grovni spolecenstva je jiz dlouho znama z prostiedi africké savany jako tzv.
grazing lawn, situace, kdy kopytnici udrzuji travni porosty vhodné ke spasani — jde tedy o
pozitivni zpétnou vazbu (Mcnaughton, 1984). Spasani a ptihnojovani udrzuje na lokalité nizsi
a relativné husts$i trdvu — podminkou je, aby se spasaci pohybovali stale na jednom misté, coz
vyzaduje tvorbu velkych stad (jednotliva zvitata by bud’ utikala ptfed predatory, nebo jimi byla
ulovena (Cromsigt & Kuijper, 2011; Mcnaughton, 1984). Rostouci populace herbivort je pak

regulovana omezenym mnozstvim zdroji (Mcnaughton, 1984).

Pozdéji byla navrzena moznost analogického konceptu u okusovact udrzujicich si snadno
okusovatelné dieviny, piekdzkou jsou ale rozdily v selektivité okusovact a efekt sousednich
rostlin. Browsing lawn muze teoreticky vzniknout v prostfedi bohatém na zdroje, v némz
rostliny reagujici na okus kompenza¢nim riistem maji dost zdroji pro rozmnozovani (Cromsigt
& Kuijper, 2011). Piikladem je okus akdacii v africké savané, ani tam vSak vyrazny
kompenzacni rast neni dlouhodobé udrzitelny (Toit et al., 1990). Ptekazkou je 1 odlisSna
strategie rostlin — dfeviny sice podobné jako travy herbivorii spiSe toleruji, ale aZ v dospélé fazi
(Haukioja & Koricheva, 2000) a s vétSimi mezidruhovymi rozdily (Massad, 2013). Okusovaci
maji oproti spasacim vétsi tendenci vybirat vylozené jednotlivé rostliny (kapitola 3.4)
(Bergvall et al., 2006). Okus tolerantnich dfevin ,,pouze* zpomaluje jejich reprodukei, stale to
ale znamena, ze by na lokalit¢ se selektivnimi okusovaci nakonec pievazily nepreferované,

mén¢ okusované rostliny.
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4.2. Zpétna vazba u jednotlivcl
Komplexnim tématem je zpétnad vazba na Grovni jednotlivych rostlin — zatim provedené studie
naznacuji, Zze mezidruhové rozdily strategii jak rostlin, tak zvifat vedou k diametraln¢ odliSnym
vysledkiim. Stile neni jednozna¢né, kolik variability v jednotlivych ptikladech vysvétluje

zména chemického slozeni oproti zméné morfologie a zda je viibec mozné tyto dva faktory

oddélit.

Dle Bideau et al., 2016 ma napiiklad okus srncem jen zanedbatelny vliv na morfologii
semenacktl dubu zimniho; okusované stromky mély stejnou vysku a tvotily mén¢ vyhonid. Neni
ale zndmo konkrétni stafi rostlin (velmi mladé rostliny nemaji pro zménu morfologie dostatek
zasob, viz nasledujici ptipad), a pocty okusovanych a pted okusem chranénych jedincti se lisi
o fad. Nov¢jsi studie na blizce pfibuzném dubu letnim, kterd zkoumala pfimo potencialni
zpétnou vazbu (Barrere ef al., 2022), vysla opa¢né — mladé stromy po (simulovaném) okusu se
vyznacovaly niz$i vySkou, intenzita vétveni se nezménila. U stromku starSich dvou let doSlo
dle ocekavani ke kompenzac¢nimu riistu, mladsi jesté nemély pro takovouto reakci dostatecné
zasoby a rostly naopak pomaleji nez kontrolni. Kvili trade-off mezi riistem a obranou
obsahovaly stromy, prochédzejici kompenzaénim ristem, men$i mnozstvi sekundéarnich
metabolitlh nez kontrolni. Srnci pifesto preferovali kontrolni stromy, tento vysledek je ale v
souladu s jejich potravni strategii: obsah sekundarnich metabolitl negativné koreluje s
mnozstvim celuldzy a srnci jsou na vyss$i koncentraci sekundarnich metabolitli adaptovani,
zatimco vysoké mnozstvi celulézy nedokazou zpracovat (Tixier ef al., 1997). Je mozné, Ze by
rostliny zareagovaly jinak na intenzivnéj$i okus (zde jim byl ustfizen jen jeden vrcholek),
podobné, jako se li$i indukce sekundérnich metabolitli u jedle (Nosko & Embury, 2018). Dub
je jedli fylogeneticky vzdaleny, ale v obou ptipadech jde o mladé, relativné dlouhovéké dieviny
— 1 u dubu by v tomto fenologické fazi tudiz bylo intuitivni piedpokladat investici spiSe do

ochrany neZ do ristu.

K podobnym vysledkiim jako u srnce doSla i star$i pozorovani losa, rovnéz typického
okusovace: sekundarni listy, narostlé na stromech (javor, bfiza, jetdb) po okusu, tvofily
vyznamn¢ mensi sloZku jeho potravy neZ primarni olisténi; tyto listy byly mensi neZ plivodni
(Miquelle, 1983). V jiném pokusu u biizy po okusu narostly naopak veétsi listy s veétSim
mnozstvim chlorofylu a niz§im pomérem uhliku a dusiku, které pak byly pro losa atraktivné;si
nez puvodni listy (Danell et al., 1985). Rozdily mohou opét byt dany kvantitou i kvalitou okusu,

vékem stromu nebo sezonou.
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Naopak u danka, relativniho spasace (Nichols et al., 2015), byla po okusu strom pozorovana
pozitivni zpétna vazba — v tomto ptipad¢ ale pouze na zakladé¢ pozorovani okusu, nebyly
provedeny chemické analyzy. Rovnéz byla pozorovana souvislost intenzity okusu s olisténim
— u vSech pozorovanych druha stromt danci preferencné okusovali diive olisténé jedince
(Moore et al., 2000). Zpétna vazba u jelena evropského neni znama, na zaklad¢ jeho potravni

strategie lze predpokladat, ze bude podobna jako u darika.

Zmény navozené okusem maji nasledné vliv i na dalsi herbivory. Pro hmyz jsou stromy,
prochazejici kompenzaénim riistem (zde opét biiza), po okusu obecné stravitelnéjsi (Danell &
Huss-Danell, 1985), vyssi atraktivita pro hmyz byla pozorovéana rovnéz u vétvi vrby vyrostlych
po ohryzu kiry (Tanaka & Nakamura, 2015). U zajice se nésledujici rok vliv okusu na
preference neprokazal (Danell & Huss-Danell, 1985).

Odlisné zpétné vazby maji vliv na sloZeni spolecenstev: pii pozitivni zpétné vazbé by teoreticky
herbivofii okusovali stale dokola n€kolik mladych stromt a naprosto ignorovali ty, které uz je
,.prerostly, naopak v piipadé negativni by byly stromy okusovany rovnomérné (Eran Bergqvist
et al., 2002). Nesmime pochopiteln¢ zapominat, Ze je potencidlni zpétna vazba jen jednim
z mnoha faktorti ovliviiyjicich interakci mezi rostlinami a jelenovitymi (a zbytkem ekosystému)

— jde v8ak patrn¢ o faktor velkého vyznamu (Barrere et al., 2022).
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5. Diskuse

Z dostupnych informaci lze vyvodit nékolik vzajemné souvisejicich hypotéz ohledné zpétné
vazby. Za prvé, rostliny lze klasifikovat mezi rezistentni a tolerantni k okusu na zaklad¢ jejich
zivotni formy a fenologické faze. Za druhé, u rezistentnich rostlin se po okusu zvysSuje relativni
obsah fenolickych latek, zatimco u tolerantnich obsah celuldzy. Za tieti, pomér fenolickych
latek a celulozy je kliCovy pravé pro vybér potravy jelenovitymi — velké druhy, zpravidla
spasaci, jsou adaptovani k traveni velkého mnozstvi celuldézy, mali okusovaci 1épe toleruji

fenolické latky.

Neni jednoznacné, zda mé u herbivora hlavni roli strategie, nebo velikost — los, hlavni vyjimka
z pravidla, ze jsou okusovaci mensi nez spasaci, listy narostlé po okusu jednou preferoval, jindy
ne. Pro rostlinu navic hraje velkou roli, zda okusem ztrati pouze listy, nebo celé vétve
s meristémy (Keefover-Ring et al., 2016), ptipadné ¢ast kiiry (Tanaka & Nakamura, 2015) —to
by mélo byt zohlednéno v dalSich studiich.

Vysledky studii jsou nevyhnutelné zkreslené i vlivem pouZzité metody. Studie Dumont et al.
(2005) a Gebert & Verheyden-Tixier (2001), které¢ dosSly k vyrazné odliSnym hodnotam
zastoupeni travy v potravé jelena evropského (kapitola 3.1.2.), byly provedeny naprosto
odliSnym zptGsobem. Studie Gebert & Verheyden-Tixier je metaanalyza pozorovani
provedenych na zékladé obsahu bachoru ulovenych zvifat, pozorované vyssi mnoZzstvi travy
muze byt dano jeji niZ8i stravitelnosti. Dumont et al. naproti tomu piimo sledovali tii lané
v terénu. Je hypoteticky mozZné, Ze se zvifata pozorovand jen za denniho svétla jinak chovala
v noci — volné zijici jeleni v Bélov&zském pralese jsou aktivni v pribéhu celého dne (Kamler
et al., 2007), v prosttedi s pfitomnosti ¢lovéka pak predevsim za vychodu a zdpadu slunce

(Clarke et al., 1995; Hester et al., 1996).

Pozorované preference mohla také zkreslit nerealisticka potrava — at’ uz Slo o granule
s pfidanymi sekunddrnimi metabolity (Bergvall et al., 2006), nebo v pfirodé nedosazitelné
vétve z vysokych stromt (Swihart & Bryant, 2001), nebo i skute¢né rostliny nabidnuté v jiném
pomeéru ¢i kombinaci, nez se standardné vyskytuje v ptirodé. Obecné plati, ze poznatky ziskané

riznymi typy pokusu nelze neuvdzené extrapolovat pro jiné situace (Meier et al., 2012).

Vlivu pozorovani je mozné se vyhnout sledovanim okousanych rostlin v terénu a identifikaci
druhu okusovace pomoci DNA ze slin zanechanych na rostlin€. Téchto studii bylo provedeno
jen nékolik (Nichols et al., 2015; Nichols & Spong, 2014; van Beeck Calkoen et al., 2019),

s vzédjemné se liSicimi vysledky (napt. Nichols et al. (2015) prokézali vyraznou preferenci
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listnatych stromt oproti jehlicnatym, zatimco van Beeck Calkoen et al. (2019) nenasli rozdily
mezi druhy rostlin ani okusovacti). Dtlezitym zjisténim bylo, Ze zdanlivy okus pozorovany na
vétvich rostlin je ve skute¢nosti Casto jiny typ mechanického poSkozeni, tj. vétve vypadaly jako

okousané, nebyly ale nalezeny vzorky DNA okusovace (Nichols et al., 2015).

Zpétna vazba byla zatim zkoumdna pouze na stromech. I u vytrvalych bylin by méla dle
dostupnych informaci existovat — otazkou je, zda jen v ramci jedné vegetacni sezony, nebo by
efekt pretrval i do dalsich let. Vzhledem k moznosti indukované relokace zdrojti do podzemnich
¢asti (zkoumané opét na stromech, napt. Drexhage & Colin, 2003) neni tato moZnost vyloucena.
Pokud byliny budou dle ofekavani reagovat na okus produkci fenolickych latek (ptipadné
jinych sekundarnich metabolitli), mély by byt nasledn¢ atraktivnéjsi pro srnce a méné atraktivni

pro jelena evropského. Tuto hypotézu mam v planu testovat v diplomové praci.
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6. Zaver

Vzéajemné ovliviiovani rostlin a jelenovitych zavisi na jejich strategiich. Pokud rozdélime do
dvou extrému strategie rostlin (rezistentni a tolerantni) a jelenovitych (spéasaci a okusovaci),
vzniknou ¢tyfi mozné kombinace vedouci k potencidlni zpétné vazbé — ta by méla byt pro

okusovace pozitivni u rezistentnich rostlin a negativni u tolerantnich, u spasacii opacné¢.

Vzajemnou interakci rostlin a jelenovitych ovliviiuji, kromé jejich strategii, mnohé dalsi
faktory, jako jsou abiotické podminky, prostorové usporadani rostlin nebo jini herbivofi.
Zivotni strategie organismil nemaji v praxi binarni rozd&leni mezi dvéma extrémy a zaleZi na
kontextu — zménou podminek se mizou posunout k jednomu nebo druhému konci spektra a
zmenit typ zpétné vazby. Herbivorni hmyz a savec naptiklad mtizou oba preferovat rostliny
prochazejici kompenza¢nim ristem, nebo se v dusledku abiotického stresu mize omezit
schopnost rostlin reagovat na herbivorii. Negativni zpétna vazba, kterou byl piivodné systém
regulovan, se pak mlize zménit v pozitivni a vést k rychlym zménam na trovni jednotlivct 1

celého ekosystému.

traviny dospélé dreviny

. = . spasac +
kompenzaéni rist ——— celuléza > fenoly ——— .
/ okusovaé -

okus

\ chemicka obrana ——— fenoly > celuléza ——— Dk?sofac *
/ \ spasac —

Sirolisté byliny mladé dreviny

Obr. 1: ZjednoduSené schéma (zatim spise hypotetickych) zpétnych vazeb mezi zékladnimi typy
rostlin a velkych herbivorti. Relativni spasaci (dangk, jelen) by méli na zakladé chemickych zmén
navozenych okusem preferovat okusované traviny a dospé¢lé dieviny a vyhybat se okusovanym
Sirolistym bylindm a mladym dfevinam; okusovaci jako srnec nebo jelenec béloocasy by se méli
chovat pfesn¢ opacné.
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