Univerzita Karlova, Pfirodovédecka fakulta,

Ustav pro zivotni prostredi

Dopad herbivori na popula¢ni dynamiku
rostlin: Vyznam pro biologickou kontrolu

zavleCenych rostlin

Bakalatska prace

Hana Sulcova

Skolitel: Mgr. Petr Dostal, Ph.D.
Konzultant: Mgr. Zden€k Janovsky

Interni konzultant: doc. Jan Frouz, CSc.

Praha 2011



ProhlaSuji, Ze jsem bakalafskou praci vypracovala samostatné pouze s pouzitim uvedené
citované literatury.

VPraze dne .....ooovneeeeeeee e,

Hana Sulcova



Podékovani

Réda bych zde pod¢kovala predev§sim mému konzultantovi Zdeiikovi Janovskému za
velkou trpélivost a cenné rady pii zpracovani mé bakalaiské prace. Velice dékuji mému
Skoliteli Petru Dostélovi za ochotu, se kterou se ujal vedeni mé bakalarské prace a doc.
Janu Frouzovi za interni konzultace. D&kuji také vSem, ktefi mné pfi psani prace

podporovali, hlavné mé rodin€ a pratelim.



Abstrakt

vvvvv

ovliviiuji populace rostlin nejen piimo pastvou, ale i1 tfeba seSlapem a vytvafenim
disturbanci v porostu. Maji také velky potencidl ovliviiovat popula¢ni dynamiku
jednotlivych druhti rostlin. Cilem této prace je zhodnotit vliv herbivorii na populacni
dynamiku rostlin a interpretovat jej ve vztahu k biologické kontrole zavlecenych rostlin.

Pfi zhodnocovani vlivu herbivorii je potfeba brat v potaz i skutecnost, ze hebrivoii
neovliviiuji pouze rostliny, ale také ptisobi na sebe navzdjem, at’ uz ptimou kompetici ¢i
nepiimou. Pii biologické kontrole proto nemusi byt vhodné pouzivat vice druhtt herbivort
k potlaceni nepiivodniho druhu. Mira vlivu herbivorti na populacni dynamiku rostlin je
také zavisld na celkovych podminkach ve spolecenstvu. Mdlo disturbovana stanovisté
s vysokou mirou kompetice davaji vyss$i Sanci na uspéch biologické kontroly, protoze
tamni podminky usnadnuji kompeti¢ni vylou€eni cilového druhu.

Velkou roli pfi biologické kontrole maji odliSné Zivotni strategie rostlin, zejména
délka zivota a vytrvalost semenné banky. Monokarpické druhy s piechodnou semennou
bankou Ize pomérné uspésné redukovat konzumaci semen, piipadné kvéti. Oproti tomu u
vytrvalych polykarpickych druhli je nezbytné redukovat piimo ustavené jedince.
V takovych situacich se jako pomérné UspéSna jevi biologickd kontrola podzemnimi
herbivory. Moznymi diivody tspéchu tohoto zptisobu biologické kontroly je dlouhodobé
pusobeni larev pidniho hmyzu a také zvySeni nachylnosti rostlin k patogenim kvuli

poskozeni epidermis kotentl.

Kli¢ova slova: herbivorie, invazni rostliny, populacni dynamika rostlin, sekundarni

metabolity, biologicka kontrola



Abstract

The impact of herbivores on plant population dynamics: The importance for biological

control of invasive plants.

Herbivory is one of the most important relations between plants and animals. The
herbivores affect plant populations not only by grazing, but also by trampling and
disturbing the vegetation. Herbivores have also great potential to affect the population
dynamics of particular plant species. The aim of this thesis is to evaluate the effect of
herbivores on plant population dynamics and to interpret it in relation to biological control
of invasive plants.

When evaluating the effect of herbivores, it is necessary to keep in mind the fact that
herbivores don’t affect only plants but also each other through direct as well as indirect
competition. The use of different herbivore species to supress the invasive plants may not
necessarily be effective. The range of the effect of herbivores on plant population
dynamics depends also on the environmental conditions. Habitats with infrequent
disturbances and high competition levels among plants increase the effect of biological
control, because high competition facilitates competitive exlusion of the target plant
species.

Different life-histories of plants play are also important in terms of biological control
mainly the life-span and the endurance of the seed bank affect the results. Monocarpic
species with short-lived seed bank can be relatively easily reduced by consumption of
seeds or florets. On the other hand, perennial polycarpic species need to be reduced by
affecting the established individuals. In such plant species, the biological control by below-
ground herbivores seems to be relatively more effective. Possible explantions of the
success of this herbivore functional group are the long-term activity of belowground insect
larvae and the increased vulnerability of plants to pathogens because of damaged root

epidermis.

Keywords: herbivory, invasive plants, plant population dynamics, secondary metabolites,

biological control
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1 Uvod a cile prace

Mezi rostlinami a zivo€ichy existuje celd fada interakci. Jednou z nich je herbivorie,
neboli bylozravost. Zivogichové — herbivofi se Zivi rostlinnymi pletivy (nadzemnimi i
podzemnimi) a ziskédvaji tak potiebnou vyZzivu pro vlastni riist a vyvoj.

Prvni rostliny vystoupily na sou$ pted pfiblizné 400 miliony let na ptelomu siluru a
devonu. Herbivorie oproti tomu vznikla aZ nejméné o jedno geologické obdobi pozdéji
(karbon), kdy se hmyz a dalsi ¢lenovci naucili vyuZzivat rostliny jako zdroj potravy. Do té
doby byl rostlinny materidl vyuZivan pouze detritovornimi rozto¢i. Velky rozvoj mnoha
skupin hmyzu nastal po vzniku krytosemennych rostlin (Labandeira ez al. 2006).

Kromé herbivorie se vyvijely 1 jiné vztahy rostlin a Zivo€ichd, které mohou mit na
rostliny 1 pozitivni dopad. Napfiklad Sifeni semen pomoci riznych Zivoc¢isnych skupin,
jako jsou ptaci, hlodavci, brouci nebo mravenci. Uplatituje se zde endo- i exozoochorie.
Herbivofi jako Sifitelé rostlinnych semen pomahaji pfekonavat vzdélenostni i geografické
migraéni bariéry rostlin.

Dals$im pro obé strany vyhodnym vztahem je opyleni kvéti hmyzem. Béhem evoluce
doSlo ke vzniku mnoha pfizplsobeni rostlin a opylovaci. Dochazi také ke vzniku
specialistil vdzanych vzajemné na jeden druh. V extrémnim pfipad¢, napiiklad u druhu
Oxyanthus pyriformis, ktery tvoti dlouhé trubicovité kvéty, po redukei po¢tu opylovact
(1i8aj1) nedochazi k opyleni a rostlinny druh miize byt existencné ohrozen. (Johnson et al.
2004).

Herbivorie ovliviiuje celd pfirodni spolecenstva (del-Val et Crawley 2004).
Naptiklad spasanim muze byt blokovana sukcese stanovist a herbivorie tak velmi silné
pusobi na utvareni krajiny. Jina plisobeni herbivori, jako naptiklad seslapani, podhrabani
mohou pozitivné i1 negativné ovlivnit biodiverzitu stanovisté. VétSinou je vSak vztah
herbivorie a biodiverzity unimodalni, snejvyssi diverzitou pfi stfednich intenzitach
herbivorie (Hobbs e Huenneke 1992).

Rostliny, jako ptisedlé organismy, jsou snadno dostupné herbivortim. Proto se u nich
zaCaly vyvijet rizné typy mechanické a chemické obrany. Rostliny v ptipadé chemické
obrany tvofi sekundarni metabolity, a to vétSinou na bazi uhliku nebo dusiku v zavislosti
na uzivnosti prosttedi. Herbivofi se tyto obranné bariéry rostlin snazi neustale pifekonavat
nebo obchdzet, rostliny je naopak zesiluji nebo kombinuji. Tim dochdzi k neustalé

koevoluci mezi rostlinami a herbivory (Crawley 1997).



Herbivorie negativné piisobi na rostliny, ale obvykle nevede k jejich uplnému zaniku.
Zalezi vsak, které Casti a stadia rostlin jsou konzumovany. Napiiklad predace semen, ktera
se Casto fadi mezi herbivorii, zpiisobuje mortalitu jedincl (semen) témét vzdy. Také ztraty
rostlinnych pletiv ve fazi semendcku mohou byt fatalni. Oproti tomu dospéli jedinci rostlin
snesou 1 pomérné velké poskozeni.

Z pohledu rostlin hraje roli i to, jaky herbivor je spasa. Vzhledem k tomu, ze rostliny
ptredstavuji t€Zko stravitelnou a malo vyzivnou potravu, vykazuji rtizné skupiny herbivort
riznou selektivitu k ¢dstem a zivotnim stadiim rostlin. S tim jsou spojeny i zpisoby,
jakymi herbivofi rostliny poskozuji (napf. sani, okus, tvorba hélek atd.). Pochopitelné
jednotlivé skupiny herbivori 1 jejich specifické zplisoby poSkozovani rostlin se rozdilné
promitaji do jejich schopnosti rlstu, pieziti a do jejich plodnosti. Herbivofi casto
vyznamn¢ ovliviiuji populacni dynamiku spasanych rostlin. Herbivorie se proto z pohledu
Clovéka miize uplatnit jako vitany ndstroj kontroly populaci invaznich druhii rostlin
(Crawley 1989).

Cilem této prace je zhodnotit jeden z hlavnich vztaht rostlin a zivo¢ichli — herbivorii.
Konkrétné€ jsem se zaméfila na tyto aspekty herbivorie:

e jak se navzdjem ovliviluji trofické urovné v terestrickych ekosystémech po
strance regulace pocetnosti

e jaké jsou adaptace rostlin k obrané ptfed herbivory a jaké jsou adaptace
herbivort k jejimu prekonani

e jaké jsou hlavni skupiny herbivort a jejich zptisob konzumace rostlin

e jak herbivorie ovliviiuje popula¢ni dynamiku rostlin

e jaky je vyznam herbivorie pro biologickou kontrolu zavle¢enych rostlin



2 Trofické vztahy rostlin a herbivoru a jejich vzajemna regulace

Na svété existuje mnozstvi primarnich producenti — pfevdzné rostlin a na né
potravné vazanych herbivort. Herbivofi konzumuji rostliny a ty se s v&t§im ¢i menSim
uspéchem brani. Krajni pfipady, kdy Gplné pievladnou rostliny nebo naopak herbivofi, se
mohou nazyvat tzv. zelenym, ptipadné¢ hnédym svétem (,,green world hypothesis*,
Hairston et al. 1960). Zde se nabizi pifirovnani k procesim strukturovani spolecenstev,
znamé piedevs§im v limnologii jako top down a bottom up effect (Lampert et Sommer
1997). Top down znamend kontrola ,shora“. Ryby ve vodnich ekosystémech poZiraji
zooplankton (herbivory) a zooplankton zase fytoplankton. Bez pfitomnosti ryb kontroluje
systétm zooplankton (herbivoii). Kdyz je systém kontrolovan produkci primarnich
producentd, hovofime o kontrole ,,zdola* (bottom up). Pokud je v ekosystému nedostatek
Zivin, je nizka primarni produkce, a tim i mald biomasa konzumentii. Podobné situace
muzeme nalézt i v terestrickych ekosystémech.

Predatofi hraji klicovou roli v kontrole herbivorie, a tim mohou pozitivné ptisobit na
rostliny. Napftiklad ptaci redukuji populace hmyzu, a nepfimo tak zlepsuji stav mistnich
semenacka stromi (Mazia et al. 2009). Podobné jako predace, mohou podobné pisobit
také nemoci nebo parazité herbivora.

Herbivoii vSak mohou v urcitych piipadech ptfevladnout a veskerou zelen prakticky
,Vypast®“. Dé&je se to hlavné u skupin s vysokym reproduk¢énim potencidlem, jako je hmyz
nebo hlodavci (napt. Heliasz et al. 2011). Tyto ptipady jsou vSak velmi vzacné a oblastné
omezené. Mohou se napfiklad Castéji vyskytnout v oblastech sjednim hlavnim typem
vegetace (Gatehouse 2002). V pfirod¢ tato mista ¢asto vznikaji naptiklad po lesnim pozaru
(Crawley 1997). Piikladem, kdy herbivoii zna¢né redukuji vegetaci, mize byt kolonizace
souostrovi Haida Gwaii u zapadniho pobiezi Kanady vysokou zvéti (Odocoileus hemionus
— jelenec usaty; Martin et al. 2010). Nasledkem této kolonizace bylo velké snizeni
biodiverzity rostlinnych druh, a tim zjednodusSeni rostlinnych a zivocisnych spolecenstev.
Celkovy ubytek vegetace, hlavné kei a podrostu, byl podpoten také absenci predator a
souvisejicim pfemnozenim jelenct.

Stav hnédého svéta muze také castecné nastat i kvili nedostatku potravy pro
herbivory. VétSinou se tak déje lokdlné v ramci jednoho stromu nebo dokonce listu a
herbivory zde predstavuji bezobratli. V téchto ptipadech se také Casto uplatiiuje kompetice
mezi herbivory a to vnitrodruhova i mezidruhova (Tack et al. 2009). Rostliny se vSak na

vétsing terestrického svéta téméet vzdy herbivoriim ubrani, pfestoze jsou nejndpadnéjsi a



velmi dobie dostupny zdroj potravy. Rostliny se tedy musely dokazat herbivorim vyhnout

nebo je né¢jakym zpisobem odradit.



3 Prizplsobeni herbivora a rostlin

3.1 Moznosti obrany rostlin

Zékladni ochranou rostlin je jejich pfirozena nestravitelnost. Rostliny obsahuji
mnozstvi latek, které rostlinu vyztuzuji a které se vyvinuly uz pii ptechodu rostlin na sous
(Judd et al. 2008), ne tedy primarn¢ jako obrana proti herbivorim. Ptikladem muze byt
celuldza, lignin a jiné latky s vysokym obsahem uhliku a rGzné tuhé vlaknité struktury
v rostlinach. Na obranu proti herbivorim mohou rostliny také vytvaret rizné fyzické
bariéry, jako jsou trichomy, trny nebo tvorba pryskyfice (Massei et al. 2000). Rostliny jsou
velmi nevyzivné jidlo. Jejich pomér uhliku ku dusiku je hodné v neprospéch dusiku. Dusik
je tudiz pro herbivory limitujici faktor (Crawley 1997). T¢la herbivorti obsahuji daleko
vice dusiku nez jejich potrava, a proto se u nich vyvinuly rizné mechanismy k zvyseni
efektivity pfijimaného dusiku.

Rostliny se také mohou branit herbivorii inikem v prostoru nebo v ¢ase. Nejlépe
pfizptisobené pro Unik v €ase jsou tzv. efemerni (kratkodobé) rostliny, které¢ maji rychly
zivotni cyklus. Tyto druhy dokdzou vyriist a rozmnozit jesté predtim, nez v sezoéné aktivuje
vétsina herbivorti (Hanley 1998). Podobné na tom jsou rostliny, které vyrostly na pozarem
spalenych mistech. Na téchto lokalitach je herbivorie velmi utlumena a rostliny tak mayji
v&t$i $anci na rozvoj. Cim dfive a rychleji rostliny po ohni kliéi, tim maji mensi chemickou
obranu (ibidem). Unik v prostoru vyuzivaji napiiklad jednoleté rostliny. Na tizemi, kde se
jeden rok vyskytoval urcity druh, se dalsi rok nemusi objevit ani jeden jedinec (Maron et

Crone 20006).

3.1.1 Sekundarni metabolity

Jednim z hlavnich divoda, pro¢ se rostliny dokézaly ubranit herbivortim, je vznik
sekundarnich metaboliti. Tyto latky se vytvaii v télech rostlin biochemickymi reakcemi,
avSak neplni zadnou z primarnich funkci organismu, a nemaji tak pifimy vliv na samotné
preziti rostliny. Jsou to chemicky velmi riiznorodé latky casto ukladané na riiznych mistech
v buiice (bunécné stény, vakuoly) nebo do specialnich buné¢k (silicné bunky, pryskyfi¢né
kanalky). V prabéhu evoluce vznikly mnohokrat, tj. polyfyleticky (Judd et al. 2008).

Ackoli byly sekundarni metabolity povazovany za latky odpadni, ¢asto zptsobuji, ze
rostliny jsou pro herbivory jedovaté, nechutné, hife stravitelné nebo odpudivé. Kromé

kontroly herbivorti mohou mit sekundarni metabolity i mnoho jinych funkeci. Naptiklad se
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tak rostliny brani parazitickym rostlindm nebo mohou svymi sekundarnimi metabolity do
urCité miry kontrolovat i své bezprostiedni okoli a mit vyhodu v boji o prostor (napf.
Vrchotova et Sera 2008). V jinych piipadech se také sekundarni metabolity uplatiiuji jako
soucast vlni a barevnych pigmentl ldkajicich opylovace (Bennett e Wallsgrove 1994).

Sekundarni metabolity mizeme obecné délit na uhlikaté a dusikaté. V oblastech, kde
je nedostatek dusiku, tvoti rostliny sekundarni metabolity na zaklad¢ uhliku, a podporu;ji
tim vlastni pfirozenou nestravitelnost. VétSinou se jedna o dalSi vlaknité struktury a
inkrustujici latky (Crawley 1997). Rostliny tvofici sekundarni metabolity na béazi uhliku
jsou Casto v malé mife pozirany opakované. Naopak rostliny, které maji dostatek dusiku,
vytvaii sekundarni metabolity, které obvykle odpudi vétSinu herbivort. Pokud se néjaky
herbivor danou rostlinou zivi, byvéa to specialista na tento druh rostliny (¢i jejich skupinu),
a odpuzujici latka se pro n¢j muze stat lakadlem (napt. Bonsall ef al. 2003).

Nekteré typy sekundarnich metabolitii jsou spole¢né pro celé skupiny rostlin, jiné
jsou specifické naptiklad pouze pro jeden druh (Bennett er Wallsgrove 1994). Specifickym
metabolitim se herbivofi hiife pfizpusobuji. Rostliny vkladaji do tvorby sekundéarnich
metabolitli hodné energie a dusiku. VétSinou se u rostlin vyvinul urcity kompromis, kdy
rostliny Cast energie vyuZiji na rust a rozmnoZovani a ¢ast investuji do chemické obrany
sekundarnimi metabolity (,,trade-off*, Mattson et Herms 1992). Pro rostlinu je tedy velmi
vyhodné mit lep$i obranu sekundarnimi metabolity nez okolni rostliny v oblasti s vysokou
herbivorii (Hanley 1998). V opacném piipadé, kdy je herbivorie malo intenzivni, rostliny
chranéné sekundarnimi metabolity spiSe stradaji v kompetici s chemicky nechrdnénymi
druhy rostlin (ibidem).

Vyuziti a tvorba sekundarnich metaboliti se také 1isi rychlosti ristu jednotlivych
rostlinnych druhti. Pomalu rostouci dlouhovéké rostliny tvoii hodné€ metabolitti, casté jsou
také jejich kombinace, aby rostliny mély co nejvétsi ochranu (Crawley 1997). Rychle
rostouci, a tim 1 obvykle kratkoveéké rostliny, vyuzivaji sekundarnich metaboliti malo,
pfipadné€ Zadné. Jejich prioritou je vyrlst a rozmnozit se. Dal§im z diivodl malé chemické
obrany téchto rostlin miize byt nékdy i nedostupnost jejich stanovist’ pro herbivory.

U céasti rostlin se pak vyvinula tzv. indukované obrana. Rostliny se za¢nou chrénit
sekundarnimi metabolity az po napadeni nebo posSkozeni. Indukovana obrana existuje
hlavné na bunécné urovni, a to nejcastéji na zaklade riznych sacharida a heterocyklickych
sloucenin, naptiiklad kyanogennich glykosidi (Bennett er Wallsgrove 1994). Produkce

metaboliti miZze byt indukovdna enzymaticky. Sekundarni metabolity jsou v né€kterych
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pfipadech ulozeny odd¢lené, od enzymt potiebnych k jejich aktivaci, ale v dostatecné
blizkosti. Aktivace pak nastane pouze pii poskozeni pletiv rostliny (Crawley 1997).

Nékteré rostliny také mohou vytvaret a ukladat metabolity béhem celého svého
Zivota a teprve v nutnosti obrany je transportuji do napadenych ¢asti rostliny. Naptiklad
rostlina tabaku ukladé4 nikotin v kofenech a nasledné po napadeni ¢i poskozeni je nikotin
transportovan do nadzemnich ¢asti rostliny (Gatehouse 2002). Indukovana obrana se
vyskytuje hlavné u rostlin se Sirokou skdlou herbivora (ibidem). Oproti tomu rostliny, které
maji svého potravniho specialistu, spiSe upfednostiuji stadlou obranu sekundarnimi
metabolity (Bennett et Wallsgrove 1994).

Dale mohou rostliny vytvaret t¢kavé latky, které uvoliuji do svého okoli (Turlings et
al. 1998). Tyto latky mohou odpudit herbivory, ale jejich ucel je také ptilakat predatory
nebo parazity herbivort (Bennett e Wallsgrove 1994). Rostliny tak maji Sanci zastavit
herbivorii diive nez dojde k vdznému poskozeni rostliny. T¢kavé latky mohou byt také
signalem pro rostliny, a vyvolaji tak obrannou reakci i v nenapadenych okolnich jedincich

druhu (Gatehouse 2002).

3.2 Moznosti herbivort prekonat obranu rostlin

Nékteti herbivoti se dokaZou indukované obrané rostlin vyhnout. Chemicka obrana
je vétsinou vyvolana poSkozenim bunék. Toho napiiklad vyuziva sajici hmyz (mSice, kiisi,
plostice apod.), ktery napichuje vodiva pletiva pfes mezibunééné prostory, a tak se
pomérné Uspésné vyhyba indukované reakci rostliny (Gatehouse 2002). Herbivofi mohou
také vyuzit sekundarni metabolity rostlin ve svlij prospéch. Nékteré druhy hmyzu tyto
latky kumuluji, a brani se tak vlastnim predatorim (napi. Bowers et Stamp 1993).
Piikladem mize byt konzumace listd klejichy kurasavské (Asclepias curassavica,
Asclepiadaceae), které obsahuji znaéné mnozstvi sekundarnich metaboliti, housenkami
druhu Danaus stéhovavy, ktery je znamy ptedevSim jako motyl monarcha (Danaus
plexippus, baboCkoviti Nymphalidae). Tito herbivofi izoluji a uklddaji ve svych télech
rostlinné alkaloidy, které pak chrani pfed predaci nejen je, ale také dospélé jedince tohoto
druhu motyla (Trigo 2000).

Jinym zpiisobem piekonani chemické 1 fyzikalni obrany rostlin, typickym pro
nekteré skupiny hmyzu, miize byt nahlouceni a spolecné krmeni na rostlin€. Napiiklad

nymfy pénodéjek (Cercopoidea) nabodavaji vodiva pletiva a saji rostlinné §tavy v malych
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skupinkach. Pocet jedinch musi byt dostate¢ny k prekonani rostlinné obrany, ale ne moc

velky kviili snizeni kvality hostitelské rostliny (Wise et al. 2006).
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4 Hlavni skupiny herbivoru

Herbivorie vyrazné ovliviiuje stavbu rostlinného spolecenstva (del-Val et Crawley
2004). Bez ptisobeni herbivorie by v rostlinném spolecenstvu pievladaly kompeti¢né silné
rostlinné druhy. AvSak spasani rostlin tuto kompetici Casto potlacuje, a méni tak vzajemné
vztahy rostlin, a tim 1 druhové slozeni celého spolecenstva. Omezeni kompeti¢né silného
druhu také mize zvysit druhovou diverzitu spolecenstva (Carson et Root 2000). VSechny
typy herbivorie se mohou podilet na mortalité rostlin. Nékteré rostlinné druhy, naptiklad
luSténiny, jsou k plsobeni herbivorie vnimavéjsi (Hulme 1996). Slozeni rostlinného
spoleCenstva mtize byt ovlivnéno také spasanim 1épe stravitelnych druha rostlin. Timto
zpusobem je opé€t sniZzenim kompetice umozZnén rozvoj okolnich druhii (Crawley 1997).
Herbivofi neustale poskozuji rostliny, a maji tak velky potencial ménit mnozstvi rostlin a
jejich distribuci (Maron et Crone 2006). Rizné funk¢ni skupiny herbivord plisobi na
rostlinné spolecenstva rozdilng, jednak z diivodu jejich odlisnych preferenci a jednak kvuli

jejich mnohdy specifickému zptisobu poskozovani rostlin.

4.1 Velci savci

Skupinu velkych sav¢ich herbivorii v nasi ptirodé pfedstavuje pfedevsim vysoka zvér
(srnky, jeleni, dafici atd.) a také pasouci se dobytek (prevazné skot, ovce a konég). Tito
herbivofi spasaji celorocné porosty, a poSkozuji tak nadzemni ¢asti rostlin. Diky své
velikosti mohou tito kopytnici pfekonavat velké vzdalenosti, a ovliviiovat tak porosty na
velké ploSe (Crawley 1997). Cilem téchto herbivorii se Castéji stavaji vyS$i a napadné
rostliny (Ehrlén 1995a). Napadené rostliny, pokud dokazou znovu vykvést, jsou
v ramci sezoény opozdeény ve srovnani s nepoSkozenymi jedinci a také méné kvetou. Jejich
Sance na produkci semen je pak vyrazné sniZzena (Ehrlén 1995b).

Velci savci, kromé spasani, pusobi také Skody poSlapanim vegetace. To mize vést aZ
k Gplnému naruSeni vegeta¢niho krytu. Tato disturbance umoziuje rist jinych druhi ¢asto
s mensi konkurencni schopnosti a také kliceni semenackti (Stammel ef al. 2006). Na
druhou stranu vSak poslapani mize vice uSkodit mladym rostlinnym stadiim nez dospélym
jedincim (Goémez 2005). Velci savci také mohou plsobit znaéné Skody okusem a
loupanim kury stromi a kei. K tomuto zpisobu obzivy kopytnikii dochazi zejména
v zimnim obdobi, kdy je nedostatek bylinné vegetace (Martin et al. 2010). PoSkozené
dfeviny Casto usychaji a jsou nachylné také k napadeni dfevokaznym hmyzem (Crawley

1997).
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4.2 Hlodavci

Velké Skody mohou rostlindm plsobit také mali obratlovcei, z nichz velmi dualezitou
roli hraji zejména hlodavci. Tito herbivoifi jsou piedev§im vyznamni post-disperzni
predatofi semen a obvykle preferuji semena vétsi velikosti (Hulme 1994b). Hlodavci se ale
také vyznamné podileji na mortalité semenack, které vétSinou konzumuji celé i s kofeny,
a dochazi tak k jejich tplnému zaniku bez Sance na regeneraci (Crawley 1997, Hulme
1994a). Hrabavé druhy hlodavct se ¢asto Zivi kofeny a mohou se takto podilet na sniZeni
celkové biomasy rostlin (Hulme 1996). Touto svoji Cinnosti je Ize tadit i do funkéni
skupiny herbivorti podzemnich ¢asti rostlin.

Jednotlivi hlodavci se mohou vyrazné liSit ve svém piisobeni na dany rostlinny druh.
Ptikladem miize byt pisobeni mysi a hrabost na vI¢i bob Lupinus arboreus (Fabaceae).
Mysi zde predstavuji bézné post-disperzni konzumenty semen nepusobici vyraznéjsi
zpomaleni rastu populace. Hrabo$i vSak konzumuji az ta semena, kterd zacala klicit.
Hrabosi tak redukuji populace tohoto rostlinného druhu mnohem vice nez mysi (Kauffman

et Maron 2006).

4.3 Hmyz

Mezi bezobratlé herbivory patii mnoho vyznamnych a riiznorodych skupin hmyzu.
Jsou to naptiklad brouci (Coleoptera), motyli (Lepidoptera), plostice (Heteroptera), kiisi
(Auchenorrhyncha), rovnokiidli (Orthoptera) a také ncktefi zastupci blanokiidlych
(Hymenoptera) a dvouktidlych (Diptera). V ramci hmyzu lze rozlisit ¢tyfi hlavni funkéné
potravni skupiny — (i) druhy, Zivici se okusem rostlin; (ii) druhy, Zivici se sdnim na
rostlinach; (ii1) minujici druhy; a (iv) halkotvorné druhy.

Mezi druhy Zivici se okusem rostlin Ize fadit skupiny, které se timto zplisobem Zivi
cely zivot (napt. n€ktefi brouci, sarancata), ale také skupiny hmyzu, které spasaji biomasu
rostlin jen v nékterych, predev§im larvalnich Zivotnich stadiich (napt. housenky motylit).
Oproti ostatnim funkénim skupindm herbivort (velci savci, plzi) plisobi hmyz ve vétSing
ptfipadli pomérné mensi ztraty rostlinnych pletiv a také je zplsobuje pomaleji, coz miize
byt vysvétlovano malou velikosti jedincli hmyzu a aZ na vyjimky nizkymi densitami na
daném rostlinném jedinci. Pouze vyjimeéné dochazi pfi pfemnozeni hmyzi populace
nékterych druhti k vyrazné redukci veskeré biomasy v kratkém Casovém useku (Crawley
1997). Z pohledu jednotlivych rostlinnych jedinct mize dojit k Gplné defoliaci ptisobenim
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gregarioznich larev nckterych druhit hmyzu (napf. motyl hnédasek chrastavcovy,
Euphydryas aurinia) (Hula et al. 2004).

Hmyz, ktery se podili na spasani zelenych rostlinnych ¢asti, zpiisobuje naruseni
mechanismu fotosyntézy, a snizuje tak rostlinny piisun asimildtf. Listy rostlin mohou byt
konzumovany celé, Casto ale dochdzi jen k jejich Castecnému poskozeni. Schopnost
asimilace téchto poSkozenych listil je vétSinou ¢asteCné zachovana. V mnoha piipadech ale
dochdzi k vyraznému sniZeni zivotnosti téchto listi a kjejich pfed¢asnému opadu.
Naptiklad larvy broukt rodu Pyrrhalta (Chrysomelidae) snizovaly primérnou Zivotnost
listd stuliku zlutého (Nuphar lutea, Nymphaeaceae) o vice nez polovinu (Wallace et
O’Hop 1985). Okus piisobeny hmyzem, miize rostlindm také nepiimo Skodit, napiiklad
cerpanim zdrojii z kofenli nebo zvySenim pravdépodobnosti napadeni rostlin Skodlivymi
patogeny (Crawley 1997).

VIiv hmyzu na rostlinna spoleCenstva byva Casto mensi nez pusobeni ostatnich
skupin herbivor (Hulme 1996). Ale tito herbivofi se také mohou vyrazné podilet na
mortalité rostlin, zejména mladych stadii stroml.. Napiiklad semenacky dubu (Quercus
emoryi, Fagaceae) byly silné redukovany pisobenim nékolika druhti hmyzu (McPherson
1993). Vyznamnou roli maji nékteré druhy hmyzu také jako predisperzni predatoii semen.
V ptipadé velkého poctu poSkozenych a zkonzumovanych semen a malé Zivotnosti
semenné banky daného rostlinného druhu mohou hmyzi herbivoifi podstatné redukovat
rostlinné populace (Kolb et al. 2007). Hmyz mtze konzumovat semena nebo celé plody
pfimo, ale konzumaci plodii také miize zplsobit zakrnéni semen vznikajicich uvnitf
(Andersen 1988).

Dal§im castym zpiisobem herbivorie hmyzu je ziskdvani zivin sanim tekutin
z cévnich svazki rostlin. Do této funkéni skupiny patii pénodéjky (Cercopoidea), plostice
(Heteroptera) a mSice (Aphidoidea). Tyto skupiny se mezi sebou lisi podle toho, ze které
¢asti cévnich svazki saji.

Pénodéjky, prizpisobené nabodavani vodivych pletiv xylému, odebiraji rostling
velké mnozstvi tekutin, protoze potfebné latky jsou v tomto typu cévnich svazkd velmi
zfedéné. Napadené rostliny maji obvykle mensi listy, u kterych se mohou vyskytovat
deformace. Casté je také preruseni toku tekutiny do listf,, které nasledné odumiraji. Tyto
procesy vedou k vyraznému omezeni fotosyntézy. Redukce fotosyntézy je jeSté zesilena,
protoze herbivorie pénodéjek zasahuje i pupeny, a tim je oslabena tvorba novych listi. Ve
srovnani s listovym okusem je tedy celkovy ucinek pii stejném odebraném mnozstvi Zivin
na rostlinu horsi, 1 kdyz nedochazi k pfimému odebirani rostlinnych pletiv (Meyer 1993).
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Negativni ptsobeni pénodéjek na rostliny je jesté posileno skutecnosti, ze nymfy
uptfednostnuji spolecné krmeni v malych skupinkdch. Mald skupinka umoziiuje 1épe
pfekonat obranné mechanismy rostlin a zaroven jesté¢ nedochdzi ke kompetici mezi jedinci
jako v pfipadé masivnich infestaci. V malych poctech maji nymfy prospéch také ze
spolecného vytvareni slindam podobného ukrytu a usetfenou energii tak mohou vyuzit jinak,
napfiklad k rastu. Samostatné se vyskytujici nymfy jsou proto znevyhodnény a vice
vystaveny predaci a vysychani (Wise et al. 2006).

Jiné skupiny sajictho hmyz, napiiklad mSice, napadaji vodiva pletiva floému.
Rostlinna §tava v tomto piipadé obsahuje vice zivin, hlavné cukry. Oproti pfedchozim
typtm herbivorie je v tomto piipad¢ negativni dopad na rostliny mensi. Rostliny celkem
dobte kompenzuji vzniklé ztraty i pfi pomérné velkém napadeni. MSice v§ak mohou skodit
1 jinak. Vylucovanim sladké medovice na listy podporuji riist plisni, tim také negativné
ovlivituji fotosyntézu. Ve slinach sajiciho hmyzu se také mohou vyskytovat fytotoxiny,
které zplisobuji vadnuti rostlin, listové chlordzy, odumirani listii a miize dojit 1 k smrti
rostliny. Tento hmyz také byva prenasecem rostlinnych vird a jinych onemocnéni (Meyer
1993).

Nekteré skupiny hmyzu kladou vaji¢ka piimo do rostlinnych pletiv. Vylihlé larvy se
pak zivi uvnitf rostlin a zptisobuji poSkozeni rostlin znamé jako miny nebo halky. Zastupce
minujictho hmyzu pfedstavuji nékteré druhy blanokiidlych, dvoukiidlych, broukti a
motyld. V ptipadé minovani herbivofti spasaji rostlinna pletiva mezi obéma epidermis listt.
Zpusobuji tak destrukci bunc¢k obsahujici chlorofyl, a zkonzumovand mista se tak jevi
svétlejsi. Vznikla poskozeni zplisobuji rostlindm snizeni asimilace v disledku ztraty
fotosyntetickych pletiv a kratsi Zivotnosti listil (Rott ez Godfray 2000).

Vyhodou minovéani je ochrana hmyzich larev pfed vyschnutim a predatory. Na
druhou stranu jsou jedinci minujicich herbivorii vyrazné nemobilni. Mohou byt proto
ohroZeni pfed¢asnym opadem listli nebo okusem vétSich herbivort. Minujici hmyz je také
pomérné Casto vyhledavan hmyzimi parazitoidy (Connor ef Taverner 1997). V neposledni
fadé¢ mohou jedinci minujiciho hmyzu pfi vétsich densitach na listu trpét vnitrodruhovou
kompetici (Tack et al. 2009).

Mezi hmyz tvofici héalky patii napiiklad bejlomorky (Cecidomyiinae) a zlabatky
(Cynipoidea). Halky vznikaji pisobenim latek podobnych rostlinnym hormontim, které
larvy produkuji. Dospélci pii vybéru rostlin pro kladeni vajicek uptednostiuji zdravé
rostliny, které nejsou napadené zaddnou skupinou herbivort. Pfitomnost jinych herbivort
muze v rostliné vyvolat chemickou reakci, a ztizit tak vyvoj larev v halkach. Hodné vSak
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zalezi na hustotach vyskytu halkujiciho hmyzu. Pii vysokych koncentracich dochézi ¢asto
k silné vnitrodruhové kompetici na ,,neobsazenych rostlinach a také k zhorSeni stavu
téchto rostlin. Proto se vhodnymi hostitely mohou stat i rostliny jiz napadené herbivory

(Cronin et Abrahamson 2001).

4.4 Plzi

Dalsi skupinou bezobratlych herbivort jsou plzi (Gastropoda, Pulmonata). Tito
herbivofi mohou spésat vSechny ¢asti rostlin, preferuji ale zejména rlstové meristémy
semenackil (Ehrlén 1995a). Poskozeni ¢asné na jate, kdy semenacky klici, vyrazné zvySuje
jejich mortalitu (Hanley 1998). Oproti hlodavcim plzi nekonzumuji semendcky cel¢, a
proto v n€kterych piipadech je kompenzace ztrat mozna, a semenacky dale rostou (Hulme
1994a). Poskozené rostliny jsou vSak vyrazné¢ znevyhodnény oproti okolnim
neposkozenym jedinciim. VétSinou dochazi ke zpozdéni ristu a rostliny také pfichazi o
velkou ¢ast nejptiznivéjSiho obdobi pro tvorbu asimilatl (Leimu ef Lehtild 2006).

P1zi napadaji rostliny béhem celé sezony, nejvetsiho poctu vSak dosahuji na podzim
(Ehrlén 1995a). Dospélé rostliny jsou vtomto obdobi jiz schopny pomérné Uspésné
kompenzovat ztraty biomasy (Hulme 1996). Projevy této kompenzace jsou vétSinou
spojeny s redukci kveteni, a tedy se snizenim plodnosti rostlin (Ehrlén 1995b). Nékteré
rostliny kli¢i az na podzim praveé v obdobi, kdy je plza nejvice, napt. starCek piimétnik
(Senecio jacobaea). Semenafky tohoto druhu tvofi casné po vykli¢eni sekundarni
metabolity, a plZi je proto nevyhledavaji. Na jatfe jsou pak tyto mladé rostliny starcku vétsi,
a maji tak vyhodu oproti ostatnim kli¢icim rostlindm zejména pii jarnim spasani plza

(Hanley 1998).

4.5 Herbivori podzemnich casti rostlin

Podzemni herbivofi Casto zplisobuji rostlinam rozsahlé Skody, které mohou mit na
rostliny horsi vliv nez nadzemni herbivorie. PoSkozeni podzemnich ¢asti rostlin, jako jsou
kofeny, cibule nebo hlizy jsou pro rostliny velice vyznamnd, protoZe tyto organy obsahuji
zasobni latky potiebné pro regeneraci rostlinnych pletiv po jejich poSkozeni. Navic kofeny
dfevin a viceletych bylin, na rozdil od nadzemnich ¢asti, slouzi rostlin€ vice sezon za
sebou. Snizeni poctu jedincli v populaci rostlinného druhu pak mohou zplsobit dalsi
stresové faktory, které na rostliny ptisobi, jako je sucho nebo spasani nadzemni biomasy
(Blossey et Hunt-Joshi 2003).
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Na konzumaci podzemnich casti rostlin se podili zejména hmyz a hlistice
(Nematoda) (Maron 1998, Bardgett et al. 1999). Dale pak mohou pfispivat svym
pusobenim i plzi, hlodavci a dal§i skupiny herbivori, ale vétSinou pouze fakultativng.
Pidni prostfedi poskytuje herbivorim ochranu pied nepfiznivymi podminkami, jako je
mraz nebo sucho a také je chrani pfed mnoha nadzemnimi predatory a parazity (Simelane
2010).

Konzumace kofeni podzemnimi herbivory Casto zpusobuje pferuSeni rostlinnych
vodivych pletiv. Nadzemni ¢asti rostlin proto mohou trpét nedostatkem vody a Zivin.
Rostliny pak vykazuji symptomy typické pro sucho, i kdyz je vody v pidé dostatek
(Blossey et Hunt-Joshi 2003). Pieruseni toku asimilati do kofenti zpiisobuje vycerpani
zasobnich latek z kofeni a zvySeni obsahu zivin v listech. Timto zplisobem podzemni
herbivoii neptimo zlepSuji podminky herbivorim listd (Masters et al. 1993). Spasani
nadzemnich c¢asti rostlin ale naopak vyCerpava podzemni zasoby rostlin, a podzemni

herbivofi tak ziskavaji potravu s mensim obsahem Zivin (ibidem).

4.6 Vzajemné interakce jednotlivych skupin herbivort

Funkéni skupiny herbivorii se mohou navzajem vyrazné ovliviiovat. Nejcastéji se tak
déje nepitimo skrze vliv na charakter vegetace a vyzivovou kvalitu jednotlivych druht
rostlin. Piiklady pfimé kompetice herbivort jsou spiSe vzacné (napt. Tack et al. 2009).
Naptiklad velci savci negativné plisobi na populace hlodavcil spdsanim porostu bylin i
ketti. Nizka a tidka vegetace pak neposkytuje hlodavcim ukryty, a jsou proto daleko vice
vystaveni predaci. V nepfitomnosti velkych herbivori tudiz vzrostl pocet tkryta a také se
zvysila dostupnost a kvalita potravy pro malé savce (Smit et al. 2001). Podobna situace
nastala také v horskych ekosystémech, kde vyrazné redukovaly biomasu ovce. Na mistech,
kde se tito herbivofi nevyskytovali, vzrostla vySka porostu. AvSak nckteré druhy rostlin
byly nadale redukovany zvySujici se populaci hlodavci (Austrheim et al. 2007).

Velci herbivoii také negativné ovliviiuji populace plz. VétSinou redukuji mnozstvi
utoCist’ v disledku rozruSovani a spédsani vegetacniho krytu. Tim také zplisobuji veétsi
vysuseni vegetace, které plzim neprospiva (Hanley 1998). Plsobeni plza a velkych savcii
muZe byt v nékterych piipadech srovnatelné. Obé skupiny vyrazné redukovaly mnoZzstvi
jedinct v rostlinné populaci zejména pii jarnim spasani mladych semenacki (Clear-Hill et

Silvertown 1997).
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Ze srovnani ptisobeni jednotlivych skupin na vegetaci jako celek vychazeji obvykle
jako nejvyznamnéjsi hlodavci, po nich plzi a jako nejméné vyznamny hmyz (Hulme 1996,
del Val et Crawley 2005). Z vysledkl této studie vyplyva, ze ucinky jednotlivych skupin
herbivori na konkrétni druhy se velmi lisi a Ze jsou zaroven druhové specifické vlivy

interakci jednotlivych skupin herbivort (del Val et Crawley 2005).
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5 VIliv herbivort na populaéni dynamiku rostlin

V zivote rostlinnych jedinct Ize rozlisit nékolik vyvojovych stadii. Jsou to zejména
semena, semenacky, stddium vegetativni rostliny a stddium kvetouci rostliny. Tyto
jednotlivé faze Zivotniho cyklu se 1i§i mezi druhy dobou trvani a Zivotaschopnosti.
Zminované rozdily mezi fdzemi Zivotniho cyklu pak urcuji, ktera stadia jsou vyznamnéjsi
pro preziti ur¢it¢ho rostlinného druhu v danych podminkach (napt. Leimu et Lehtild 2006,
Maron et Crone 2006). Napiiklad efemerni rostliny kli¢i zpravidla na mistech, kde neni
velka konkurence. Je pro né proto vyznamnd produkce semen a Zivotnost jejich semenné
banky. Oproti tomu viceleté rostliny regeneruji 1 ze svych vegetativnich ¢asti, a nemusi
proto tolik spoléhat na pfezZiti kaZzdorocni produkce semen ¢i jejich zasobu v semenné
bance (Kolb et al. 2007).

Herbivofi neustile poskozuji rostliny, a maji tak velky potencial ménit mnozstvi
jedinct a jejich distribuci. Mortalita rostlin a jejich semen zplsobena herbivory béhem
jednoho vegetacniho obdobi muze siln€¢ redukovat pocet jedinci v daném roce. Tyto
vysoké ztraty se mohou, ale nemusi projevit béhem ndsledujicich vegetacnich sezon.
Konkrétni dopady pro dany druh rostliny zavisi krom¢ miry poskozeni i na Zzivotnim

stadiu, které je herbivory poskozovano (Leimu et Lehtild 2006, Ehrlén 2003).

5.1 Herbivorie semenacku

Velmi rizikovym stddiem rostlin jsou mladé semenacky (Gomez 2005). Ze semenné
banky kli¢i jen urcité procento jedinct, proto je redukce semenackl velmi vyznamna pro
populace rostlinnych druht. Mladé rostliny kli¢i nejcastéji pobliz matefské rostliny ve
velkych hustotach (Kauffiman ez Maron 2006). Casto proto trpi vnitrodruhovou kompetici o
zdroje, jako jsou Ziviny nebo svétlo (Maron et Crone 2006). Mortalita semenacki je velmi
vysoka. I relativné mald poskozeni pro né mohou byt fatilni. V ptipadech, kdy jsou
silné kompetici okolnich rostlin (Hanley 1998). Kromé herbivorie zpiisobuji mortalitu
semendcki také rizné druhy patogent nebo disturbance, jako poslapéni ¢i pad stromu nebo
1 prudké vykyvy pocasi (Crawley 1997).

Mira herbivorie semenacku se Casto liSi v zavislosti na okolnich rostlinach, mezi
nimiz semenacky kli¢i. Semenacky maji vyssi pravdépodobnost pieziti, pokud rostou
pobliz druhti, které nejsou herbivory vyhledavany, naptiklad kvili silné chemické obrané

téchto druhti (Hanley 1998). Podobné tomu muze byt v pfipadech, kdy semenacky klici
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pod ochranou husté vegetace (Gomez 2005). Naopak v blizkosti rodi¢ovského druhu, kde
Casto kli¢i vétSina semenacklti ve velkych hustotdch, byva jejich herbivorie zpravidla
daleko vyssi (Janzen 1970). Jedinci, ktefi wvyklicili ve vétSich vzdalenostech od
rodi¢ovskych rostlin, maji mensi pravdépodobnost napadeni herbivory, kteti se zivi na
rostlindch stejného druhu (Hanley 1998). Naptiklad semenacky dubu (Quercus petraea)
byly pod korunami dospélych stromti daleko vice napadany nékolika druhy housenek nez
semendcky ve vétsich vzdalenostech nebo rostouci pod jinymi druhy, naptiklad pod
btizami (Humphrey et Swaine 1997).

Pro klieni semenackti velkého mnozstvi druhti jsou velmi dilezité disturbance
(Turnbull ef al. 2000). NaruSenim zapojené vegetace jsou tvorena mista, kde mohou novi
jedinci kli¢it s men$i kompetici nez v souvisle zapojené vegetaci. Kromé jinych pficin
mohou vhodna mista ke kliceni vytvaret seSlapanim velci herbivoti (Stammel ef al. 2006),
a tak jejich plisobeni nemusi byt vzdy negativni. V mistech s nizkou Cetnosti disturbanci
mohou mit vyhodu rostliny, které produkuji vétSi semena s vétSim obsahem zdroji.
Semendcky z nich vzniklé jsou schopny se 1épe uchytit, klicit i ve velkém zastinéni a 1épe
odolavat herbivorii (Hanley 1998). Na druhou stranu se vSak takovd semena mohou c¢astéji
stat terem postdispersnich predatorti semen (napt. hlodavca, Hulme 1994b).

Vyznamné pro preziti semenackt je také nacasovani kli¢eni. Jedinci, ktefi v sezoné
kli¢i diive, maji vyssi pravdépodobnost preziti nez semenacky kli¢ici pozdéji, protoze tak
uniknou herbivoriim, jejichz mnoZstvi a intenzita spasani se s postupujicim vegetacnim
obdobim zvySuje (naptf. Ehrlén 1995a). Vliv herbivori neni vSak zavisly pouze na
nacasovani, ale také na podminkach prostiedi, v kterych herbivorie pusobi. Ptrikladem
muze byt limitace druhu starcek pfimétnik (Senecio jacobaea) herbivory v zavislosti na
mife disturbanci (McEvoy et Coombs 1999). Nizka mira disturbanci stanovisté, zptsobuje
silnou kompetici o mista ke kliceni, a tudiz v téchto podminkach je efekt herbivorie
mnohem vétsi. Dochazi tak k redukci stavajicich 1 novych jedincti, a tim k postupnému
zaniku celé populace. V momenté, kdy je mira disturbanci vysokd, dovede se populace
starcku s pisobenim herbivora vyrovnat. V jinych ptipadech tedy herbivorie zpasobujici
mortalitu semendcki (a také dospélych rostlin) nemusi byt pro rostlinnou populaci
destruktivni. Vzniklé¢ ztraty mohou byt kompenzovany snizenou vnitrodruhovou
kompetici, a mize tak dojit k zlepSeni pteziti a plodnosti jedinct, kteti herbivorii unikli

(Maron et Crone 2006).
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5.2 Herbivorie dospelych rostlin

Dospélé rostliny jsou oproti semenackim vétSinou pomérne odolné viici negativnim
vliviim, jako je herbivorie, a jejich mortalita obvykle neni vysoka (Kolb et al. 2007).
Rostliny byvaji schopné reagovat na poSkozeni kompenzacnim ristem, zvlasté¢ dlouhovéké
druhy s velkymi zéasobnimi rezervami zdroji nebo druhy rostouci na stanoviStich
s vysokym obsahem Zivin (Leimu ef Lehtild 2006). Nékteré druhy vytrvalych rostlin
naopak po poskozeni déle nerostou a kli¢i znovu az dalsi rok. V tomto pfipadé mizeme
hovofit o tzv. ,,dormantnim stadiu* dospé€lé rostliny. VétSinou se tak déje po poskozeni
pocatecnich rastovych meristémi (Ehrlén 1995b). V jinych ptipadech rostliny opétovné
vyrostou, ale nové vyhonky mohou byt mensi a pozd€ji nesou méné kvéth a ploda
(Crawley 1989) nebo zistanou pouze vegetativni (Bowers e Stamp 1993, Ehrlén 1995a).
Vyznamné pro rostliny mohou byt také vykyvy klimatickych podminek. Napiiklad béhem
suchych let se suchomilné rostliny stanou téméf jedinym zdrojem potravy pro herbivory,
pficemz v letech s dostatkem srazek se herbivorie téchto druhti vyraznéji neprojevi (Gomez
2005).

Rostliny ztraci velkou ¢&ast svych pletiv pfedevSim pisobenim herbivori -
generalistll. Jsou to zejména velci pasouci se kopytnici, ktefi zplsobuji Skody také
posSlapanim vegetace (Stammel et al. 2006). Nasledky pro rostlinu zavisi pfedevSim na
dobé¢, kdy k poskozeni doslo. Spasani zelenych Casti rostlin omezuje produkci asimilata, a
redukuje také celé nasledujici obdobi, po které mohla asimilace probihat (Sand-Jensen et
al. 1994). Z tohoto diivodu maji vyssi pravdépodobnost mortality rostliny, které utrpély
ztraty svych pletiv velmi casné ve vegetatnim obdobi (Ehrlén 1995b). Pozdéjsi ztraty
pletiv vétSinou utrpi jedinci, kdyZ jsou vétsi, a jsou schopni se s nimi vyrovnat napiiklad
kompenzacnim ristem. Také jiz mé&li moZnost ulozit vétSinu asimilatl z vegetacni sezony
v zésobnich orgénech (Leimu e Lehtild 2006).

Nekteré skupiny herbivorii ¢asto prednostné konzumuji rostlinné ¢asti, jako jsou
kotfeny a hlizy, nebo také pupeny a mladé¢ listy (Crawley 1997). Pro rostliny jsou ztraty
téchto organli velmi vyznamné, protoze casto obsahuji zdsobni latky nebo Ziviny s
obsahem dusiku. Diivodem, pro¢ herbivoii upfednostiiuji napiiklad mladé listy pted
star§imi, mtze byt jejich obsah zivin klesajici s v€kem a zaroven rostouci tuhost listi.
Mladé¢ listy jsou také zpravidla fotosynteticky aktivnéjsi, nez listy star$i, které byvaji casto
zastinény. Rostliny proto ¢asto chrani své mladé listy pted herbivorii pomoci sekundarnich

metabolitli (Bowers et Stamp 1993). Opacny ptipad, kdy jsou starsi listy vice chrdnény nez
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mladé¢, mize také nastat. Déje se tak zejména u rostlin, které chrani své listy fenolickymi
latkami, u nichz trvé jejich syntéza relativné dlouho (Tack et al. 2009).

Vyznam herbivorie vegetativnich rostlinnych casti se také muize velmi liSit
v pfitomnosti vice skupin herbivort. Jejich pisobeni se mize navzajem posilit i zeslabit. V
ptipad€ rostliny Vincetoxicum hirundinaria (Asclepiadaceae) méla zvysujici se predace
semen veétsi vliv na populacni dynamiku tohoto druhu nez herbivorie listii. Diivodem miize
byt pomémé pozdni poSkozeni listii a nafasovani predace semen tésné pied jejich
rozptylem, kdy dochazelo k velkym ztratam zralych plodt (Leimu e Lehtild 2006).

Podobny vyklad naznacuji vyzkumy vlivu riznych typt herbivorie na populacni
dynamiku hrachoru jarniho (Lathyrus vernus, Fabaceae) (Ehrlén 1995b). Velky vliv méla
poskozeni ristovych meristémi vznikla brzy na jafe obvykle pisobenim plzd. Kromé
ztraty vyhodné ¢asti vegetacniho obdobi (pied olisténim dievin) zptsobuji tyto Skody také
vys8i mortalitu jedinct hrachoru. Pozdéji béhem sezény konzumuje velkou cast
nadzemnich pletiv vysokd zvétf nebo dobytek a na spaséani lista se podili také hmyz. Tyto
ztraty zpusobené hmyzem a savci mirn€ zvySuji mortalitu rostlin, ale zejména byla
redukovana plodnost zasazenych rostlin, protoze rostliny investuji své zdroje vice do
obnovy zelenych c¢asti nez do tvorby kvéti a plodh. Piitomni byli také predatofi semen,
ktefi neovliviiovali mortalitu dospélych rostlin, ale pouze redukovali mnozstvi semen a tim
plodnost rostlin. Nejvyssi mortalitu pisobila jarni herbivorie plzi, a méla tak nejvétsi
dopad na popula¢ni dynamiku hrachoru jarniho (Ehrlén 1995b).

Na zménach popula¢ni dynamiky mnoha druhl rostlin se Casto podili podzemni
herbivorie (Maron 1998). Velky vliv mize mit piisobeni (podzemnich) herbivori na
diverzitu a sukcesi rostlinného spolecenstva. Potla¢enim dominantniho druhu dojde ke
snizeni kompetice mezi jedinci ve spolecenstvu, a je tak umoznén rozvoj ostatnich druht
(Carson et Root 2000). N&kdy vSak pokles kompetice mize také zpusobit invazi
spoleCenstva (Schédler et al. 2004). V ptipadé druhu pchac oset (Cirsium arvense,
Asteraceae), jehoz kofeny byly napadeny halkotvornym hmyzem (Cleonis pigra,
Curculionidae) doslo k oslabeni dominance tohoto druhu pchace. Jeho misto vSak nahradil
jiny kompeti¢né silny druh (Epilobium adnatum, Onagraceae), a ke zvyseni druhové
diverzity spolecenstva tak nedoslo (ibidem).

Podzemni herbivorie ¢asto ovlivituje rostlinnou plodnost redukci nadzemni biomasy.
Nasledné pak obvykle dochazi k nizsi produkci kvéti a plodd (napt. Simelane 2010).
Poskozeni podzemnich rostlinnych ¢asti mlze také zpisobit jejich zakrnéni nebo
deformace (napt. De Clerck-Floate er Wikeem 2009). Rovnéz miize poskozeni epidermis
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kotfenli usnadnit napadeni rostlin ptidnimi patogeny (napt. Weed et al. 2011). Podzemni
herbivorie tedy z mnoha divodi silné ptsobi na slozeni rostlinného spolecenstva, a proto
muze byt také vhodnym néstrojem pro biologickou kontrolu zavlecenych rostlin (Gerber et

al. 2007).

5.3 Herbivorie reprodukcnich ¢asti rostlin

Herbivorie kvétl a kvétenstvi vétSinou vyznamné neovliviiuje mortalitu poskozeného
jedince, ale méa vliv na celkové mnozstvi semen, které rostlina vyprodukuje. Velci
herbivofi i semenoZravy hmyz napadaji spiSe velké rostliny s napadnym kvétenstvim (napf.
Ehrlén 1995a). V nékterych ptipadech mohou byt ztraty kvéti kompenzovany lateralnim
vétvenim stonku (Maron et Crone 2006). PoSkozeni kvéth miize byt také vyznamné
z hlediska rostlinnych opylovaci. Napiiklad napadeni rostliny Isomeris arborea
(Capparaceae) broukem (Meligethes rufimanus, Nitidulidae) zptsobilo mirné poskozeni
kvéth a mensi produkci nektaru. Navstévnost kvéti opylovaci vSak vyrazné klesla, a
rostlinna produkce semen tak byla velmi omezena (Krupnick ez al. 1999).

Pro populacni dynamiku rostlinného druhu miize mit vyznam také predace semen.
Konzumace semen piimo na matetské rostliné (pre-disperzni predace) zplisobuje poméerné
velké Skody. V extrémnich ptipadech mohou byt zkonzumovana nebo posSkozena vSechna
semena, a prisun novych jedincti do populace je tak vyrazné omezen (Kolb et al. 2007).
Nepfimo mohou semena také poSkodit napiiklad nékteré skupiny hmyzu, které
poskozenim plodu zpisobi zakrnéni seminek vyvijejicich se uvnitt (Andersen 1988).

Predace semen hraje vétsi roli u populaci, které jsou omezeny ve svém ristu
pfisunem semen, jako jsou monokarpické a kratce zijici rostliny nebo rostliny
s pfechodnou semennou bankou, které¢ se malo rozmnozuji vegetativné (Miinzbergova
2005). Prikladem muze byt druh Cirsium canescens. Hmyz podstatné redukoval rostlinna
kvétenstvi, a tim také omezil produkci semen, vznik novych jedinci a rovnéz fitness
matefské rostliny, coz ohrozilo populaci tohoto druhu pchace (Louda et Potvin 1995).
K podobné situaci dochazi také napiiklad redukci reprodukénich ¢asti monokarpickych
rostlin rodu Erysimum, které se viibec vegetativn¢ nerozmnozuji (Gomez 2005).

Oproti tomu post-disperzni predace nezpusobuje tak vyrazné ztraty, protoze jsou
semena rozptylena na pomérné velkou plochu. Post-disperzni predaci jsou vice ohroZeny
rostliny, jejichZ semena maji vétsi velikost (Maron et Crone 2006). Redukce semen vSak

nemusi byt pro rostlinu urcujici kviili vlivu dormance a velké semenné banky (Kauffman et
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Maron 2006). Se zvySujici se dobou dormance roste riziko predace téchto semen a také
ztrata jejich zivotaschopnosti.

Granivorni herbivoii mohou mit v nékterych ptipadech pozitivni vliv na rostlinnou
populacni dynamiku. Konzumace semen (pre- i postdisperzni) muiize ptispét k Sifeni
rostlinnych druhti. Néktera semena naptiklad musi projit travicim traktem nebo musi byt
alespon castecné naruSena, aby byla schopna vyklicit (Cosyns et al. 2005). Nekteti
herbivofi, zejména ptaci nebo hlodavci si tvoii zimni zasoby semen, z nichZ mnohé nejsou
vyuzity a na jafe z nich vyrostou novi jedinci (Crawley 1997). V neposledni fad¢ jsou
semena §ifena také mravenci. Casto se jedna o rostliny, jejich? semena maji &ast -
elaiosom, ktera lakd mravence a kterou tito herbivoii konzumuji bez negativniho vlivu na

kliceni semen (Castro ef al. 2010).
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6 Uziti herbivoru pri biologické kontrole

6.1 Proc¢ usilovat o biologickou kontrolu — problém invaznich rostlin

Celosvétovym problémem je Sifeni druht do oblasti, ve kterych se dfive tyto druhy
nevyskytovaly a nemaji zde tedy piirozené nepiatele. Cinnost ¢lovéka at’ jiz tmyslna &i
nevédoma Casto pomohla druhlim piekonat pfirodni bariéry i velké vzdalenosti nutné
k rozsifeni do novych oblasti (Pimentel et al. 2001). Tyto nepivodni druhy vétSinou
narusuji funkci ekosystémul a mohou se stat invaznimi (napt. Blossey ef al. 2001).

Invazni rostliny obsazuji novéa stanovisté, a vytlacuji tak domaci druhy, které jim
nejsou schopny konkurovat (Liu et Stiling 2006). To vede k poklesu biodiverzity a
v extrémnich piipadech ke vzniku jednodruhovych spolecenstev. Dochézi tak ke zménadm v
potravnim fetézci ekosystému (Hansen ef al. 2006). Nepivodni a invazni rostliny mohou
také narusit rychlost rozkladu biomasy, a zménit tim sloZeni spolecenstva dekompozitori
(Rhoades et al. 2002). U vodnich invaznich rostlin také mtze dojit ke zvySeni uvoliiovani
fosforu do vody a nasledné eutrofizaci (Hussner et a/. 2010). Uvoliiovani zivin do prostredi
at’ jiz vodniho nebo suchozemského zvySuje pravdépodobnost (dalSich) invazi téchto
stanovist’ (Prach et PySek 1997).

Ptikladem muze byt vodni rostlina Alternanthera philoxeroides (laskavcovité —
Amaranthaceae) invazni v jizni Africe. Tato rostlina siln¢ preménuje své okoli tvorbou
hustych kobercli vegetace, které zarlstaji jezera, feky 1 ptehrady. Ovliviluje také obsah
zivin (ptevazné fosforu) ve vodé. Dale pak zvysuje sedimentaci a béhem rozkladu vegetace
Casto dochazi kdeficitu kysliku ve vodé. Ve vodach zarostlych Alternanthera
philoxeroides vétsinou uhynou ryby a také mitize nastat premnozeni hmyzu, zejména
komari, ktefi jsou pfenasei maldrie. Touto cestou mohou invazni druhy nepfimo
ovliviovat i lidské zdravi (Denslow et D’ Antonio 2005).

Dutivody, proc¢ se invazni rostliny ¢asto rychle §ifi, jsou ve vétSin€ pfipadii intenzivni
vegetativni rozmnozovani, nékdy 1 velkd regeneracni schopnost a velkd semenna banka
(Pysek et al. 2003). Semena jsou vétSinou velmi odolna a s vysokou kli¢ivosti 1 po mnoha
letech a v Sirokém rozmezi vegetacnich podminek (Erfmeier et Bruelheide 2005). Dal§imi
vlastnostmi invaznich rostlin, které je zvyhodiuji oproti doméacim druhiim v novych
lokalitach, byvaji Casto také velkd pocatecni ristova rychlost a dobra Sifitelnost semen na

velké vzdalenosti pomoci vétru, vody a také zivocichti vEetné ¢lovéka (Herben 1997).
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Neptivodnim rostlindm a jejich Sifeni napomahaji také disturbance stanovist.
Narusenim souvislého vegeta¢niho krytu vznikaji nové niky pro nepiivodni rostliny. Velka
¢ast téchto disturbanci je plisobena lidskou €innosti, proto jsou antropogenni stanovisté
jednémi z nejvice invazemi zasazenych oblasti (Prach ef Pysek 1997). Rostlinnym invazim
prispivaji pfirodni 1 antropogenni koridory, jako jsou vodni toky a komunikace. V obou
piipadech dochazi k vétsSimu Sitfeni rostlin i na velké vzdalenosti (Mihulka 1997).

Invazi neptvodnich rostlin mize také v n¢kterych ptipadech napomoci lepsi obrana
nez maji domdaci druhy. Napiiklad bolSevnik velkolepy (Heracleum mantegazzianum),
ktery se rozsitil do Evropy z Kavkazu a je siln€ invazni rostlinou i u nés, se brani svému
napadeni chemickou obranou sekunddrnimi metabolity, silnou epidermis s trichomy a
obsahuje také velmi malo Zivin pro pfipadné herbivory (Hansen et al. 2006). Druhy
ktidlatek (Reynoutria) se zase brani tak, ze jejich kotfeny vylucuji fenolické latky, které
brani kli¢eni semen v jejich okoli (Vrchotova et Sera 2008).

Neptivodni rostliny se nemusi vzdy stadt invaznimi. V mnoha ptipadech se druh
neujme nebo neinvaduje. Podle tzv. ,ten’s rule® se usuzuje, ze asi 10% introdukovanych
druhii dokaze ptizplisobit se novému prostredi. Z téchto prizptisobenych ptiblizné 10%
druhii zdomécni a déle se pak znich asi 10% stane invazni. Celkové tedy v novém
prostiedi Skodi velmi malé procento rostlinnych druhti (Richardson et Pysek 2006).

Skody zptisobené neptivodnimi druhy nemusi byt hned na prvni pohled patrné. Tyto
rostliny mohou nepfimo ohrozovat domaci druhy naptiklad kompetici o zdroje (svétlo,
voda, ziviny) nebo o opylovace (Brown et Mitchell 2001). SmiSeni pylt cizich druht
s ptibuznymi domdacimi také ptispiva ke zvysSeni rizika hybridizace (Blossey ef al. 2001).

Jednim z prevladajicich nadzorti na Uspéch invaznich rostlin v novych biotopech je
tzv. ,,enemy release hypothesis* (Colautti et al. 2004, Hansen et al. 2006). Pii ptechodu
druhu do nového prostiedi rostlina unikne z dosahu svych pfirozenych specializovanych
neptatel (herbivofi, predatofi semen, paraziti a rtizné patogeny), a je ji tak umoznén
jednodussi a rychlejsi vyvoj, ktery se projevi vétsi produkci biomasy, zvySenim plodnosti
(Liu er Stiling 2006). Pokud byla rostlina v pivodnim stanoviSti limitovana zdroji,
napiiklad kvili potfebé syntézy obrannych latek, dojde u ni v novém prostiedi k navySeni
kompeti¢ni schopnosti a hrozi, e se stane invazni (Colautti e al. 2004). Unik rostliny od
svych pfizptisobenych neptatel miize také vést k redukcei investic do vlastni obrany, a tim
mohou byt tyto zdroje vyuzity pro rist a reprodukci (Meyer et Hull-Sanders 2008).

Doméci herbivofi vétSinou invazni rostliny nekonzumuji vibec nebo jen malo,

vvvvv
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kolonizovany herbivory neptiivodni druhy, které jsou ptibuzné domacim rostlindm. Takové
druhy mivaji podobné slozeni ochrannych latek i nutri¢ni hodnotu (Bezdék 1997).

Obranou proti invaznim rostlindm mize byt jejich mechanické odstranovani, jako je
vyfezavani ¢i koseni a dale pak vypalovani nebo naopak zaplavovani (Blossey et al. 2001).
Tyto varianty jsou vétSinou mozné pouze v malych métitkach, nebyvaji moc Uspésné a
mohou byt velmi destruktivni pro celé spolecenstvo. Jinym feSenim mulze byt pouziti
herbicidd. Ptitom ale ¢asto dochédzi k transportu nezadoucich latek do pidy a vody
(Fletcher et al. 2004).

Ekologicky Setrn€j$i a nékdy 1 ucinnéj$i metodou muze byt biologickd kontrola
(biokontrola). Jednd se o UmysIné zavleCeni herbivora z plivodniho biotopu invazni
rostliny, aby v novém prostiedi tyto rostliny redukoval (tzv. EEH ,,enemy of my enemy
hypothesis, Colautti et al. 2004). Mélo by se jednat o monofaga — specialistu, ktery se tedy
zivi vyhradné timto druhem rostliny (Bezd¢k 1997). Dale by mély nasledovat pokusy a
pozorovani, jak se introdukovany herbivor dlouhodobé chovd v novych podminkach, a
dale pak schvaleni mezindrodni organizaci OECD (Organisation for Economic Co-

operation and Development) (Hansen et al. 2006).
6.2 Priklady uspesné a neuspesné biologické kontroly

V nékterych ptipadech vSak pfes mnohd opatfeni muze dojit i k celému prevraceni
principu biokontroly. VétSinou jsou introdukci nepiivodniho herbivora naruseny
mezidruhové vztahy a ostatni organismy ve spoleCenstvu pak reaguji jinak, nez je
ocekavano (Colautti ef al. 2004). Introdukovany druh pak Casto za¢ne konzumovat domaci
druhy, které na néj nejsou svou obranou ptizplisobené, a mize tak redukovat i druhy,
z nichz nékteré mohou byt vzacné nebo endemické (Crawley 1989).

Prikladem takové neuspésné biokontroly muze byt introdukce dvou zastupci celedi
vrtuloviti (Tephritidae) za ucelem redukce neptvodni chrpy (Centaurea maculosa). Larvy
tohoto hmyzu, které¢ tvoii své hdlky v kvétenstvi chrpy, se staly oblibenou potravou
mistnich hlodavet (kfecek dlouhoocasy Peromyscus maniculatus). Spole¢nou konzumaci
larev a semeniku rostlin doslo k §ifeni semen chrpy trusem hlodavct do okoli. Semena
schopna kliceni byla nalezena i ve vyvrzcich sov, které tyto hlodavce lovi. K redukei chrpy
tedy nedoslo, introdukce paradoxné napomohla dal§imu Sifeni neptivodni rostliny, a to na

pomérné velké vzdalenosti (Colautti et al. 2004).
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Naopak v ptipad¢ redukce neptivodniho bodldku nici (Carduus nutans, Asteraceae)
ve Virginii velmi pomohla introdukce nosatce (Rhinocyllus conicus, Curculionidae). Tento
druh konzumuje velké mnozstvi semen bodldku nebo je zanechavd poSkozend. Byla
pozorovana az 90% redukce bodlaku vcetné uplné eliminace jeho nékterych ploch. Dale
nasledovala obnova piivodniho rostlinného krytu (Denslow et D’ Antonio 2005).

V néekterych piipadech bylo pro biologickou kontrolu pouzito vice druhii. Naptiklad
u kontroly druhu Ageratina riparia (Asteraceae) na Havaji. Tento druh introdukovany
kolem roku 1925 se hojné rozsifil na loukdch a pastvindch a zasahl také do lesniho
podrostu. K biokontrole byla pouzita kombinace houby (Entyloma ageratinae),
dvouktidlého hmyzu (Procecidochares alani) a motyla (Oidaematophorus beneficus).
Doslo zde k velmi uspesné redukci, kdy ztstalo jen nékolik rozptylenych zakrslych jedincii
druhu Ageratina riparia. V tomto ptipad¢ se introdukovani Skiidci velmi dobie dopliiovali.
Dvoukitidli efektivn€ji redukovali populace v suchych oblastech, oproti tomu houby
pusobily spise v chladnych a vlhkych biotopech (Trujillo 2005).

Uspé&sna byva &asto biokontrola pomoci herbivorti Zivicich se kofeny. V piipads
prySce obecného (Euphorbia esula, Euphorbiaceae), ktery je invazni v severoamerickych
prériich byly introdukovany nékteré druhy diepciktt (rod Aphtona, Chrysomelidae -
mandelinkoviti), jejichZ larvy se zivi pravé kofeny prysce. Tento invazni druh se vyskytuje
v Siroké skale pidnich podminek, proto byl pro kazdy specificky habitat vybran jiny druh
drepcika. LepSich vysledki v redukci druhu Euphorbia bylo dosahovano kombinaci
biokontroly s pouzitim herbicidii (Lym ef Nelson 2002).

6.3 Obecné charakteristiky uspésnych a neuspéSnych prikladu
biologické kontroly

V boji s rostlinnymi invazemi jsou vétSinou pouzivani specialisté — druhy Zivici se
cilen¢ urCitym druhem rostliny, protoze pro zachovéani pivodniho biotopu je velmi
vyznamné vylouc€it spasani domacich druht rostlin neptivodnimi herbivory (Hansen et al.
2006). Pti biologické kontrole jsou proto hlavné vyuzivany rtizné skupiny hmyzu, které
jsou Casto potravné specializovany na urcity rostlinny druh. V nékterych ptipadech vsak 1
specialista mize zacit konzumovat domaci druhy, a to ¢asto z divodu mensi chemické
obrany téchto rostlin (Colautti ef al. 2004).

Mnoho specialistii se vyskytuje zejména mezi predatory semen a pii biologické
kontrole jsou pomérné hojné vyuzivany (napi. Seastedt et al. 2003). Populace rostlinného
druhu neni Casto piili§ ohrozena ani pii vysokych ztratach semen pokud tito herbivofi
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konzumuji pouze semena a vubec nepoSkozuji rodiCovské rostliny. Je totiz velmi
pravdépodobné, ze alespont mala Cast semen piezije a v dal§i sezoné vykli¢i. V téchto
pfipadech je pak pro biokontrolu rozhodujici mnoZzstvi zkonzumovanych nebo
poskozenych semen, vytrvalost semenné banky (Crawley 1989), jakoz i relativni vyznam
produkce semen oproti dal§im stadiim (napft. prezivani semenackt ¢i dospélych rostlin).

V urcitych piipadech vSak mitize biologickd kontrola z mnoha riznych davodi
neuspét. Populace hmyzu casto nedosédhne dostatecné velikosti, aby byla schopna omezit
invazni rostlinny druh. Muze to byt naptiklad z divodu nizkého obsahu Zivin v rostlinach,
kterymi se tito herbivofi Zivi. Dochéazi k omezeni reprodukce hmyzu, a mnozstvi herbivora
pak neni dostatecné k redukci tohoto rostlinného druhu (Crawley 1989). V mnoha dalsich
ptipadech mohou byt populace herbivori redukovany neptfiznivym pocasim nebo také
nékterymi z domdcich predatorti, parazitii nebo patogenti (Hansen et al. 2006). Huie jsou
také kontrolovany druhy s velkymi rezervami Zzivin v zasobnich organech, jako jsou
koteny, hlizy nebo oddenky. Takové rostliny jsou schopny opakované kompenzovat ztraty
listd, kveth a nékdy 1 vSech nadzemnich ¢asti (Crawley 1989).

Velmi uspésnd mize byt biologickd kontrola podzemnimi herbivory (Gerber et al.
2007). Tito herbivoii ptisobi dlouhodobé¢, vétSinou kvili dlouhému larvalnimu obdobi, a
jsou také schopni pomérné velkého promoteni populaci cilového druhu (Blossey et Hunt-
Joshi 2003). Konzumace podzemnich zasobnich organti zpusobuje snizeni schopnosti
kompenzacniho ristu rostlin (Weed ef al. 2011). Kviili ztrdtdm podzemni biomasy tvoii
rostliny méné kvéta a plodii, a mohou tak byt ¢astecné redukovany druhy Sifici se pfevazné
semeny, napiiklad Lupinus arboreus, (bobovité, Fabaceae) (Maron 1998). Poskozeni také
muize umoznit napadeni rostlin pldnimi patogeny, a casto tak pfispét k tspéchu
biokontroly (Weed et al. 2011).

Kombinace podzemni a nadzemni herbivorie pii biologické kontrole nemusi byt
vhodna, protoze spasani nadzemnich Casti rostlin vyCerpava jejich zasoby v kofenech a
jinych zasobnich orgédnech rostlin, kterymi se Zivi podzemni herbivofi, a jejich vliv je tak
potlacen (Blossey e Hunt-Joshi 2003). Existuji ale ptipady, kdy byly takto populace
invaznich rostlin pomérné vyrazné redukovany. Casto se jednalo o larvy hmyzu Zivici se
kofeny a jejich dospé€lce konzumujici nadzemni Casti téze rostliny. V tomto ptipadé
vetsinou nedochézi ke kompetici. Larvy konzumuji podzemni ¢asti rostlin diive v sezoné a
svym pusobenim zamezuji ukladani zivin do kofent. Posléze dospé€lci konzumuji listy
s vy$§im obsahem Zivin. Pfikladem muizZe byt rostlina Lantana méniva (Lantana camara,
Verbenaceae), kterd je invazni v Jizni Africe a jeji populace je uspésné redukovana

30



nadzemnim 1 podzemnim spasanim druhu Longitarsus bethae (Chrysomelidae, Simelane

2010).
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7 Diskuse literarni reserse

V ptirodnich ekosystémech dochazi k vzajemné regulaci trofickych trovni, které
jsou predstavovany hlavné rostlinami, herbivory a predatory. Herbivoii konzumuji rostliny,
a ovliviiuji tak naptiklad sukcesi nebo druhovou diverzitu rostlinného spolecenstva (Carson
et Root 2000). Vliv herbivort se vyrazné zvysuje, pokud ve spoleenstvu nejsou piitomni
predatoii. Naopak v situacich, kdy je predatort dostatek, mohou byt vyrazné redukovani
herbivofi, cozZ ma pozitivni vliv na rostliny (top down effect, Lampert e Sommer 1997).

Na konzumaci rostlin se podili mnoho skupin herbivort, mezi které se fadi obratlovci
1 bezobratli zivocichové. Jejich plisobenim se zvySuje pravdépodobnost rostlinné mortality
a obvykle klesa schopnost kompetice rostlin (Crawley 1989). Zalezi vSak na intenzit¢,
nacasovani a zpusobu herbivorie. Naptiklad hmyz $kodi rostlindm za béznych podminek
v luénich ekosystémech v daleko mensi mife nez plzi nebo obratlovei (Hulme 1996).

Herbivofi kromé rostlin ovliviiuji i sebe navzajem. Silnou pfimou kompetici trpi
predev§im zastupci hmyzich druhti, obvykle pfi vysSich hustotach jedinct v ramci jedné
rostliny nebo listu (Tack ef al. 2009). V jinych situacich se spiSe jedna o vzdjemné
ovlivitovani jednotlivych funkénich skupin herbivort, napt. plisobeni velkych savci na
hlodavce nebo plze. Velci savei spasanim vegetace omezuji dostupnost potravy a tkryti
pro ostatni herbivory, jejichZ populace jsou tak vyrazn€ mensi nez, kdyZ velci savci nejsou
pritomni (Smit et al. 2001).

V disledku plisobeni herbivord se u rostlin vyvinula fada obrannych mechanismii.
Patii mezi n€ rtizné mechanické bariéry, jako jsou trny nebo trichomy a také tvorba
sekundarnich metabolitii. Sekundarni metabolity mohou byt na bazi uhliku, coz vede ke
snizeni stravitelnosti rostlin a k relativnimu snizeni obsahu zivin v rostlin€é. Nebo se jedna
o latky na bazi dusiku, které casto zpusobuji jedovatost rostlin, a maji tak pfimy odpudivy
vliv na herbivory (Crawley 1997). Herbivofi na tuto obranu rostlin reaguji mnohymi
adaptacemi. N¢které druhy herbivori jsou napiiklad pfizpasobeny urcitému typu
metabolitl, které¢ vyuZzivaji pro svoji vlastni obranu pfed predatory kumulaci v téle (napf.
Trigo 2000). Casto se tak stavaji specialisty daného rostlinného druhu (Bonsall 2003).

Rostliny tvoifi obranné latky v zavislosti na mnoha faktorech, ale jednim z velmi
vyznamnych je délka jejich zivota. Jednoleté byliny proto nemivaji téméi zadné sekundarni
metabolity. Naopak viceleté rostliny obsahuji v mnoha pfipadech vysoké koncentrace
sekundarnich metabolitl, ¢asto druhové specifickych. Jinym feSenim mize byt indukovana

obrana, kdy dochazi k syntéze metabolitl nebo k jejich pfesmérovani do postizenych ¢asti

32



az po napadeni rostliny (Gatehouse 2002). N¢které druhy rostlin produkuji po poSkozeni
do svého okoli teékavé latky, a rostliny se tak brani pfevazné hmyzim herbivortim.
Uvolnovani t€kavych latek odrazuje herbivory, ale také laka jejich predatory a parazity
(Bennett er Wallsgrove 1994).

Pro rostliny a jejich populacni dynamiku je velmi vyznamné, jaké rostlinna stadia ¢i
¢asti jsou konzumovany. Vzniklé skody ovliviiuji rostliny rtiznymi zplisoby v zavislosti na
jejich Zivotni strategii. Nejzranitelnéjsi jsou mlada stadia rostlin. Jejich ztraty zpiisobuji
omezeni pfisunu novych jedincti do populace, coz mize vést az k eliminaci populace
zvlasté kratce zijicich rostlinnych druhti. PoSkozeni semenackli vétSinou vedou k jejich
mortalité at’ uz pitimo nebo ztratou kompeti¢ni schopnosti (Maron et Crone 2006).

Jednou z pfi¢in mortality semendckii je posSlapani velkymi savci (Stammel et al.
2006). Ale jejich vliv na rostlinné populace neni vzdy jen negativni. Tito herbivofi
zpusobuji disturbance stanovist, které snizuji kompetici mezi rostlinami. ZlepSuji tak
podminky pro kli¢eni a také pro ostatni rostliny, které¢ unikly herbivorii 1 poSlapani. Mira
disturbanci stanovi§t' je proto velmi vyznamna. Pokud je na stanoviSti mald mira
disturbanci, mize dojit az k extinkci rostlinného druhu, napt. protoze pii vysoké kompetici
semena malo kli¢i (McEvoy et Coombs 1999).

Oproti semenackim jsou dospélé rostliny mnohem odolné€jsi (Kolb et al. 2007).
Rostliny vétSinou reaguji na ztraty kompenzacnim ristem, coz vede k ¢erpani jejich zasob.
Poskozené rostliny proto produkuji méné kvétt a plodi, a obvykle tak dochéazi spise
k poklesu plodnosti rostlin nez k jejich mortalité. Zalezi vSak také na tom, jaké rostlinné
¢asti jsou konzumovany. Kromé velkych savcl, ktefi spasaji rostliny prakticky celé,
upiednostiiuje vétSina ostatnich herbivort Zivinami bohatsi ¢asti rostlin, jako jsou semena
mlad¢ listy, pupeny nebo koteny (Crawley 1997).

Ztraty nadzemnich rostlinnych pletiv zplisobuji zkraceni asimilacniho obdobi. Proto
spasani rostlin casn€ na jafe je vyznamnéjsi nez pozd¢ji v sezoné, kdy rostliny jiz ukladaji
asimilaty v zasobnich organech (Leimu er Lehtild 2006). Redukci nadzemnich ale 1
podzemnich ¢asti rostlin dochdzi k poklesu plodnosti rostlin. Rostliny prerozdéluji své
zdroje spiSe do rastu a obrany nez do produkce kvéth a plodi (Crawley 1989). V nékterych
piipadech zlistanou obnovené vyhonky pouze vegetativni (Ehrlén 1995a).

Podobné¢ jako ztraty zelenych pletiv se také poskozeni podzemnich ¢asti podileji na
snizeni plodnosti rostlin. Podzemni herbivorie vétSinou v kombinaci s dal§imi stresovymi
faktory, jako je sucho nebo spasdni nadzemnich ¢asti, zvySuje pravdépodobnost mortality

jiz ustavenych rostlinnych jedincii (Blossey et Hunt-Joshi 2003).
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Vliv konzumace reprodukénich Casti rostlin na jejich popula¢ni dynamiku zélezi na
zivotni strategii daného druhu. Velké ztraty jedinc zpusobuje pre-disperzni predace
semen, ale zpiisobené sniZeni po¢tu vyprodukovanych semen nemusi byt pfili§ vyznamné
zejména pro viceleté (a polykarpické) rostlinné druhy, které maji velkou a vytrvalou
semennou banku (Kolb ef al. 2007). Na druhou stranu populace rostlinnych druh, které se
rozmnoZzuji jednou za zivot (monokarpické, specidlné pak efemerni a jednoleté¢) a maji
pfechodnou semennou banku, mohou byt ztratami reprodukénich ¢asti vyrazné negativné
ovlivnény a v nékterych piipadech i1 Upln€ eliminovany (Louda et Potvin 1995). Tento
efekt mtze byt do jist¢ miry kompensovan vegetativnim rozmnozovanim druhu
(Miinzbergova 2005).

Jednim z hlavnich probléma pfirodnich ekosystémii je invaze rostlinnych druht
(Casto diky lidské c¢innosti) do oblasti, kde se pfirozené nevyskytuji. Nepivodni druhy
v novém prostifedi nemaji pfirozené neptatele, a proto se mohou zacit nekontrolovatelné
Sitit, pokud k tomu maji predpoklady (Colautti et al. 2004). K vlastnostem invaznich
rostlin Casto patii velka produkce dobfe Sifitelnych semen, dlouhotrvajici semenna banka
nebo schopnost rozmnozovat se vegetativné (Prach et PySek 1997). V novych biotopech
pak invazni rostliny mohou zptisobovat napiiklad pokles diverzity spole¢enstva (Hansen et
al. 2006) nebo eutrofizaci (Hussner et al. 2010).

Vliv herbivori na populace rostlinnych druhli je vyuzivan pfti biologické kontrole
invaznich rostlin. Jedna se vétSinou o introdukci herbivora z ptivodniho biotopu invazni
rostliny, ktery se zivi pouze timto druhem. Pro biologickou kontrolu byvaji vybirany
nejcastéji druhy herbivorti z fad hmyzu. Ostatni funkéni skupiny herbivorii jsou spise
generalisté, a tudiZ mén¢ vhodni pro biologickou kontrolu. V mnoha studiich zkoumajicich
biologickou kontrolu (napt. Crawley 1989, Seastedt et al. 2003) byly pro redukci
invazniho druhu pouziti predétofi semen. Tito herbivofi jsou vétSinou vyhradni specialisté
a témét nikdy nezacnou konzumovat jiny doméci rostlinny druh. Populace invaznich
rostlin vSak obvykle nejsou limitovany produkci semen.

Daleko efektivnéji proto ptisobi monofagni herbivofi zamétfeni na spasani jinych
¢asti rostlin, zejména se podle nékolika studii osvéd¢ila herbivorie podzemnich zasobnich
organt rostlin (napt. Blossey ef Hunt-Joshi 2003, Gerber ef al. 2007). Herbivoii pusobici
na kotenech rostlin snizuji rostlinnou plodnost a schopnost kompetice. Mohou pfispét také
k mortalit¢ rostlin, Casto ale v kombinaci s dal§imi vlivy, jako je spasani nadzemnich ¢asti

nebo sucho (Blossey ef Hunt-Joshi 2003).
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Velky vliv na redukci rostlinnych populaci ma mira disturbanci na stanovisti. Spojity
vegetacni kryt zptsobuje vysokou uroven kompetice ve spoleCenstvu, a brani tak kliceni
novych jedinct a podobné také regeneraci poskozenych jedincii. Nizk4 mira disturbance ve
spojeni s herbivorii pomédha efektivné redukovat rostlinny druh, a mtze tak napomoci
biologické kontrole zavleCené¢ho druhu (McEvoy et Coombs 1999).

Pro biologickou kontrolu invaznich rostlin se také vyuzivaji podzemni herbivoii
(napt. Gerber ef al. 2007). Velmi vyrazné byly redukovany druhy rostlin, jejichz koteny
poziraly larvy a nadzemni ¢asti rostlin dospélci téhoz druhu hmyzu. Konzumace zptisobena
podzemnimi herbivory zabranuje ukladani asimilati do zdsobnich organti, a zlepSuje tak
kvalitu nadzemni biomasy pro nynéjsi nebo budouci dospéla stadia. Podzemni herbivofi
tedy nepiimo zvyhodnili nadzemni herbivorii svého vlastniho druhu (Simelane 2010,
Masters et al. 1993). Oproti tomu kombinace nadzemni a podzemni herbivorie riznych
druhti ve stejnou dobu nejsou pro biologickou kontrolu vhodné. Nadzemni herbivorie
vycerpava ziviny z kotfenti kvili kompenza¢nimu rastu rostlin, a snizuje tak vyrazné jejich
kvalitu pro podzemni herbivory. Populace podzemnich herbivorti z téchto divodu
produkuji malo potomstva, a nemaji tak dostate¢ny vliv na celou populaci rostlinného

druhu (McEvoy ef Coombs 1999, Crawley 1989).
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8 Zaver

Ve své bakalatské praci jsem se pokusila zhodnotit dopady herbivorie z pohledu
rostlin. Herbivofi se konzumaci rostlin podileji na utvafeni ptirodnich spolecenstev. Lidé
vyuzivaji herbivorii pii biologické kontrole zavlecenych rostlin. Pfi zhodnoceni jejiho
vyznamu musime brat v uvahu nékolik aspekti.

Herbivofi na sebe plsobi vzajemné, jako konkurenti o potravu. Jednotlivé funkcéni
skupiny herbivori se mohou vzijemné omezovat potazmo redukovat. Pti biologické
kontrole proto nemusi byt vhodné pouzivat vice druhd herbivorti k potlac¢eni nepiivodniho
druhu.

Neméné vyznamny je také vliv prostfedi, naptfiklad mira disturbanci stanovisté a
s nim spojend Uroven kompetice ve spolecenstvu. Malo disturbovana stanovisté s vysokou
mirou kompetice zvySuji uspéSnost biologické kontroly, protoZe brani kliceni novych
rostlin, a tak usnadnje kompetitivni vylouceni cilového druhu.

Velmi podstatné jsou také zivotni strategie rostlin. Velkou roli pii biologické
kontrole hraje délka rostlinného zivota a vytrvalost semenné banky. Monokarpické druhy
s pfechodnou semennou bankou lze pomérne Uspésné redukovat pomoci herbivori, kteti
ni¢i nebo spésaji kvétenstvi, nebo pomoci predatori semen. Pro redukci populaci
vytrvalych druhti je potieba i redukce jiz ustavenych rostlin.

N¢kolik studii naznacuje, Ze uziti podzemnich herbivori pti biologické kontrole je
muze byt casto dlouhodobé pilisobeni podzemnich herbivori kvili dlouhému vyvoji larev

hmyzu nebo také vystaveni rostliny patogenim narusenim epidermis kotend.
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