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Abstrakt:

Herbivofi a patogeny se na rostling bézn¢ vyskytuji spole¢né a jejich interakce zasadn€ ovliviiuji nejen
fitness samotnych antagonistd, ale i obrannou reakci rostliny. Fytopatogeny modifikuji biochemické
procesy rostliny, coz je jeden z dilezitych faktord, které rozhoduji o vybéru hostitelské rostliny
herbivorem. Modifikace rostliny ¢asto vede i k obohaceni, nebo naopak limitaci dostupnych zdrojt pro
herbivory a ke zméndm v obranné reakci rostliny. Herbivofi zase usnadiiuji vnikani fytopatogent do
téla rostlin a také zprosttedkovavaji jejich pfenos mezi rostlinami.

Mnoho autorii predpoklada, ze vliv interakci na fitness antagonistdl je podminén predevsim vzajemnym
antagonismem mezi rostlinnymi signalizacnimi drahami fizenymi kyselinou jasmonovou a kyselinou
salicylovou. Inkonzistentni vysledky studii ovSem poukazuji na to, Ze teorie je nejspiSe znacné
zjednodusena, a proto neni obecné aplikovatelnd. Vysledné efekty interakci ziejmé zavisi na vice
faktorech, ze kterych bude mit velice vyznamnou roli napiiklad druhova specificita. Je nicméné
pravdépodobné, Ze interakce mezi antagonisty nenavySuji na rostliné Skody zplsobené dvojitym
utokem. Ty jsou obvykle vys$si v ramci individualnich organti, ale rostlina je patrné dokaze efektivné

kompenzovat a snizovat tim celkové negativni dopady na fitness.

Kli¢ova slova: herbivofi, patogeny, troj¢lenné interakce, signaliza¢ni drahy



Abstract:

Plants are often simultaneously attacked by herbivores and phytopathogens and interactions between
these antagonists have consequences for their fitness and also for plant defense. Plant disease leads to
modification of plant biochemical processes which alter the host plant choice by herbivores and the
availability of their nutritional resources and it induces changes in plant defense responses. Herbivores
facilitate the development of plant diseases and their transmission from plant to plant.

Mutual antagonism between jasmonic acid and salicylic acid signaling pathways is believed to be the
main cause behind the effects of the interactions. However, according to diverse outcomes from current
studies, this theory seems to be oversimplified and thus inapplicable. Effects of the interactions are
driven by many more factors, from which the species specificity plays the main role. Despite this, current
literature accumulates evidence that these interactions do not multiply damage from the double attack.
Subsequent damage is usually more severe within individual organs but is much less severe for overall

plant fitness due to the plant’s ability to compensate for the losses.
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1. Uvod

V ptirodnich podminkéch jsou rostliny mnohdy vystavovany velkému mnozstvi stresorii. Bioticky stres
rostlin patfi k nejintenzivnéji studovanym témattim botaniky kvili jeho potencidlu sniZzovat vynos
kulturnich plodin a jeho velkému vlivu na utvafeni podoby vegetace. Herbivorii i fytopatologii se vénuje
nescetné mnozstvi clankl hojné publikovanych jiz v minulém stoleti. Diky neustalému shromazd’ovani
novych poznatk mame dnes stale presn¢j$i piedstavu o diverzit¢ herbivorii a patogenti, jejich
zpusobech utoku na rostliny, obrang rostlin a dalSich dopadt na ekologii rostlin a ptirody (Levin 1976;
Bever et al. 2015; Myers & Sarfraz 2017). Tyto znalosti ndm poskytuji idealni startovaci podminky i
pro zapliovani informacnich mezer o tom, jak se tyto biotické stresy navzajem ovliviuji a jaké dopady
na rostlinu ma pritomnost obou typt rostlinnych antagonistti najednou. Vyzkum téchto komplexnéjsich
interakci ma velky vyznam, jelikoz v pfirodé k soucasnému vyskytu fytopatogenti a herbivori na
rostliné bézn€ dochazi a vzajemné interakce mezi nimi maji disledky nejen pro samotné antagonisty,
ale i pro rostlinu (Li et al. 2021).

Ackoli se tyto slozitejsi interakce jiz diive epizodicky zkoumaly (Yarwood 1943; Lewis 1979),
dockalo se toto téma vétsi pozornosti teprve v devadesatych letech minulého stoleti, kdy vychazela prvni
review, ktera shrnuji tehdejsi poznatky (Pedro Barbosa 1991; Hatcher 1995). Review zdtraziiuji nutnost
zamétovat se nejen na piimé interakce rostlin s jejimi antagonisty, ale i na pfimé a nepiimé interakce
mezi jejimi antagonisty. Pfimou interakci se mysli situace, kdy fyzicka pfitomnost a ¢innost jednoho
organismu ma pifimé dopady na pfitomnost a Cinnost druhého organismu, se kterym je fyzicky
v kontaktu (Wootton 1994). Za neptimé interakce se povazuji situace, kdy pritomnost ¢i ¢innost jednoho
organismu ovliviiuje podminky pro pfitomnost a ¢innost organismu druhého skrze dal$i organismus
(Sotomayor & Lortie 2015).

Cilem této prace je seznamit Ctenare predev§im s mnohdy opomijenymi nepfimymi interakcemi
mezi fytopatogeny a herbivory (Obr. 1a, 1b). V textu jsou dale popsany mozné dopady téchto interakci
na jednotlivé Gto¢niky a také vliv dvojitého Gtoku na obranu a fitness rostliny (viz Obr. 1c, 1d). Prace
rovnéz zhodnocuje, zda lze jiz z doposud nasbiranych informaci ve védecké literatuie definovat
specifické vzorce téchto interakci ¢i pravidla, kterymi by se potencialné mohly fidit. S tim souvisi autory
mnohdy zminovana teorie, dle které se dopady interakci daji predikovat na zaklad¢ vzajemnych vztahi
imunitni drahy regulované fytohormonem kyselinou jasmonovou s imunitni drahou regulovanou
fytohormonem kyselinou salicylovou. Relevance této teorie je podrobnéji diskutovana ve ctvrté
kapitole. Kvili nedostatku studii zabyvajicich se viceCetnymi interakcemi s obratlovcimi herbivory a
také kvlli omezenému rozsahu této prace budou zminéna témata demonstrovana pfevazné (ne vSak

vyhradn€) na interakcich s bezobratlymi herbivory z tfidy Hexapoda.
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Obrazek 1: Zobrazeni primych (plné cary) a neprimych (prerusované cary) interakci mezi rostlinou (R),
patogenem (P) a herbivorem (H). a — interakce zprostredkované patogenem, b — interakce zprostredkované

herbivorem, ¢ — interakce zprostredkované rostlinou, d — tri hlavni efekty dvojitého utoku na rostlinu



2. Vliv patogenu na dynamiku a prostorové usporadani
populaci herbivorniho hmyzu

Herbivorie, konzumace rostlin jinymi organismy, je jednim ze zékladnich faktord, které omezuji kondici
rostliny a ovliviluji vzhled a strukturu celé vegetace. Toto téma samotné by vydalo na sepsani hned
n¢kolika bakalaiskych praci, proto se ivod k nasledujici kapitole vénuje pouze zakladnim informacim
o herbivorii nezbytnym pro téma této prace.

Prostiedky utoku herbivori se lisi v zavislosti na konkrétnim druhu a potravni gildé hmyzu. Gilda
kousavého hmyzu zptisobuje rostliné svymi kusadly velké mechanické skody v podob¢ ztraty velkych
casti pletiv, az celych organd. Patfi mezi n¢ naptiklad larvy z tadu Lepidoptera ¢i tad Coleoptera.
Herbivofi se sacim tstnim ustrojim (typicky fad Hemiptera, ¢i Thysanoptera) sice nejsou morfologicky
uzpusobeni k trhani pletiv, pfesto i jejich ¢innost mize vést k fatalnim nasledktim, zvlast pokud se
utocnici na rostliné rozmnozi. Pii sani obsahu lateralnich bun¢k¢i floému dochézi k poskozeni bunek
rostliny a k jejich postupnému odumirani. Zvlastni gildu herbivorniho hmyzu pfedstavuje minujici
hmyz, ktery se vyviji mezi vrstvami epidermalnich bunék listu a zivi se mezofylem (Fiirstenberg-Higg
et al. 2013). Déle rozliSujeme i potravni gildy hmyzu, parazitujicich na podzemnich ¢astech rostliny a
rovnéz i gildy obratlov¢ich herbivort. Ty jsou vSak, podobné jako minujici hmyz, pro tuto praci méné
vyznamné, nebot’ jim v dosavadni literatufe zameétené na troj¢lenné interakce neni vénovana stejné velka
pozornost.

Rostliny reaguji na tok herbivori skrze mechanismy piimé a nepiimé obrany. Pfimou obranu
rostlin Ize dé€lit na dvé hlavni kategorie. Pod prvni kategorii spadaji mechanismy, které¢ maji herbivory
odradit od konzumace &i omezit jejich zisk Zivin. Radi se mezi né naptiklad tvorba mechanickych bariér,
produkce inhibitorti travicich enzymii hmyzu, hypersenzitivni reakce apod. Druhou kategorii tvofi
procesy, které herbivorim piimo zptsobuji $kody. Jde napiiklad o produkci proteaz, jejichz akumulace
v travicim Ustroji muze vyustit az v perforaci peritrofické membrany hmyzu (Chen 2008).

Nepiimé obrana je zprostfedkovavana skrz prostfedniky — parazitoidy a predatory herbivorniho
hmyzu, které rostlina dokaze ptilakat svymi volatilnimi organickymi latkami (Volatile organic
compounds, VOCs); (Heil & Bueno 2007). Skala téchto ,,najimanych bodyguardi“ se pohybuje od
masozravych hmyzich predatorti (James 2003), parazitoidd (Hoballah & Turlings 2001), az po hlistice
(Laznik & Trdan 2016) a ptaky (Méntyla et al. 2018).

Herbivofi si ovSsem béhem evoluce vytvofili zplisoby, jak se s rostlinnou obranou vyporadat ¢i ji
obejit. Jako ptiklad zminim alespoii enzymy inhibujici produkci toxickych latek (Musser et al. 2005) ¢i
detoxifikaci latek skrze zasaditéj$i pH v travici trubici (Gross et al. 2008).

Interakce rostlin s herbivory je tedy velice komplexni a sama o sobé muze pfinést rozmanité
vysledky. V moment¢, kdy se herbivor sejde na rostlin€ s patogenem, se interakce stava jest¢ mnohem

slozit&jsi, jelikoz patogen produkuje sobé vlastni chemické latky a ovliviiuje navic produkei chemickych



latek i samotné rostliny (Rosa et al. 2018). Tato skute¢nost ma na herbivora dopady uz od pocatku jeho
interakce s rostlinou.

Samotnému utoku herbivorii nejprve piedchazi volba vhodné hostitelské rostliny pro konzumaci ¢i
ovipozici. Toto rozhodnuti ma vyznamny vliv pro vyvoj larev a Sanci se v dospélosti rozmnozit.
Preference herbivora a jeho fitness spolu uzce souvisi. Sila tohoto vztahu je mnoha autory vysvétlovana
prostfednictvim hypotézy ,,preference-performance®, podle které je hmyz selekénim tlakem veden
k vybéru praveé té hostitelské rostliny, na které se jeho potomkiim bude dafit nejlépe (Jaenike 1978;
Gripenberg et al. 2010). Pro teorii 1ze najit mnoho podporujicich studii (Craig & Ohgushi 2002; Xue et
al. 2007; Eidson et al. 2018). Jiné studie vSak naznacuji, Ze o schopnosti herbivori pro vybér
nejvhodnéjsi hostitelské rostliny, rozhoduji spiSe predchozi zkusSenosti ziskané v prubehu vyvoje a také
prostiedi (Lhomme et al. 2020). Je nicméné ziejmé, Ze i nakaza rostliny fytopatogenem muiize hmyzi
volbu hostitelské rostliny znacné ovlivnit. V nasledujicich fadcich budou popsany zptsoby, jakymi
patogen modifikuje preferenci a performanci herbivort, nebot’ tyto atributy rozhoduji o dynamice jejich

populaci, coz ma zpétné dopady na Zivot rostlin.

2.1 Vliv patogenu na preferenci herbivora

Prvnim a klicovym krokem, ktery pfedurcuje pieziti a rovnéz schopnost herbivorniho hmyzu se Gspeésné
rozmnozit, je vybér vhodné hostitelské rostliny (Diamond & Kingsolver 2010). Obecné¢ miizeme
herbivory dle vybéru hostitelské rostliny rozdélit do dvou skupin. Prvni skupinou jsou specialisté. Ti
potiebuji pro sviij vyvoj specifické podminky, které jim poskytuje pouze omezena $kala rostlinnych
druhti, na néz jsou perfektné prizptisobeni. Nékteti herbivori se zaméiuji pouze na par druhti z jedné
celedi rostlin. Pro extrémnéjsi specialisty je jako hostitelskd rostlina pfijatelny jediny druh. Druha
skupina herbivor(, generalisté, je flexibilngjsi a jeji spektrum vyberu hostitelské rostliny miize byt velmi
rozmanité. V obou piipadech je vycet hostitelskych rostlin vhodnych pro pteziti herbivora vice ¢i méné
omezen (Bernays & Chapman 1994; Wang et al. 2017). Proces pfijeti ¢i odmitnuti hostitelské rostliny
je vsak pro ob¢ skupiny podminén stejnym faktorem, konkrétné vhodnou kombinaci pachovych a
vizualnich signald. Tyto podnéty obsahuji pro hmyz dtlezité informace o kvalit¢ zdrojii potencidlni
hostitelske rostliny a slouzi mu i k jeji lokalizaci a k navigaci (Reeves 2011; Carrasco et al. 2015).
Pachové signaly — volatilni organické latky rostlin, jsou hmyzem pfijimany prostfednictvim sensil
lokalizovanych na tykadlech a nasledné vyhodnocovany nervovou soustavou (Hansson 2002). VOCs
jsou komplexni smési latek produkovanych rostlinou za i€elem obrany anebo naptiklad pro ptilakani
mutualisti (Paré & Tumlinson 1999; Ninkovic et al. 2021). Slozeni latek se 1iSi mezi Celedémi i
jednotlivymi druhy rostlin (Vivaldo ef al. 2017). Pfitomnost jedné konkrétni VOC mutze hmyz prilakat
i odrazovat (Dweck et al 2013). Nékteré studie vSak poukazuji na moznost, ze atraktivitu (¢i
neatraktivitu) rostliny nepfedurCuje jedna latka, nybrz jejich kombinace (Webster et al. 2010).
Preference pro tyto latky a jejich mozné kombinace se 1iSi mezi generalisty a specialisty i napfi¢

konkrétnimi druhy v ramei téchto dvou skupin.



Preferenci hmyzu, a tim i celou interakci rostliny s herbivorem vSak neziidka narusuje pfitomnost
fytopatogenu, a to bud’ ptimo produkei vlastnich latek (McFarlane et al. 2009), nebo nepfimo modifikaci
rostlinnych VOCs (Mayer et al. 2008), popiipadé obéma zplsoby zaroven (Franco et al. 2021).
Dtlezitost slozeni VOCs pro vybeér rostliny demonstruje napiiklad interakce motylt Spodoptera exigua,
Skidci mnoha polnich a okrasnych rostlin, s patogenem zitadu Erysiphales (Pfiloha 1). Motyli
upfednostiiuji pro ovipozici zdravou hostitelskou rostlinu Rosa chinensis oproti nakazené rostling
s modifikovanymi VOCs. Preferenci pro VOCs zdravych rostlin na ukor modifikovanych vykazuji
dokonce i bez samotné ptitomnosti rostliny (Yang et al. 2013). Pachové signaly a piipadné zmény
v jejich slozeni zptisobené rostlinnou ndkazou jsou pro tento druh motyli o€ividne€ zasadnim faktorem
pro vybér rostliny.

Zmeéna preference hmyzu je obvykle znaéné vyhodna pro vektorem prenasené patogeny, zejména
pro viry, jelikoz zvyseni atraktivity jeho hostitelské rostliny pro hmyz zvysi jeho Sanci se prenést na
dalsi rostliny (Chisholm ez al. 2019). Napiiklad viry z fadu Reovirales zasadné ovliviiuji genom rostliny
Oryza sativa (Lu et al. 2016). Viry snizuji prepis gend kodujicich obranné mechanismy rostliny a
zaroven aktivuji geny zodpovédné za syntézu VOCs. V disledku této genetické manipulace se
infikovana rostlina stadva mnohem atraktivnéjsi pro herbivorni vektory z fadu Hemiptera.

Potencial ostatnich fytopatogenti pro pftilakani a odrazovani herbivord obvykle souvisi s jeho
performanci na rostlin€. Herbvior si obvykle vybira tu rostlinu, na které ma posléze vyssi performanci
(viz Ptiloha 1). Obcas si ovSem herbivofi vybiraji prednostné infikovanou rostlinu, i kdyz jejich vybér
nevede k zddnému vlivu na performanci (Abreha et al. 2015), ¢i si dokonce vyberou infikovanou
rostlinu i pies to, Ze jeji konzumace posléze herbivorovu performanci snizuje. Herbivoti tedy nejspise
nejsou vzdy schopni zhodnotit mozn4 rizika rostlinnych nékaz, ¢i nedokazi rozliSovat vSechny jejich
produkované latky a toxiny (Guo et al. 2014).

Vedle pachovych podnétti rozhoduji o nalezeni vhodného zdroje potravy i podnéty vizudlni. Silueta
rostliny je diilezita pro jeji identifikaci jako rostliny hostitelské, zatimco velikost, barva a jeji intenzita
poukazuji na kvalitu zdroja. Detekce hostitelské rostliny zavisi tedy i na kvalit¢ a mnozstvi fotoreceptort
a §ifi viditelného barevného spektra herbivora (Fereres et al. 2016). V nékterych piipadech jsou vizudlni
podnéty pro nalezeni hostitelské rostliny obzvlast’ dilezité. To byva typické zejména pro msice, které
vyuzivaji pro lokalizaci hostitelské rostliny kontrast zelené barvy oproti tmavé pide, jelikoz jejich
schopnost orientace v prostoru je obecné nizka, stejné jako jejich schopnost manévrovat a ménit smér
béhem letu (Webster 2012).

Fytopatogeny podminéna modifikace biochemickych procesi rostliny neziidka vede také ke zméné
rostlinné morfologie a dalSich fenotypovych znaku rostliny. Takové zmény zplsobuji ¢asto predevsim
oomycety (Nirwan et al. 2023) a viry. Naptiklad listy rostliny Vicia faba se po nakaze virem hrachové
mozaiky zbarvuji do zluté barvy, coz ma za nasledek zvySeni atraktivity této rostliny pro msici

Acyrthosiphon pisum (Hodge & Powell 2010).



Zluté odstiny listi jsou miicemi preferovany velmi ¢asto. Diivod je pravdépodobné ten, ze Zluta
barva listu je jeden z projevl zapocaté senescence (Holopainen et al. 2009), pii které rostlina relokuje
ziviny z umirajicich listt do ostatnich organti (Woo et al. 2019). Degraduji se pfi ni proteiny, nacez se
zvySuje obsah aminokyselin ve floému a relokaci zivin se zesiluje floémovy proud rostliny (Liu et al.
2008). Senescense tak mSice, které se zivi sanim floému, nejspise znacné zvyhodiuje, protoze zvysuje
kvalitu a také dostupnost jejich nutri¢nich zdroji. Vizudlni podnéty ve formé zlutych skvrn na listech
jsou pro msice, a i dal$i druhy hmyzu se sacim ustrojim, dtlezitym indikatorem dostupnych zdroji.
Zaroven jsou pro tento hmyz i dulezitym faktorem rozhodujicim o prostorovém uspotfadani jeho
komunit. Molice Bemisia tabaci naptiklad upfednostiiuje jako hostitelskou rostlinu Lycopersicon
esculentum nakazenou virem rodu Begomovirus na ukor stejné rostliny nakazené virem z Celedi
Closteroviridae. Senescenci listt aktivuji oba druhy vird, ale skvrny zplsobené Begomovirem jsou
jasngjsi a vyraznéjsi, a proto jsou pro molice atraktivngjsi. Ve stejné designovaném pokusu ve tme
molice ovSem ztratily zajem o ob¢ rostliny (Fereres ef al. 2016). Pro hmyz se sacim Ustnim ustrojim
tedy mohou byt vizualni podnéty jesté dilezitéjSim faktorem pro vyber hostitelské rostliny nez VOCs.
Zaroven muze byt vyraznost vizualnich podnétii rozhodujici faktor i pro prenos vird.

Z vyse uvedenych ptikladd vyplyva, Ze v interakcich hmyzu s vektorem pienaSenymi patogeny
muzeme najit uréité vzorce. Rostliny nakazené t€mito patogeny budou pravdépodobné atraktivngjsi nez
rostliny zdravé alesponi pro herbivory zprostfedkovavajici jeho pienos, jelikoz se tim zvyhodnuji.
Nicméné 1 to nemusi platit vzdy, jelikoz tyto patogeny se mezi rostlinami pfenasi i nahodné
(Wielkopolan et al. 2021), nebo naptiklad skrz mechanické poSkozeni (Fageria et al. 2015), takze zména
preference herbivori nemusi byt pro uspeSny pienos téchto patogenti vzdy nutna. Interakce
fytopatogena s nevektorovym typem pienosu s herbivory se zna¢né lisi podle druhové specificity
kazdého organismu v interakci. Kdybychom naptiklad v interakci zaménili jednoho ¢lena za jeho blizce
ptibuzny druh, mizZeme tim zasadné zménit vysledek této interakce (viz Tab. 1). O efektu rostlinné
nakazy na herbivora mohou tedy potencialné rozhodovat i drobné rozdily na trovni genti, genomové

analyzy clent interakci ale ve studiich casto chybi.



Rostlina Herbivor Patogen Vliv ndkazy na herbivora Zdroje
Triticum Tenebrio Fusarium Zvyseni atraktivity pro (Guo et al. 2014)
aestivum molitor proliferatum | nakazené rostliny
Fusarium Snizeni atraktivity pro
avenaceum nakazené rostliny
Adenostyles | Oreina Uromyces Snizeni atraktivity pro (Roder et al.
alliariae elongata cacaliae konzumaci, ale ne pro 2007)
ovipozici
Oreina Snizeni atraktivity pro
cacaliae konzumaci i ovipozici
Tussilago Tyria Coleosporium | Zpomaleni vyvoje larev (Tinney et al.
farfara jacobaeae tussilaginis 1998)
Senecio Bez efektu
vulgaris

Tabulka 1: Tabulka demonstruje rozdilné vysledky trojclennych interakci rostlina-patogen-herbivor pri

zameneéni jednoho c¢lena za pribuzny druh

Patogen muze navic ovliviiovat preferenci hmyzu jen po urcitou dobu. Fytopatogeny, predevsim
houbové patogeny a oomycety, maji komplexni zivotni cykly a kazdé stadium cyklu se ve vlivu na
preferenci muze lisit. Friedli a Bacher (2001) naptiklad uvadéji, ze samice brouka Apion onopordi
preferuje pro ovipozici Cirsium arvense nakazené rzi Puccinia punctiformis oproti zdravym rostlinam.
To vsak plati pouze v dobé, kdy rez na listech tvofi jarni haploidni spory. V momenté, kdy se rez dostane
do letniho stadia zivotniho cyklu a produkuje spory slouzici k asexualnimu rozmnoZzovani, preference
broukl se obraci spiSe smérem ke zdravym rostlinam. Je tedy mozné, Ze se interakce s témito
fytopatogeny fidi podle urcitych vzorcd, ty nicméné nemusely byt v dosavadni literatuie jeste
zaznamenany, jelikoz mohou byt potencialn€ rozeznavany jen na nezkoumané genetické tirovni, a navic
pouze po urcitou dobu. Propojeni ziskanych informaci je obtizné i z toho diivodu, Ze velka ¢ast studii se
zamétuje na uzitkové rostliny a rozmanitost zkoumanych druhti v§ech ¢lenti je obecné nizka (viz Ptiloha
1), coz omezuje tvorbu obecnych zavért a limituje piedstavu o interakcich v pfirodnich podminkach.

Nékaza fytopatogenem obecné muze vést jak ke zvyseni atraktivity potencialni hostitelské rostliny
pro herbivory, tak i k jejimu snizeni. Kvuli ndkazdm rostlin dochazi k tvorbé a regulaci komunit
herbivord, které by bez jejich pfitomnosti viilbec nemusely vzniknout. Podil fytopatogenu na pribéh
interakce ovSem nekonCi jen u samotné modifikace vybéru hostitelské rostliny, nebot’ ten je

neoddéliteln€ spojeny s performanci herbivorti béhem ttoku na rostling.



2.2 Vliv patogenu na priibéh utoku herbivora

Pachové a vizudlni podnéty jsou klicem k utvéfeni preferenci herbivora, protoze v sobé nesou
informaci o nutri¢ni kvalité potencidlni hostitelské rostliny. Pravé v tomto bodé se preference propojuje
s performanci herbivort. Fytopatogeny méni nutricni kvalitu hostitelské rostliny hned nékolika zpasoby.
Houbové patogeny a oomycety ji ovliviiuji pfimo samotnou pfitomnosti spor, které muze herbivor
prilezitostné konzumovat. Spory mohou poskytovat herbivorim dodate¢ny zdroj potravy (Eberl et al.
2020), herbivofti se jim nicméné Casto vyhybaji, jelikoz houbové patogeny ¢asto produkuji vlastni toxiny
(Guo et al. 2014).

Fytopatogeny méni nutri¢ni kvalitu rostliny i nepiimo, skrze modifikaci rostliny. Nakaza casto
zpiisobuje zmény v hladinach a dostupnosti dusiku, ktery je pro herbivory dulezitym prvkem, protoze
znaéné ovliviiuje jejich vyvoj a zivotaschopnost (Joern & Behmer 1997). Zvyseni koncentrace dusiku
v listech hostitelské rostliny tedy zvy$i i Sanci herbivora na rychlejsi vyvoj a tvofeni potomki. Vhodnym
prikladem tohoto jevu je jiz zminéna patogenem vyvolana senescence.

Nicméné senescence predstavuje potencialni znevyhodnéni pro jinou potravni gildu herbivort.
Naptiklad rez Uromyces rumicis napadajici $toviky snizuje koncentrace dusiku v listovém pletivu.
Larvy mandelinky Gastrophysa viridula po konzumaci nakazenych rostlin disponovaly mensi biomasou
nez larvy, které se zivily na listech zdravych rostlin. Dle autora by domnélym diivodem pro snizeni
dusiku v listech mohla byt pravé senescence. Senescence sice mize byt prospéSna pro obohaceni
floému, avsak v pfipad¢€ mandelinky s kousacim tstnim tstrojim, ktera se zivi na listovém pletivu, jehoz
proteiny se v prubehu senescence rozkladaji a relokuji, dochazi spise k limitaci dostupnosti dusiku
(Hatcher et al. 1995).

Kromé dusiku byly téZ mnohokrat zaznamenany i zmény v hladinach organickych latek. Naptiklad
houba Sclerotium rolfsii zvySuje hladiny sacharidti v pletivech Arachis hypogaea, coz zvyhodnuje larvy
motyli Spodoptera exigua (Cardoza et al. 2003a). Podobné patogenni houba Fusarium solani napadajici
kavovniky navysuje v rostlin€ hladinu dalSich dtlezitych organickych latek, sterolti (Morales-Ramos et
al. 2000). Steroly slouzi herbivoriim jako prekurzory, z nichz jsou tvoteny steroidni hormony (Liu et al.
2018) a jako regulatory vyvojovych procest (Palm ef al. 2012). Proto nakazené rostliny piedstavuji pro
Sktidce kavovych zrn, Hypothenemus hampei, kvalitnéj$i, a tim i atraktivnéjsi zdroj Zivin neZ rostliny
nenakazené.

Dalsi zptisob, kterym patogeny nepfimo ovliviiuji performanci hmyzu, je modifikace rostlinné
obrany, a to jak ptimé, tak nepfimé. Vhodnym piikladem je delsi vyvoj a snizena vaha dospélcti msic
Sitobion avenae na rostlin¢ Triticum aestivum infikované houbovym patogenem Blumeria graminis.
Nékazou modifikovana rostlina produkuje vice fenoll, které funguji jako obranné latky proti
herbivorim (Kang et al. 2018).

Nepiimou obranu rostliny zprostfedkovanou parazitoidy herbivord meéni fytopatogeny opét

prostfednictvim modifikace rostlinnych VOCs. Jelikoz fytopatogeny Casto ovliviiuji VOCs rostliny (a
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tedy 1 preferenci herbivorti), neni nijak zvlastni, Ze maji neztidka vliv i na pfitomnost parazitoidi, kteii
se téz orientuji pomoci pachovych signali (Takabayashi 2022). Houbové patogeny jsou toho dobrym
dikazem. Napitiklad padli Erysiphe cruciferarum snizuje mnozstvi vyddvanych VOCs rostliny Brassica
rapa a odrazuje parazitoidy housenek Pieris brassicae (Desurmont et al. 2016).

Zmeény preference parazitoidii zptisobuji i viry a bakterialni patogeny, které se ptenasi skrz vektory
(Lee et al. 2022; Martini, Pelz-Stelinski, and Stelinski 2014). To je pomérné prekvapivé, jelikoz pro tyto
patogeny je vyhodné naopak zvySovat fitness vektorového herbivora, protoze tim zvysi i jejich vlastni
Sanci se prenaset na dalsi rostliny (Moreno-Delafuente er al. 2013). Patogeny svlj vektor v jinych
aspektech performance opravdu casto zvyhodnuji (Bosque-Pérez & Eigenbrode 2011; Ogada et al.
2013). Pro¢ tyto patogeny ohrozuji své vektory zvySenim jejich atraktivity pro parazitoidy, bude
rozebrano podrobnéji v nasledujici kapitole, nebot’ chovani herbivori v pfitomnosti parazitoidii se
znaéng tyka prevalence patogenti v rostlinnych populacich.

Podle dvojice autord, Rostase a Hilkera (2003), nejsou parazitoidi jedini pfirozeni nepratelé
herbivord, které dokaze ovlivnit pfitomnost fytopatogenu. Larvy mandelinky Phaedon cochleriae
dosahovaly mensich rozméri, kdyz se zivily listy rostliny Brassica rapa, které byly nakazené Cerni
zelnou (Alternaria brassicae). Mensi velikost larev je faktor, ktery obecné zvysSuje nachylnost tohoto
hmyzu vi¢i entomopatogenu Metarhizium anisopliae (Inyang et al. 1998). V experimentu s malymi
larvami, z nichZ se jedna skupina Zivila fytopatogenem infikovanymi listy a druha skupina zdravymi
listy, méla prvni skupina po vystaveni entomopatogenu vyrazn¢ vétsi umrtnost. Kromé larvalniho
vyvoje pisobi patogen negativné tedy nejspise i na imunitu herbivora.

O vlivu fytopatogenti na entomopatogeny existuje pouze n¢kolik studii. Da se vSak predpokladat,
ze nakazy rostlin timto zptisobem nepiimo ovliviiuji herbivory Casté&ji kvili casté modifikaci rostlinnych
VOCs, kterymi rostlina ovliviiuje i ¢innost entomopatogenti (Costa & Gaugler 1989; Brown ef al. 1995).

Patogeny tedy ovliviiuji dynamiku populaci herbivort pted i béhem utoku. Podobné jako v ptipadé
modifikace preference herbivort je i u modifikace performance slozité hledat vzorce, které¢ by odrazely
vysledny vliv interakci. Lze predpokladat, ze vektorem ptfenaSené patogeny budou svého hmyziho
prenasece spise zvyhodiiovat skrz navySeni nutri¢ni kvality rostliny, ¢i omezeni jeji obrany. Zaroven
mohou neziidka i populace hmyzu mirné€ limitovat modifikaci neptimé obrany rostliny. Na nevektorové
herbivory puisobi ndkaza vektorem piendsSenych patogenti (viz Ptiloha 1: 37-45) podobné¢ jako patogeny
s jinymi typy pienosu, u kterych se schopnost navySovat/snizovat dostupnost nutrientii pro herbivory
(at’ uz ptimo, ¢i nepiimo) opét zna¢né 1isi druh od druhu. Proto se ¢tvrta kapitola vénuje hypotéze, kterou
zminuje velké mnozstvi ¢lankl (Drakulic ef al. 2015; Zhang et al. 2020b) a podle které se nasledky
patogenti na herbivory daji pfedpovidat na zakladé hostitelské specializace patogenti a potravni gildy

herbivoru.



3. Herbivorem zprostiedkovana interakce patogenu s rostlinou

Vyzkum vlivu fytopatogent na interakci herbivort s rostlinami se celkové za poslednich par desitek let
znacn¢ posunul a vedl k sepsani mnoha studii i1 review (Biere & Tack 2013; Tack & Dicke 2013;
Wielkopolan & Obrepalska-Steplowska 2016). Naopak herbivorem zprostfedkovanym interakcim
patogend s rostlinami byla jen malokdy vénovana stejna pozornost (Ratnadass & Deguine 2020; Li et
al. 2021). Cinnost herbivorii nicmén& rozhoduje o mife prevalence nékterych druhi patogenii
v rostlinnych populacich, a tim i o rostlinné fitness. Proto budou v nasledujicich fadcich podrobné
rozebrany piimé a nepfimé mechanismy, kterymi herbivofi ovliviuji $ifeni a pritbéh rostlinnych chorob,
coz poukaze na jejich dalezitost pfi vyhodnocovani celkového vlivu dvojitého utoku na rostlinu a jeji

populace.

3.1 Interakce vektoru a vektorem prenasenych patogenii

Patogeny jakoZzto nepohyblivé organismy si v pribéhu evoluce musely najit alternativni zptisoby svého
prenosu na nové hostitelské rostliny. Mechanismu pienosu patogent je hned nékolik: ptenos vzduchem,
prenos skrz ptudu, vodu, pyl, zeméde€lské stroje Ci ptenos skrz vektory v podobé lidi, mikrobt a zvitat,
predev§im hmyzu (West 2014). Typy pienosu se mezi druhy fytopatogenti li§i. Houbové patogeny
vyuzivaji pro pfenos vSechny zminéné zpiisoby, zatimco viry a bakterie jsou prendsSeny prevazné skrze
vektory.

Interakce mezi patogenem, jeho vektorem a rostlinou je nejspise nejstudovanéjsi ptimou interakci
zahrnujici rostliny a oba antagonisty dohromady. Vektorem pienasené patogeny miizeme d€lit na dve
hlavni skupiny: na cirkulativni a necirkulativni. Necirkulativni patogeny se od cirkulativnich li$i tim, ze
se patogen po prenosu do hmyziho téla nedostava do krevniho fecisté a je nadale situovan pouze do
prednich ¢asti traviciho ustroji hmyzu. Do této skupiny spadaji nepersistentni patogeny, které vektor na
zdravou rostlinu prenasi rychle, pouhym kontaktem svého ustniho Ustroji s nakazenymi pletivy rostliny.
Necirkulativni semipersistentni patogeny mohou byt lokalizovany az v predni ¢asti travici trubice
vektorti a rovnéz nevyzaduji dlouhy kontakt vektoru se zdravou rostlinu, aby doslo k jejich prenosu.
Zatimco persistentni patogeny jsou vzdy cirkulativni a musi prochazet travicimi procesy, aby se dostaly
do hemolymfy a posléze do slinnych Zlaz hmyzu. Na zaklad¢ toho, zda se v téle vektoru replikuji, jsou
dale déleny na propagativni a nepropagativni. Mezi viry najdeme piiklady pro kazdy z té€chto typu
prenosu. Vektorem pfenasené bakterie jsou téméf vzdy cirkulativni a vzdy se v hemolymfé hmyzu
replikuji. Oproti tomu houbové patogeny, paklize pouzivaji pro svlij prenos vektor, jsou prevazné
necirkulativni (Whitfield et al. 2015; Perilla-Henao & Casteel 2016; Eigenbrode ef al. 2018).

Z prvni kapitoly vyplyva, Ze patogen Casto nepfimo ovliviiuje preferenci i performanci svych
vektorii skrz modifikaci rostliny. Pro maximalizaci prevalence nakazy v rostlinnych populacich je pro
patogeny vyhodné manipulovat vektory nejen nepfimo, ale i ptimo. Casty scénéf interakci patogent
s vektory zaCind nejprve nepfimym zvySenim atraktivity nakazené rostliny pro naivni vektor a po
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prenosu do jeho téla jim patogen nasledné pfimo manipuluje tak, aby preferoval naopak zdravou
rostlinu. Pfimou manipulaci demonstruje naptiklad Ingwell (2012) na msicich Rhopalosiphum padi.
Prvni skupina mSic, zZivena in vitro, ptisla do styku s virem zluté zakrslosti je€mene, nacez preferovala
nenakazené rostliny. Druhd skupina mSic (taktéz Zzivena in vitro), kterd neméla s virem zadnou
zkusenost, preferovala virem nakazené rostliny.

Zmeény preference vektort nejsou ovSem jedinym faktorem plynoucim z nepfimych interakci mezi
antagonisty, ktery ovlivituje dynamiku ndkazy. Modifikace nepfimé obrany rostlin vede k naldkéni
predatorti a parazitoidl herbivora, coz se projevuje i na Sifeni patogenu, a to hned dvéma zpisoby:
predator snizuje denzitu vektori prostfednictvim predace a také ovlivituje vektorovu mobilitu z rostliny
na rostlinu. Pro vétsi pfehlednost se tyto dva vlivy predatorti na ptenos patogenu rozdéluji na predacni
a nepredaéni efekt (Finke 2012). Dle matematickych modelt lze pfedpokladat, ze se predacni efekt
negativné podepise na Sifeni patogenu: ¢im vyssi bude predace, tim nizsi bude denzita vektort, a tim se
snizi i prevalence patogenu (Moore et al. 2009; Crowder et al. 2019). Z prakticky provadénych
experimentd ovSem vyplyva, ze snizeni denzity vektord kvili predaci je mnohdy zanedbatelnym
faktorem. Oproti tomu nepredacni efekt ma mnohem vyznamné;jsi dopady.

Naptiklad Lee (2022) ve svém experimentu tento jev demonstruje prostiednictvim systému
zahrnujiciho mSici Acyrthosiphon pisum, ktera je vektorem viru vyrustkové mozaiky hrachu. Odliseni
predacniho a nepredaéniho efektu je v experimentu docileno skrze manipulaci tstniho ustroji jedné ze
dvou skupin predatort Hippodamia convergens. Prvni skupina predatorti, které bylo ponechano
netknuté Ustni Gstroji, mohla msice voln¢ konzumovat, a tim ovliviiovat hustotu populace msice skrz
predacni efekt. Nepredacni efekt druhé skupiny predatorti byl zajistén zalepenim jejich mandibul. Druha
skupina takto pro msice neptedstavovala smrtelné nebezpeci, nicmén¢ jeji potencial pro disperzi msic
na jiné rostliny (a tim i disperzi viru) byl zachovan. Ackoliv nemanipulovana skupina predatort snizila
denzitu mSic, nedoSlo v disledku toho k pfedpoklddanému snizeni pienosu viru. Naopak
nemanipulovani predatofi, stejné jako ti s inhibovanou predacni schopnosti, méli na rozsiteni patogenu
priznivy vliv. V pfitomnosti predatorti se pohyb msSic z rostliny na rostlinu zna¢n¢ zvysil, coz viru
umoznilo nakazit vice hostitelskych rostlin. Navic se mSice po vyruSeni predatorem presouvaly spisSe na
mlad$im, a tim i k ndkaze nachyln&js$im listim novych hostitelskych rostlin.

Neptili§ dilezity vliv predace na pfenos patogenu byl zaznamendn u podobného experimentu
s persistentnim virem zluté zakrslosti jecmene a jeho vektorové msice (Long & Finke 2015). V tomto
pfipadé experiment zahrnoval vice druhti predatort, ktefi nebyli a priori nijak manipulovani.
Kombinace téchto predatorl sice snizila celkovou denzitu vektorti, to vSak nevedlo k vyslednému
snizenému roz§ifeni viru. Snizenou prevalenci viru autofi opét spojuji s nepredacnim efektem predatord.
MsSice vykazovaly vys§i miru pohybu mezi rostlinami podobné jako v pfedchozim piikladu, nicméné
v tomto piipadé méla tato behavioralni reakce na Sifeni viru negativni vliv. Moznym vysvétlenim pro
odlisné vysledky studii by dle autord mohla byt skute¢nost, ze kazdy patogen potiebuje jinak dlouhy

casovy usek, za ktery se stane jeho vektor infekénim. Tento ¢asovy usek je dany typem prenosu patogenu
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(persistentni x nepersistentni atd.). Nicmén¢ v predchozim prikladu (Lee et al., 2022), kdy zvySeny
pohyb mSic zvysil vyskyt ndkazy, byl v experimentu pouzit virus se stejnym typem pienosu jako v této
studii.

To je v souladu s nékterymi matematickymi modely (Crowder et al., 2019), podle kterych by typ
prenosu patogent nemél mit na efektivitu jejich Sifeni po zapojeni predatorti vliv. Tomu ovSem odporuji
vysledky jinych studii. Z experimentu provadéného s persistentnim a nepersistentnim virem (obéma
prendSenymi skrz vektorovou msici Aphis gossypii) vychazi najevo, Ze vektory opét na preddtora
reagovaly zvySenym pohybem mezi rostlinami, a tak na rostlinach strdvily méné Casu. Tato skutecnost
pusobila na kazdy druh viru rizn€. Nepersistentni virus ucinil svilj vektor infekénim i po kratkém
kontaktu s nakazenou rostlinou a onen vektor taktéz potieboval pouze kratky kontakt k tomu, aby
nakazil rostlinu novou. Kratsi setrvani vektorii na rostlindch kvuli predatorovi pro ngj tedy
v experimentu nebylo pro jeho Sifeni piekazkou. Pfitomnost predatora naopak snizila celkové rozsiteni
viru persistentniho. Ten pro pienos na nové hostitelské rostliny potfebuje delsi ¢asovy tsek, nebot” aby
ucinil sviij vektor infekénim, musi nejprve projit jeho travicim traktem (Dader et al. 2012).

Avsak v experimentech obvykle nebyvaji sledovany vsSechny faktory, které by mohly pienos
patogent ovlivnit. Mezi dalsi faktory, u kterych byl zjistén signifikantni vliv na rozsifeni patogenu, patii
napiiklad teplota okoli (Daugherty et al. 2009), pohlavi vektoru (Das et al. 2022) nebo jeho vyvojové
stadium (Anhalt & Almeida 2008). Zda je, ¢i neni typ pienosu patogenu zasadnim faktorem pro jeho
Sifeni za piitomnosti predatora vektord, jeste tedy neni zcela objasnéno.

Kromé parazitoid mize prenos vektorovych fytopatogent ovlivnit i pfitomnost nevektorovych
herbivord. Vektorovy hmyz se v reakci na druhého herbivora mize presouvat k nakaze nachylnéjsim
pletiviim (Chisholm ef al. 2019). Druhy herbivor navic mlize usmériiovat prenos nakazy i skrze regulaci
rostlinnych obrannych latek, a tim potencialné zvyhodnovat (i znevyhodiiovat) vektorového herbivora
(Su et al. 2020).

Posledni moznosti, jak herbivor ovliviiuje prevalenci vektorovych patogenti, je zcela vyjimecny
ptipad prechodu od fytopatogenity k entomopatogenité. Herbivor v tento moment uz neslouzi patogenu
jako vektor, nybrz jako jeho primarni hostitel a rostlina v interakci figuruje pouze jako misto setkani
téchto organismi. Dosud byl zminény fenomén zaznamendn pouze u par druhti bakterii z Celedi
Enterobacteriaceac a u msice Acyrthosiphon pisum jako herbivorniho hostitele (Nadarasah &
Stavrinides 2011). Tuto msici vyuzivaji jako hostitele zejména bakterie Dickeya dadantii, patogeny
bézné parazitujici na zemédelskych plodinach. Jejich genom se ¢aste¢né shoduje s genomem bakterie

Bacillus thuringiensis, ktera produkuje insekticidni toxiny (Grenier et al. 2006).

3.2 Vliv herbivora na prubéh nakazy patogeni

Herbivofi ovliviiuji patogeny nepiimym zpisobem skrz defoliaci rostlinnych pletiv. PoSkozeni pletiv
zpusobena hmyzem s kousacim tstnim Gstrojim ¢asto usnadiuji prinik nekrotrofnich patogent do téla

hostitelskych rostlin. Naptiiklad pro nekrotrofni houbu Petrakia liobae slouzi broukem poskozena
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pletiva stromu Fagus sylvatica jako idealni vstupni brana do téla rostliny. Pfedchozi naruseni pletiv se
zda byt dalezité hlavné u oslunénych listl, které jsou obvykle tlustsi nez listy ve stinu, a tak je proniknuti
do vnitinich pletiv hostitelské rostliny bez pomoci herbivora témét nemozné. V tomto ptipadé se nakaza
rozs§itila navic mnohem intenzivnéji, paklize byla na listech pfitomna i minujici juvenilni stddia broukd.
Minujici gilda sice nezpiisobuje rozsahld poSkozeni pro usnadnéni vniku patogenti do téla rostlin,
nicméné svou ¢innosti zabiji bunky rostlinného pletiva, a tim patogenu nejspiSe poskytuje vhodny
substrat pro rist (Gossner et al. 2021).

Teorii, ze mechanické poSkozovani rostlin usnadiiuje Sifeni nekrotrofnich patogenil, podporuji i
studie zaméfené na obratlovéi herbivory. Okus zplisobuje mechanické poranéni pletiv, a proto tyto
patogeny zvyhodiiuje i pastva (Liu et al., 2022). Obratlov¢i herbivofi navic ovliviiuji pfenos nakazy skrz
pretvaieni struktury vegetace (Mipam et al. 2022). Vlivem dlouhodobé pastvy na plose pievladnou
hlavné rostlinné druhy, které odolavaji herbivorii (Liu et al., 2022). Tim dochazi ke snizeni druhové
diverzity rostlin, coZ rovnéz zvyhodnuje pienos nakazy (Civitello et al. 2015).

Facilitaci nakazy umoznuji i drobné Skody zpuisobené naptiklad ovipozici (Gu et al., 2022) nebo
hmyzem se sacim Ustnim uUstrojim (Xu et al. 2018). Predesly ttok téchto herbivorti mize byt pro
specifické druhy nekrotrofii dokonce nezbytny krok pro uspésné propuknuti nakazy (Kasson &
Livingston 2009). Piesto u n¢kterych nekrotrofnich patogeni mohou poskozeni savym hmyzem vést i
ke snizeni ristu 1ézi (Eyles et al. 2007; Mouttet et al. 2011), anebo na patogeny nemusi mit viilbec zadny
vliv (Kaur et al. 2019).

Podobné¢ rozmanité vysledky nachazime i v ptipad€ biotrofnich patogenti. Herbivoti zpiisobujici
mechanické poskozeni, tedy hmyz s kousacim tstnim tstrojim (nebo také obratlovc¢i herbivofi), Casto
zpusobuji ubytek sporovych 1ézi, skrz které se patogen mnozi. Niceni pletiv navic zmensuje prostor, kde
by patogenni léze mohly rtst (Hatcher & Paul 2000; Liu ef al. 2021). Nicméné stejna gilda herbivort
nekdy i rust biotrofnich patogenti podporuje (Kluth ef al. 2001). Vliv herbivorti na pribéh nakazy je
patrné zavisly na druhové specificite ¢lenti interakce, podobné jako tomu je v opacném pojeti interakce
popsaném ve druhé kapitole. Pro odhaleni faktorii, které stoji za rozdilnymi vysledky téchto studii, je

tedy opét potfeba zkoumat organismy v interakcich i na genetické trovni.
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4. Rostlina pod dvojitym utokem

Rostliny jsou nachylné k mnohacetnym ttokiim kvuli jejich sesilnimu zptsobu zivota. Aby rostliny
vykompenzovaly absenci pohybu, musi pro své preziti investovat podstatnou cast svych zdroji do
rozmanitych mechanismt obrany. Variabilita obranné reakce rostliny je zasadni, jelikoz strategie utoku
se mezi antagonisty znacné lisi. K interakci rostliny s antagonisty mize dojit prakticky kdykoli, rostlina
si ovSem nemuze dovolit konstantni produkci latek proti vSem utocnikiim najednou, protoze své
limitované zdroje musi investovat i do rustu (Huot ef al. 2014). Jednim ze zptisobi, jak rostlina fesi
tento problém, je komunikace mezi hormonalnimi signalizacnimi drahami. Signaliza¢ni drahy se
navzajem reguluji tak, Ze rostlina aktivuje pouze produkci obrannych latek proti antagonistovi, kterému
zrovna Celi, a tim Setii své zdroje. Za hlavni komponenty, které stoji za aktivaci konkrétni obranné
reakce, se obecné povazuji fytohormony kyselina jasmonova (jasmonic acid, JA) a kyselina salicylova
(SA); (Vos et al. 2015). Na jejich vzajemné interakci je postavena zde jiz zminéna hypotéza, ktera je

podrobnéji popsana v nasledujici kapitole.

4.1 Komunikace signaliza¢nich drah rostlin a jeji relevance pro
studium troj¢lennych interakei

Princip hypotézy je pfevazné zalozen na skutecnosti, Ze aktivace imunitnich signaliza¢nich drah rostliny
je zavisla na typu Gto¢nych mechanismd, které se 1isi podle hostitelské specializace patogenti a potravni
gildy hmyzu.

Biotrofni patogeny jsou uzptsobeny k zivotu na zivych pletivech hostitelské rostliny. Bunky pletiv
tedy nezabijeji, naopak s hostitelskou rostlinou manipuluji tak, aby své napadené ¢asti téla jesté 1épe
vyzivovala (Doehlemann et al. 2008). Utok biotrofnich patogenti iniciuji specifické molekuly,
v literatufe oznaCované jako PAMPs (pathogen-associated molecular patterns), které rostlina vaze
svymi transmembranovymi receptory. Nasledné se aktivuje prvni faze obranné reakce rostliny, kterou
se patogeny snazi vyruSit prostiednictvim specialnich virulentnich efektort. Efektory rostlina vaze na
sveé vnitrobunécné receptory, a tim spousti tzv. efektorem vyvolanou imunitni reakci (Jones & Dangl
2006). Ta mnohdy vede ke zvySeni aktivity reaktivnich kyslikovych castic, které zpisobuji lokalni
programovanou cilenou smrt bunék, hypersenzitivni reakci (Zurbriggen et al. 2010). Pro inhibici této
faze rostlinné obrany patogeny vytvaieji nové efektory, dokud nejsou opét rozpoznany rostlinou.

Béhem tutoku biotrofnich patogenti dochazi rovnéz k syntéze kyseliny salicylové, kterd reguluje
signaly vedouci ke zvySeni exprese genti kodujicich obranné mechanismy. Aktivace SA signaliza¢ni
drahy muize vyustit az v systémove indukovanou rezistenci, sekundarni imunitni reakci situovanou ve
vSech (tedy i v neinfikovanych) rostlinnych organech (Fu & Dong 2013).

Obranna reakce proti nekrotrofnim patogentim je regulovana pievazné skrz kyselinu jasmonovou.
Nekrotrofni patogeny ziji na mrtvych rostlinnych pletivech, rostlinné bunky aktivné zabijeji, a proto by

je hypersenzitivni reakce rostliny pouze zvyhodnovala (Govrin & Levine 2000; Spoel et al. 2007). Tyto
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patogeny naopak mohou hypersenzitivni reakci vyvolavat a vyuzivat ji ve svtij prospéch (Balint-Kurti
2019). Az na par vyjimek nebylo dokazino, ze by nekrotrofni patogeny indukovaly efektorem
vyvolanou imunitu (Mengiste 2012). JA signalizacni drdha posléze spousti expresi genti kddujicich
obranné latky. V ptipadé€ nekrotrofii jde hlavné o latky z fad defenzint ¢i fytoalexind aj. (Pandey et al.
2016).

Ve druhé kapitole jiz bylo zminéno, Ze obrannd reakce rostliny proti hmyzu se skldda z ptimé a
nepiimé obrany. Podnétem pro indukci obrannych latek piimé obrany je mechanické poskozeni (Belete
2018). Které latky rostlina za¢ne produkovat, zavisi pfevazné na jejim vyhodnoceni elicitord,
specifickych latek obsazenych ve slindch herbivorti (Schmelz ef al. 2009). Stejné jako u patogenti jsou
i u herbivori patrné urcité vzorce spousténi signalizacnich drah rostliny, lisici se v z&vislosti na potravni
gildé herbivora, ktery obranou reakci indukoval. Obecné se piedpoklada, ze utok hmyzu s kousacim
ustnim Ustrojim aktivuje JA drahu, zatimco savy hmyz je pfevazné asociovan se signaliza¢ni drahou
regulovanou fytohormonem SA (Pieterse & Dicke 2007).

V momenté, kdy se na rostliné sejde vic antagonistl, je dle hypotézy zaloZzené na vzajemné
komunikaci SA a JA signalizac¢nich drah (dale v praci oznaCovanou jako ,.crosstalk hypotéza“)
rozhodujici, ktery typ antagonisty aktivuje obrannou reakci rostliny jako prvni. Mnoho studii uvadi
antagonicky vliv téchto drah (Takeuchi ez al. 2011; Zhang et al. 2013), proto ma imunitni draha, kterou
prvni antagonista aktivuje, potencial determinovat obranu i vi¢i druhému uto¢nikovi. V praxi by podle
tohoto principu mély interakce vypadat tak, Ze pokud by napfiklad prvni uto¢nik aktivoval obranné
reakce asociované s JA (tedy nekrotrofni patogen ¢i kousavy hmyz), inhibuje se tim ¢innost SA, coz by
mohlo zvyhodnit dal§iho uto¢nika asociovaného s touto drahou (tedy biotrofni, hemibiotrofni patogeny
¢i savy hmyz), jelikoz se rostlina proti t¢émto antagonistim nebude moci efektivné branit. Paklize na
rostliné bude druhy uto¢nik indukovat stejné obranné systémy jako tto¢nik prvni, bude mit tato
interakce na oba uto¢niky negativni dopady, nebot’ se zvysi produkce obrannych latek, ke kterym jsou
oba nachylni (Thaler et al. 2012). Zjednodusené miizeme fici, Ze pfi setkani dvou uto¢nikl aktivujicich
rozdilné drahy, by dle hypotézy méelo dochazet k facilitaci utoku druhého ito¢nika, zatimco dvojity utok

asociovany se stejnou signalizacni drahou vede k jeho inhibici (viz Obr. 2).
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Obrdazek 2: Schéma komunikace mezi SA a JA kyselinou. B — biotrofni patogen, N — nekrotrofni patogen, K —
hmyz s kousacim ustnim ustrojim, S — hmyz se sacim ustnim ustrojim, JA — jasmonova kyselina, SA — salicylova

kyselina, misto krizeni oznacuje vzdajemny antagonicky vztah mezi témito drahami, tedy zZe jejich viiv jde proti

sobe

Pro ovéfeni platnosti hypotézy provedli Moreira a kolegové (2018) metaanalyzu studii, které
zahrnuji dvojity utok dvou druhd herbivorti, tok dvou druhli fytopatogeni a kombinaci téchto
antagonistt. Vysledek metaanalyzy ,,crosstalk hypotézu‘ nepodporuje, jelikoz ukazuje, Ze prvni itoCici
antagonista ma vliv pouze tehdy, aktivuje-li drahu regulovanou JA. Jeho vliv je navic vzdy negativni, a
to nezavisle na tom, jakon signaliza¢ni drahu by aktivoval druhy antagonista. Dale z metaanalyzy
vyplyva, Ze tento efekt je omezen pouze na piipady, kdy oba antagonisti okupuji stejnou ¢ast rostliny.
Prace (Moreira et al. 2018) je v souladu s podobnou metaanalyzou z téhoz roku, ktera pracuje pouze se
studiemi, kde byl vzdy prvnim Gto¢nikem patogen a druhym herbivor (Fernandez-Conradi et al. 2018).
Z té vychazi, ze biotrofni patogeny negativné ovliviuji preferenci a performanci vSech herbivord a
nekrotrofni patogeny nemaji na herbivory naopak zadny vliv.

Vysledny ucinek pritomnosti patogent se na performanci herbivorti ¢asto neprojevuje zptisobem
popsanym ,,crosstalk hypotézou*, zvlaste kdyz k vysledkiim nepodporujici hypotézu zapocteme jeste ty
interakce, ve kterych nebyl na herbivora zaznamenan zadny vliv. Zaroven nezanedbatelna cast studii
ukazuje predpokladany vysledny vliv, coz znacné komplikuje vyhodnocovani relevance této hypotézy.

Piehledné to ukazuje Tab. 2, kterd vychazi z rozboru podrobnéjsi Tab. 3 v Ptiloze 1.
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Pro Proti Bez Nejasny LepSiPEnaZ LepSiPE na

crosstalk crosstalku efektu vysledek rostliné I rostliné
B+K 7 10 7 3 10 7
B+S 2 7 2 0 7
N+K 5 B 2 1 B
N+S 2 6 0 0 6 2
Celkem 16 26 11 4 23 19

Tabulka 2: Tabulka zobrazuje, kolik interakci ze vSech studii, které obsahuje Priloha 1, se Fidi principy ,, crosstalk
hypotézy“. Kombinace v prvnim sloupci vzdy obsahuji pouze jednoho herbivora s patogenem. Sloupec ,,Pro crosstalk*
oznacuje interakce, ve kterych byl viiv patogenu na performanci herbivora v souladu s principy hypotézy. Opacny vysledek
zobrazuje sloupec ,, proti crosstalku . Hemibiotrofnimi patogeny (B/N) v Priloze 1, byly pri tvorbé tabulky zapocitavany jako
biotrofni patogeny (B), nebot by dle hypotézy méli spoustét stejnou signalizacni drahu, tedy SA. Sloupec ,, Bez efektu* znaci
vysledek, kdy nebyl zaznamenan vliv patogenu na performanci herbivora. Sloupec ,, Nejasny vysledek " oznacuje interakce, kde
mél patogen na herbivora pozitivni i negativni vliv zaroven (napriklad zvySoval jeho vahu larev, ale prildkal parazitoidy). B —
biotrofni patogen, N — nekrotrofni patogen, K — hmyz s kousacim ustnim ustrojim, S — hmyz se sacim ustnim ustrojim, Z —

zdrava rostlina, I — infikovana rostlina, PE — performance

Vzéajemnd komunikace fytohormonovych drah je dnes jiz pomérn€ hojné studovanym fenoménem,
nicméné jeho princip je v této hypotéze pravdépodobné zna¢né zjednodusen. Prvnim nedostatkem je, ze
ackoli byl antagonismus SA a JA drah pozorovan jiz mnohokrat, néktefi autofi zaznamenali i
synergismus téchto drah (Van Wees et al. 2000; Mur et al. 2006). Antagonismus drah byl pozorovan
prevazné u modelového organismu Arabidopsis thaliana a u nékolika druht zeméd€lskych plodin
(Thaler et al. 2012). Pro tvorbu ptesnych zavért o tom, jak se komunikace drah li§i mezi rostlinnymi
druhy a jak ¢asto k antagonismu dochazi, tedy nemame dostatek informaci.

Hypotéza navic rozliSuje interakce pouze na fyziologické urovni fytohormont a jiz se nezabyva
transkripénimi faktory, které stoji za regulaci gent kodujicich produkei téchto fytohormond. De Vos
(2006) napriklad uvadi, ze predchozi Gitok housenek Pieris brassicae (hmyz s kousacim Gstnim ustrojim)
nevede k rezistenci rostliny vii¢i nekrotrofnimu patogenu Alternaria brassicae. Jeho predeslé analyzy
odhalily, Ze jak nakaza, tak i utok herbivora skute¢né vedou k expresi genti spojenych s JA drahou, ale
vétiina z téchto genti neni identicka. Utok téchto housenek navic aktivuje transkripéni faktory, u kterych
jiz bylo demonstrovano, ze inhibuji transkripci gent kodujicich obranu proti 4. brassicae (Lorenzo et
al. 2004; De Vos et al. 2005). To, ze oba antagonisti aktivuji stejnou signalizacni drahu, tedy nutné
neznamend, ze rostlina bude produkovat obranné mechanismy, které jsou stejné u€inné vici obéma
utoCnikim. Pro zpfesnéni pfedstavy o tom, jak se rostlina brani pfi dvojitém utoku, je potfeba dale
vyhodnocovat zmény exprese rostlinnych gent po vystaveni antagonistim za pouziti metod, jako je
napiiklad profilovani genetické exprese apod.

Hypotéza také opomiji dalsi dalezité fytohormony, které se na rostlinné obrané mohou podilet.
UvazZovat nad vyznamem dalSich fytohormont v rostlinné obrané¢ ma smysl, nebot rostlinné
fytohormony maji vétSinou mnohem $ir$i skalu funkci. Naptiklad samotna kyselina jasmonova ma svou

roli nejen v regulaci obrannych reakci rostliny, ale napfiklad v regulaci ristu kofene ¢i v senescenci
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(Corti Monzoén et al. 2012; Zhang et al. 2020a). Do rostlinné obrany je nejspiSe zahrnuta vétSina
znamych rostlinnych fytohormont (Shigenaga & Argueso 2016).

Dals$im problémem je, Ze vysledky studii mohou byt zkreslené, jelikoz imunitni signaliza¢ni dréhy
jsou casto cilem manipulace nékterych patogenti. Napiiklad nekrotrofni patogen Botrytis cinerea
produkuje specidlni exopolysacharid, ktery aktivuje SA drahu a tim potlacuje JA drahu (Patkar & Naqvi
2017). Nekrotrof by tedy misto predikované inhibice kousavého hmyzu mohl tyto utocniky
zvyhodiiovat. Manipulace hostitelskou rostlinou je navic pomérné Casta nejen u nekrotrofii, ale i u
biotrofnich patogenti a specializovanych herbivori (Vargas et al. 2012; Okmen & Doehlemann 2014).

Ackoli mezi JA a SA drahami dochédzi ke komunikaci a rostlinné obranné mechanismy vici
konkrétnim skupindm antagonistii vykazuji zfejmé podobnosti, tyto dva faktory nejsou dostatecné pro
predikci vysledného vlivu jednoho antagonisty na druhého. Vztahy mezi imunitnimi drahami jsou

vvvvvv

interakce a na ni odpovidajici regulace genové exprese rostliny.

4.2 Vliv dvojitého atoku na performanci rostliny

Herbivofi i patogeny zanechavaji na rostlinach zna¢né skody i pfes jejich rozmanité zpisoby obrany.
Nasledky jejich spolecného utoku i pres to pro rostlinu obvykle nebyvaji fatalni. Celkem mizeme
pozorovat tii vysledné efekty dvojitého utoku na rostlinnou fitness: synergismus, antagonismus a sumu
Skod obou antagonistd, tedy aditivni efekt (Fournier et al. 2006).

Synergismus pozorujeme tehdy, kdyz dvojity utok prevysuje soucet Skod zpisobeny jednotlivymi
utocniky, Skody jsou tedy vyssi nez v pripad¢ aditivniho efektu. K tomu by potencialné mélo dochazet
tehdy, kdyz prvni antagonista zvySuje fitness druhému, tedy napiiklad v situacich, kdy patogen
modifikaci rostliny zvySuje dostupnost zdroji pro herbivora, nebo naopak herbivor usnadnuje
propuknuti ndkazy (viz ptedchozi kapitoly). Synergicky vliv antagonisti na rostlinnou performanci byl
doposud zaznamenavan pouze vyjimecné a jen za specifickych podminek. Heimes (et al. 2015)
napiiklad poukazuje na slaby synergicky efekt titoku brouka Phyllotreta nemorum a oomycety Albugo
sp. na rostlinu Barbarea vulgaris, ale pouze na jeji genotyp rezistentni vii¢i ndkaze oomycetou.

Mnohem vice studii uvadi aditivni efekt dvojitého utoku, ¢i dokonce efekt antagonicky (Schuldt et
al. 2017; Vyavhare et al. 2019; van Dijk et al. 2021). Ten je zplsoben negativnim vlivem jednoho
antagonisty na druhého, zpuisobenym napiiklad produkci pro herbivory nebezpecnych mykotoxind,
predaci spor ¢i nepiimymi interakcemi, jako je prilakani pfirozenych neptatel skrz modifikaci
hostitelské rostliny atd. Interakce v tomto piipadé snizuje zavaznost souctu skod, vysledné skody jsou
tedy mensi nez v ptipad¢ aditivniho efektu a mnohem mensi nez v ptipadé efektu synergického (Hauser
et al. 2013).

Casto zaznamenany aditivni nebo nizsi nez aditivni rozsah $kod zptisobenych dvojitym ttokem,

Mrwe

signalizanich drah. Kdyby antagonismus téchto drah determinoval vysledky interakci mezi
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antagonisty, predurCoval by tedy i dopady na rostlinu. Paklize by naptiklad antagonisti aktivovali
rozdilné signaliza¢ni drahy, druhy Utocnik by mohl byt vici rostlinné obrané imunni, nebot’ by dle
hypotézy prvni utocnik inhiboval obranné reakce vii¢i druhému. Rostlina by se tak stala nachylnéjsi viici
druhému utoénikovi, ktery by mohl zptisobit vétsi skody, nez kdyby byl na rostliné pfitomen sam.
Utoénici by v tomto piipadé mé&li na rostlinnou fitness synergicky efekt. Pokud by vsak utoénici
aktivovali stejné drahy, rostliné by stacilo investovat jen do jednoho druhu imunitni odpovédi, ktera by
mobhla byt druhym uto¢nikem jesté posilnéna, a tak by rostlina byla imunni vii¢i obéma utokim a utrzila
by jesté mensi Skody, nez kdyby celila pouze jednomu z nich (Thaler ef al. 2012; Hauser et al. 2013). Z
textu vyse vSak vyplyva, ze se této hypotéze zatim nedostalo dostatecné podpory od studii zamétenych
na fitness antagonistll a ani studie zaméfené na fitness rostliny pod dvojitym tutokem tuto teorii
nepodporuji. Mezi v§emi kombinacemi potravnich gild s patogeny nebyl v tomto sméru zaznamenan
zadny rozdil (Hauser et al. 2013). Hauserova metaanalyza dale poukazuje na to, Ze je potieba rozliSovat
mezi dopady utoku na jednotlivé organy rostlin a na celkovou biomasu rostliny. Zatimco dvojice
antagonistll ptisobi synergicky vaci velikosti rostliny (pouze nadzemni ¢asti rostliny) a taky velikosti a
poctu rostlinnych orgéand, na reprodukeci a celkovou biomasu rostliny ma dvojity Gtok spise aditivni az
antagonicky vliv. Ackoli tedy rostlinné organy utrzi rozsahlé skody, je rostlina stale schopna piezit a
mozna i tyto ztraty efektivné kompenzovat.

Kompenzace je mechanismus rostlinné tolerance biotického stresu. Tolerance se 1isi od indukované
obrany tim, Ze jeji mechanismy nemaji vliv na fitness antagonistii, rostlina je jejich prostiednictvim vsak
schopna snaSet, popiipad¢ i sniZovat, zpiisobené ztraty (Stowe et al. 2000). Za kompenzacnim rlistem
obvykle stoji mechanismus relokace zivin, ¢i metabolické zmény a je typicky pozorovan u rostlin pod
utokem herbivord (Fornoni 2011). Ve studiich zabyvajicich se dvojitym utokem byla kompenzace
leckdy pozorovdna pouze u spolecného utoku antagonistii a pfi jejich jednotlivém utoku nikoli.
Teoreticky by tedy dvojity utok mohl pfedstavovat siln€jsi stimul pro vyvolani této reakce (van Mdolken
et al. 2014; Heimes et al. 2015). Nicmén¢ pro kompenzacni rist v mnoha ptipadech staci i pfitomnost
jen jednoho antagonisty (Robert ef al. 2014), a navic dle Hausera (2013) dochazi k synergickému efektu
utokt spise v okamziku, kdy je experiment vedeny v 1épe kontrolovatelnych vnitfnich prostorech. Ve
venkovnich experimentech jsou Skody plynouci z dvojitého utoku obvykle naopak nizsi. Vysledny efekt
by tedy mohl byt zkresleny uz pii designovani experimentu. Hauserovo zjisténi navic demonstruje, ze
kompenzaéni rust je rovnéz zavisly na dostupnosti zdroji . Vy$§i kompenzacni aktivita tedy nemusi byt
nutn¢ podminéna jen pfitomnosti vice typl antagonistd, spiSe se jedna o jeden z mnoha faktort, které
ovliviiuji schopnost tolerance rostliny.

Kromé kompenzaéniho rustu mize dvojity Gtok jednoduse zpisobit vyssi produkci obrannych latek
nez v piipadé utoku jednoho antagonisty. Spole¢ny utok oomycety Al/bugo a brouka Phyllotreta
nemorum napiiklad zvySuje produkci saponind genotypu rostliny Barbarea vulgaris bez rezistentniho
genu vuci herbivorii (van Moélken et al. 2014). Ac¢koli se tedy performanci rostliny pod dvojitym atokem

zatim nedostalo stejné pozornosti jako performanci antagonisti, je patrné, Ze interakce antagonistd ¢asto
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nemaji na performanci rostliny fatalni nasledky. Rostlina je pti ném schopna zvysit produkci obrannych

latek a zfejmé dokaze Skody efektivné snizovat, potazmo tolerovat a kompenzovat.
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5. Zavér

Tato prace shrnuje soucasné informace o interakcich mezi fytopatogeny a herbivory na rostlinach.
Poukazuje na dilezitost pfimych, a hlavné dlouho opomijenych neptimych interakci pro pretvaieni
hmyzich komunit, §iteni rostlinnych nakaz a regulaci rostlinnych populaci.

Z neptimych interakei byla zatim nejvice prozkoumana fytopatogenem zptisobena modifikace
hostitelské rostliny a jeji vliv na herbivorovu preferenci a performanci. Zasadni roli v tomto sméru hraji
zfejmé zmeény ve slozeni rostlinnych VOCs. Modifikaci rostliny dochazi i ke zméné dostupnosti zdroji
a regulaci obrannych latek rostlin. Vysledny vliv modifikace hostitelské rostliny na herbivora se lisi
v zavislosti na druhové specificité vSech ¢lentl interakce.

Fytofagni hmyz ptedstavuje efektivni zplsob pienosu z rostliny na rostlinu predev§im pro viry.
Vektorem prenasSené patogeny rovnéz modifikuji hostitelskou rostlinu, pfi¢emz v tomto piipadé ma
modifikace obvykle pozitivni dopady na vektory, jelikoz tim patogen zvysuje své Sance na pienos.
Vyjimkou je pfildkani parazitoida vektora, diky kterému dochdzi k rozptyleni vektorti a tim ke zménam
prevalence patogenu v rostlinné populaci. Jaké faktory ovlivituji vysledny efekt parazitoidii na Sifeni
patogentl, vyzaduje jeste dalsi zkoumani.

Herbivofi, pfevazné ti s kousacim stnim tstrojim, ¢asto zvyhodiuji nekrotrofni patogeny, kterym
skrz konzumaci rostlinnych pletiv zprostfedkovavaji vstup do téla hostitelské rostliny. Naopak biotrofni
patogeny diky t€émto herbivoriim neziidka ptichazi o misto, kde by mohly rist, a rovné€z o spory, skrz
které se rozmnozuji. | tyto interakce se ovSem znacné 1isi podle druhového slozeni ¢lenti v interakci.

I pfes tyto nejednoznacné vysledky dnesni studie jasné ukazuji, Zze dvojity utok antagonistd ma na
rostlinou fitness prevazné aditivni efekt. Kombinace antagonistl sice zna¢n¢€ poskozuji rostlinné organy,
nicméné celkové Skody na rostlinu jsou obvykle mnohem mirnéjsi, coz naznacuje, ze rostliny jsou
potencialné schopny utrzené skody kompenzovat.

Koncept ,,crosstalk hypotézy* je pfili§ jednoduchy na to, aby saim o sobé& postacoval k definici
vzorcu v interakcich. Pro dosazeni tohoto cile by budouci vyzkum mél zahrnovat i analyzy ostatnich
fytohormont, rostlinnych gentl a jejich transkripénich faktortl. Skala doposud zkoumanych organismi
chceme zlepsit nase povédomi o tom, jak troj¢lenné interakce ovliviiuji slozeni vegetace, je tieba tuto
Skalu rozsifit i na dalsi, v prirod¢ se voln¢ vyskytujici druhy. Kromé toho by ziskané informace mohly
prispet i k vytvafeni novych a efektivnéjSich metod pro kontrolu plevelt a rostlinnych Sktdca

v zemédélské sfére.
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7. Prilohy

7.1 Prehled studii demonstrujicich vliv interakce antagonistii na preferenci

a performanci herbivorii
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wiN=

10.

11.

12.

13.

14.
15.

16.
17.

18.

19.

20.

Rostlina

Lactuca sativa
Populus nigra
Saccharum spp

Betula pendula

Betula pendula
Arachis hypogaea L.

Vitis vinifera

Triticum aestivum
Vitis vinifera

Vicia faba

Cirsium arvense

Vicia faba

Melaleuca
quinquenervia
Cirsium arvense
Byturus spp

Solanum tuberosum

Silene latifolia

Asparagus
asparagoides
Betula pubescens

Triticum sp.

Herbivor

Myzus persicae (S)
Lymantria dispar (K)
Diatraea saccharalis (K)

Epirrita autumnata (K)

Euceraphis betulae (S)
Spodoptera exigua (K)

Lobesia botrana (K)

Sitobion avenae (S)
Epiphyas postvittana (K)

Aphis fabae (S)
Apion onopord (K)
Aphis fabae

()

Oxyops vitiosa (K)

Cassida rubiginosa (K)
Drosophila suzukii (S)

Spodoptera littoralis (K)
Hadena bicruris (K)

Crioceris sp. (K)

Epirrita autumnata (K)

Tenebrio molitor (K)

Patogen

Botrytis cinerea (N)

Vliv niakazy na rostlinu

Snizeny obsah chlorofylu

Melampsora laricipopulina (B) Zvyseni mannitolu a dusiku

Fusarium verticillioides (N)

Melampsoridium betulinum

(B)
Marssonina betulae (N)
Sclerotium rolfsii (N)

Botrytis cinerea (N)

Fusarium graminearum (N)
Melampsoridium betulinum

(B)
Botrytis fabae (N)

Puccinia punctiformis (B)
Uromyces viciae-fabae (B)
Botrytis cinerea (N)
Puccinia psidii (B)

Phoma destructiva (N)
Botrytis cinerea (N)

Phytophthora infestans (B/N)
Microbotryum violaceum (B)

Puccinia myrsiphylli (B)

Melampsoridium betulinum

(B)

Fusarium proliferatum (N)
Fusarium avenaceum (N)

Zvysena produkce VOCs + nova
slozka — oktanol
NA

Zvyseni aminokyselin
Zvyseni cukr(, snizeni fenol

NA

Zvyseni pentadekanonu ve VOCs
NA

NA
NA
Zvyseni dusiku
Snizeni dusiku
NA

Tendi stonky, méné listl
NA

NA
Zabranéni tvorby tobolek
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Vyssi
PE PR
Z NA
| |
? NA
| NA
| |
| |
| NA
Z 7
| |
| NA
| NA
| NA
NA
? Z
Z 7
Z 7
|
? Z
Z X
Z NA
X |
Z 7

Vliv patogenu na performanci
herbivora

Mensi velikost msic

Rychlejsi vyvoj larev

Vétsi larvy na z. rostlindch ale méné
parazitoidl na i. rostlinach

Mensi pocet parazitoid(

Vyssi vaha msic

Rychlejsi vyvoj, vétsi vaha larev
Kratsi vyvoj, Uspésnéjsi prezimovani,
vyssi fekundita

Vyssi mortalita a nizsi fekundita
Rychlejsi vyvoj, vyssi fekundita

Rychlejsi rdst msic

Uspéinéjsi prezimovani

Rychlejsi vyvoj, nizsi fekundita
Pomalejsi vyvoj, nizsi fekundita
Nizsi mortalita na mirné nakazenych,
vyssi na silné nakaZenych rostlinach
Vétsi mortalita larev

Mensi velikost a Sance na preziti
dospélcl

Zadny vliv na performanci

Snizeny pocet vylihnutych dospélca,
autor to ale nedokazal propojit s
ndkazou

Preziti larev bylo snizeno o0 38 %

Nizsi vaha larev

Zadny vliv na performanci
Vyssi mortalita

Zdroje

(Ngah et al. 2018)
(Eberl et al. 2020)
(Penaflor & Bento
2019)

(Saikkonen et al. 2001)

(Johnson et al. 2003)
(Cardoza et al.
2003a,b)

(Mondy & Corio-
Costet 2000, 2004)
(Drakulic et al. 2015)
(Rizvi & Raman 2015)

(Zebitz & Kehlenbeck
1991)

(Friedli & Bacher
2001; Bacher et al.
2002)

(Al-Naemi & Hatcher
2013)

(Rayamajhi et al.
2006)

(Kruess 2002)

(Cha et al. 2020)

(Abreha et al. 2015)
(Biere et al. 2002)

(Spafford J., Reilly, and
Batchelor 2007)
(Lappalainen et al.
1995)

(Guo et al. 2014)



21.

22.

26.
27.

28.
29.

30.

33.

34.

Brassica rappa

Adenostyles
alliariae

. Rosa hybrida
. Triticum aestivum

. Brassica rapa

Plantago lanceolata
Rosa chinensis

Saccharum spp.
Caffea sp.

Plantago
lanceolata

Plantago lanceolata

Tussilago farfara
Senecio vulgaris
Carduus
thoermeri

. Oryza sativa
. Rumex crispus

Rumex obtusifolius

. Oryza sativa
. Brassica nigra

. Capsicum spp

. Capsicum annuum

Phaedon cochleariae (K)

Oreina elongata (K)
Oreina cacaliae (K)

Rhodobium porosum (S)
Frankliniella occidentalis (S)

Sitobion avenae (S)
Pieris brassicae (K)

Melitaea cinxia (K)
Spodoptera exigua (K)

Diatraea saccharalis (K)

Hypothenemus hampei (K)

Melitaea cinxia (K)

. Lycopersicon esculentum Trialeurodes vaporariorum (S)
32.

Melitaea cinxia (K)

Tyria jacobaeae (K)

Trichosirocalus horridus (K)

Rhinocyllus conicus (K),
Cassida rubiginosa (K)
Nilaparvata lugens (S)

Gastrophysa viridula (K)

Nilaparvata lugens (S)
Pieris brassicae (K)

Spodoptera exigua (K)

Bemisia tabaci (S)

Fusarium poae (N)
Fusarium culmorum (N)
Alternaria brassicae (N)
Uromyces cacaliae (B)

Botrytis cinerea (N)

Blumeria graminis (B)

Erysiphe cruciferarum (B)

Podosphaera plantaginis (B)
Podosphaera pannosa (B)

Fusarium verticillioides (N)

Fusarium solani (N)

Podosphaera plantaginis (B)

Oidium neolycopersici (B)
Podosphaera plantaginis (B)

Coleosporium tussilaginis (B)

Puccinia carduorum (B)

Rhizoctonia solani (B/N)

Uromyces rumici (B)

Xanthomonas oryzae (B)
Xanthomonas campestris (B)

Snizeni aminokyselin, zvyseni
cukrid a obrannych latek
Snizené mnozstvi VOCs

NA
Tvorba odrazujicich VOCs

Zvysena produkce VOCs
ZvysSeni ergosterolu

Snizeni iridoidnich glykosid( v
listech

ZvySeni produkce VOCs.

NA

Snizeni dusiku
NA
NA

Zvyseni kyseliny stavelové
Vice oxalatu, Ca a N a skrobu

Vice oxalatu, Ca a N, méné skrobu

Zvysena produkce VOCs
Zvyseni homoterpen,
glukosinolatl a seskviterpent

Xanthomonas campestris (B) Vyssi produkce VOCs

Virus bronzovitosti rajcete (B) NA
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N N

N NN N N

N

N N N N

NA

NA

NA

NA
NA

NA
NA

N

NA
NA

NA

NA

Zadny vliv na performanci
Vyssi mortalita
Delsi larvalni vyvoj

Nizsi vaha, mensi velikost a delsi vyvoj
larev

Vyssi mortalita

Vyssi mortalita

Nizsi vaha dospélca, delsi vyvoj, nizsi
fekundita, vice parazitoid(

Mensi pocet parazitoidd

Pomalejsi vyvoj

Nizsi vaha larev, nizsi fekundita,
zhorsena kvalita vyvoje

Nizsi vaha larev, nizsi reprodukce
Samice mély vice potomkd

Snizeni i zvyseni rGznych imunitnich
funkei

SniZzena atraktivita pro parazitoidy
Vétsi pocet parazitoidd

Snizeni fekundity

Zadny vliv na performanci

Nebyl zjistén zadny vliv na performanci
ani u jednoho druhu herbivora

Usp&snéjsi vyvoj

Nebyl zjistén vliv na performanci
Vyssi mortalita

Zadny vliv na performanci

Vétsi pocet parazitoidd

Zadny vliv na performanci

Delsi vyvoj, snizena fekundita

(Rostas & Hilker 2002)
(Roder et al. 2007)
(Mouttet et al. 2011)
(Kang et al. 2018)

(Desurmont et al.
2016)

(Laine 2004)
(Yang et al. 2013)

(Franco et al. 2021)
(Morales-Ramos et al.
2000)

(Rosa et al. 2018)

(Huang et al. 2022)
(Van Nouhuys & Laine
2008)

(Tinney et al. 1998)

(Kok et al.,
1996)

(Sun et al. 2021)
(Hatcher et al. 1995)

(Sun et al. 2016)
(Ponzio et al. 2016)

(Cardoza & Tumlinson
2006)
(Pan et al. 2013)
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42.

43.

44.
45.

. Capsicum annuum

Zea mays

Cucurbita

pepo

Capsicum annuum
Vaccinium
macrocarpon

Bemisia tabaci (S)
Peregrinus maidis (S)
Bemisia tabaci (S)
Tetranychus urticae (S)
Choristoneura parallela (S)

Lymantria dispar (K)
Sparganothis sulfureana(K)

Virus okurkové mozaiky (B)
Spiroplasma kunkelii (B)

Papaya

ringspot virus (B)

Virus bronzovitosti rajcete (B)
Phytoplasma spp. (B)

Vyssi produkce linalolu a
fenylacetyldehydu

Zvyseni a snizeni nékterych
hodnot aminokyselin, kyselejsi pH

Navyseni a snizeni nékolika druhd x

cukru a aminokyselin

NA

Zvysené hodnoty prvkd (N, P, K,
Na, Ca, S, Fe, Mn, B, Al). Snizeni
hodnot Mg a proantokyanidin(

Z  Kratsivyvoj

x  Vyssi fekundita

X Nebyl zjistén Zadny vliv na performanci
x  Vyssi fekundita, lepsi vyvoj

NA Castéjsi preziti larev, vy$si vaha larev

NA Castéjsi preziti larev, vy$si vaha larev
NA Castéjsi preziti larev

(Saad et al. 2019)
(Vega et al. 1995)
(Gadhave et al. 2019)

(Belliure et al. 2010)
(Pradit et al. 2019)

Tabulka 3: Tabulka zobrazuje informace o interakcich patogenit a herbivorii, které jsou zkoumané ve studiich ve sloupci ,, Zdroje . Sloupec ,, Vyssi PE/PR " oznacuje na které rostline mél herbivor

vys$$i PE (performanci) a PR (preferenci) a miize obsahovat tyto kategorie: I — infikovanda rostlina, Z — zdrava rostlina, x — vliv nebyl zjistén, ? — nejasny vysledek, NA — vliv se nezkoumal. Tab. 3.

nezahrnuje interakce vektorem prenasenych patogenii a jejich vektori, jelikoz u nich lze predem ocekavat pozitivni vliv na performanci herbivorii (kromé prilakant parazitoidii) jiz z principu jejich

koevoluce s vektorovym hmyzem. Tabulka nicméné obsahuje interakce vektorem prendsenych patogenii s nevektorovymi patogeny (37.-45.)
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