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Abstrakt

Prace se zabyva vyhodami, které klonalnim rostlindm pfinasi fyziologicka integrace ramet
v ruzné heterogennich podminkach. Nejprve shrnuje zakladni charakteristiky rostlin s
klonalnim ristem a nasledné rozebira ty vlastnosti, které jim pomahaji nebo mohou pomahat
vyrovnavat se s heterogennitou prostfedi — tedy sdileni zivin mezi rametami, délbu prace a
patraci chovani. | pres velké mnozstvi studii, které na toto téma vznikly, stale zlistdva fada

otazek nezodpovézena a piedkladana prace na né poukazuje.

Klic¢ova slova: klonalni rostliny; fyziologicka integrace; fenotypova plasticita; sdileni zdroji;

délba prace; patrani; prostorova a ¢asova heterogenita prostedi; dostupnost zdroji

Abstract

Clonal plants may be able to cope with spatial and temporal heterogeneity due to the
physiological integration of ramets. To begin with, I discuss basic characteristics of clonal
plants and then | provide a review of theoretical and empirical work dealing with the
advantages and disadvantages of clonal growth in heterogenous conditions. Three main traits
— translocation of resources, division of labour and foraging — are examined in terms of their
contribution to the success of clonal plants. Despite a large amount of attention which this

topic has received in the past few decades, a number of issues still remain unclear.

Key words: clonal plants; physiological integration; phenotypic plasticity; translocation;

division of labour; foraging; spatial and temporal heterogeneity; resource availability
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Seznam pouzitych pojmiu
akropetalni — sméfujici k vrcholu organu, zde pouzivano ve smyslu smérem 0d starsi k mladsi
¢asti rostliny

bazipetalni — smétujici k bazi organu, zde pouzivano ve smyslu smérem od mladsi ke starsi
¢asti rostliny

epigeotropni oddenek — organ klonalniho rustu; podzemni stonek, ktery vznika nad trovni
zemé a dal od téla rostliny se nachazi tésn€ pod povrchem

hypogeotropni oddenek — organ klonalniho ristu; podzemni stonek, ktery vznika pod Grovni
zem¢ a dal od téla rostliny se nachazi hloub&ji pod povrchem

integrator — klonalni rostlina dlouhodobé¢ sdilejici zdroje mezi integrovanymi rametami

splitter — klonalni rostlina, ktera ukon¢i fyziologickou integraci ramet kratce po jejich
ustanoveni

stolon — organ klonalniho rustu; nadzemni vybézek stonku, jako synonyma zde pouzivam také
slova §lahoun ¢i vybéZzek

translokace — proces sdileni latek v ramci rostliny neboli pfemistovani zdroji z jedné ¢asti
rostliny do druhé



1 Uvod

Narozdil od tél zivoc€ichil vznika rostlinné t¢lo opakovanim nékolika malo zékladnich
¢asti — moduld. Modulem muize byt napiiklad ¢lanek stonku s listem a pupenem. Toto
jednoduché usporadani rostlinam umoziuje neomezeny a plasticky rist i sSnadnou regeneraci,
vlastnosti velmi vyhodné pro pfisedle zijici organismy. Klonalni rostliny v modularnim
uspotadani pokrocily jesté dale — pomoci vegetativniho rozmnozovani produkuji nové
jednotky se vS§emi strukturami nezbytnymi pro nezavisly rist, tedy vlastné samostatné
rostlinky, které mohou (ale nemuseji) zlstavat spojené s matetskou rostlinou. Tyto
potencialné nezavislé jednotky se oznacuji jako ramety. Geneta je potom soubor vSech ramet
pochazejicich z jedné zygoty, a tim padem geneticky identickych.

Vymezeni pojmu klonalni rostliny se ale mezi autory dosti lisi — v nejsirS§im slova smyslu
muze oznacovat jakékoliv rostliny se schopnosti vegetativniho rozmnozovani — at’ uz je to
pomoci Kofenil, oddenkd, §lahount, cibuli ¢i hliz (Klimes et al. 1997). Mohli bychom sem
dokonce zatadit i rostliny apomiktické (tj. tvotici semena bez ucasti pohlavniho
rozmnozovani). Casto se timto terminem ale mysli hlavné klonalni rostliny §ifici se pomoci
oddenkii nebo nadzemnich vybézku stonku, u kterych zlstavaji jednotlivé ramety po néjakou
dobu propojené a tvoii tak fyziologicky integrovanou jednotku (Watson & Casper 1984) —
tedy ,,integratofi“ v pojeti Jonsdottir a Watsona (1997)*. Takové rostliny budi mezi ekology
nejvetsi zajem, nebot’ propojeni dava prostor pro vznik vzajemné spoluprace mezi potencialné
nezavislymi moduly, jako je podpora nové vznikajicich ramet matetskou rostlinou, sdileni
zdroji mezi rametami ¢i specializace ramet rostoucich v riznych podminkéach.

Ve své praci bych chtéla podrobnéji popsat, jaké vyhody mize klondlnim rostlindm
pfinaset fyziologicka integrace ramet, a zabyvat se otazkou, V jak heterogennim prostfedi tyto
vyhody pievazuji nad nevyhodami. Proto se v dal§im textu omezim na Klonalni rostliny
s fyziologicky integrovanymi rametami, které jsou od sebe relativné vzdalené?, a mohou tedy
pocitovat rizné podminky. Pro ostatni typy klonalniho ristu budu pouZzivat pojem vegetativni

rozmnozovani.

! Jonsdottir a Watson (1997) rozliduji rizné kategorie integrace klonalnich rostlin v zavislosti na pomérech délky
zivota ramet, generacni doby ramet a trvani fyziologického propojeni ramet. Jako integratory oznacuji rostliny, u

kterych propojeni mezi rametami preziva déle, nez je generac¢ni doba ramet.

2 Vétsinou tedy nebudu uvazovat druhy, které tvofi trsnaté formy (napi. Festuca ovina).



1.1 Formy klonalniho rustu

Klonalni rostliny s fyziologickou integraci ramet se mezi sebou lisi zptisobem propojeni,
zivotnimi cykly ramet i rozsahem a trvanim fyziologické integrace. Kvili t€émto rozdilam je
Casto t€zké ze studii provadénych na jednotlivych druzich vyvodit obecny zavér, ktery Ize
aplikovat na vSechny klonalni rostliny.

Orgéan propojujici ramety miize byt kofenového nebo stonkového piivodu. Propojeni
pomoci kofent neni moc Casté (viz Obrazek 1), zda se, Ze tato forma je rozsifena zejména
v disturbovaném prostiedi (Klimes et al. 1997) a je mozZné, Ze u ni jednotlivé ramety nejsou
skute¢né fyziologicky integrovany ve smyslu sdileni zdrojt nebo je tato integrace pomérné
slaba (Klimes & Klimesova 1999). U nékterych rostlin dochazi k $ifeni pfimo pomoci
poléhavych stonki, které ¢as od ¢asu znovu zakofenuji (napt. Lycopodium annotinum,
Veronica fruticulosa). Derivat stonku spojujici ramety byva oznacovan jako stolon ¢i §lahoun,
je-li nadzemni (napt. u Fragaria vesca), nebo jako oddenek, pokud je pod zemi (napf. u
Aegopodium podagraria). Oddenky mohou byt tésné pod povrchem — tj. epigeotropni (napf. u
Lamium galeobdolon), nebo hloubéji v pidé — tj. hypogeotropni (napf. u Anemone nemorosa).

Propojovaci orgdn mé u rliznych rostlin rznou Zivotnost — u fady druhtt odumira béhem
prvnich dvou let (Fragaria vesca, Asperula odorata), u jinych pietrvava déle (Aegopodium
podagraria, Anemone nemorosa) (Klimes et al. 1997).

Pokud délka zivota ramet zna¢né ptevysuje generacni dobu ramet a propojeni mezi
rametami je dlouhodobé, mohou vznikat velké komplexy vzajemné propojenych ramet
rizného staii (Anemone nemorosa). Naopak pokud je Zivotnost ramet jen o malo del$i nez
genera¢ni doba ramet nebo propojeni mezi rametami odumira podstatné diive nez ramety,
vznikaji pouze relativné malé fyziologicky integrované jednotky (Potentilla anserina)
(Jonsdottir & Watson 1997).

Nejcastéjsim typem klonalniho ristu (a zaroven i vegetativniho rozmnozovani) je rust
pomoci epigeotropnich oddenkt (viz Obrazek 1). Tato ristova forma ma hlavni podil ve
vSech zékladnich vegeta¢nich typech kromé& mokiadt, kde pfevazuji rostliny s dlouhymi

hypogeotropnimi oddenky a nadzemnimi stolony (Klimes et al. 1997).

1.2 Rozsireni klonalnich rostlin

Vegetativni rozmnoZovani je Siroce rozsifené v celé skupin€ cévnatych rostlin, jeho
vyskyt a forma se Casto li§i mezi zastupci jedné celed€, rodu ¢i dokonce v jednom druhu

(Rumex acetosella agg.). Na druhou stranu existuji ¢eled¢ pouze se zastupci s vegetativnim



rozmnozovanim (Aspidiaceae, Aspleniaceae, Equisetaceae, Iridaceae, Orchidaceae,
Potamogenaceae) nebo zcela bez n¢j (Amaranthaceae, Oleaceae) (Klimes et al. 1997).

Pti srovnavani odhadi celkového zastoupeni klonalnich rostlin ve spole¢enstvech bohuzel
narazime na problém s velmi odlisnym pojetim klonality u riznych autorda (Klimes et al.
1997). Na zékladé dat ze své databaze® Klimes et al. (1997) uvadi, Ze 66,5 % druht cévnatych
rostlin stiedni Evropy se rozmnozuje vegetativné. Pokud vezmeme v potaz pouze rostliny s
typy klonélniho rastu diskutovanymi v této praci (tj. pokud produkuji ramety vzdalené od
mateiské rostliny, které zaroven zlistavaji alesponl po néjakou ¢ast vyvoje propojené
s matei'skou rostlinou), v databazi tvoii 48 % druhti (viz Obrazek 1).

Rostliny s vegetativnim rozmnozovanim jsou nerovnomérné zastoupeny v riznych
prostiedich a vegeta¢nich typech. Klimes et al. (1997) zjistili, Ze vegetativné se rozmnozujici
rostliny pievazuji v prostiedi chudsich na dusik, na zamokienych ptidach, v nizsich teplotach
a pii vétsim zastinéni. Naopak v mensin¢ jsou na disturbovanych mistech. Lze ptfedpokladat,
ze tyto zakonitosti prevazné plati i pro fyziologicky integrované klonalni rostliny, které tvori

vétsinu (72%) vSech druhti S vegetativnim rozmnozovanim v databazi.

H epigeotropni oddenky

E hypogeotropni oddenky

33%
O stolony

O poléhavé stonky

B propojeni pomoci koren(
16% propojenti p

O ostatni typy vegetativniho
rozmnozovani

5% O bez vegetativniho

19% 20,3% rozmnozovani

Obrazek 1 — Zastoupeni jednotlivych typi klonalniho ristu v databazi cévnatych rostlin stiedni Evropy
(podle Klimes et al. 1997).

3 Klimes et al. (1997) vytvoril databazi cévnatych rostlin sttedni Evropy zahrnujici asi 2760 druhii. V databazi
jsou zanesena data o povaze a parametrech klonalniho ristu (jako je ptitomnost klonalniho rozmnozovani, ptivod
klonalniho spojeni, vzdalenost mezi rametami, trvanlivost spojeni). Jako klonalni jsou zde vedeny vSechny
rostliny, u nichz se miize vyskytovat jakakoliv forma vegetativniho rozmnozovani, vyjma apomixie. Pivodné
bylo v databazi definovano 21 kategorii klonalniho rozmnoZovani, v dne$ni podob¢ databaze je jich 17
(Klimesova & Klimes n.d.). Udaje prezentované v této kapitole vychézeji ze stavu databaze v roce 1997.



Klonalni rostliny s rozsahlou fyziologickou integraci jsou Siroce rozsifené v arktickych
biotopech — rostlin s integrovanym klonalnim rustem je ve §védském Laponsku 43,4 % druhd,
kdezto v Durhamu (Anglie) tyto rostliny tvoti 29 % druhti (Jonsdottir & Callaghan 1996). Pii
prizkumu distribuce klonalnich rostlin v severovychodni Cing se zase ukézalo, Ze jsou
klonalni rostliny hojnéjsi v izemi s vyssi nadmoiskou vyskou, nizsi dostupnosti dusiku a
méné srazkami (M. Song et al. 2002).

Tyto zavéry napovidaji, Ze klonalita poskytuje rostlinam vyhody spise v podminkach, kde
je rust limitovan né&jakym abiotickym faktorem, at’ uz je to nizka teplota, nebo nedostatek
svétla ¢i zivin.

Navzdory vysledkiim z analyzy databaze studie zkoumajici slozeni rostlinného pokryvu
na ruzné disturbovanych mistech (disturbance byly zptisobené pastvou nebo prekrytim
piskem) ukdzala, Ze na rostliny s klonalnim rozmnozovanim byly nejc¢astéjsi na nejvice
disturbovanych lokalitach (Fahrig et al. 1994). Roli klonalnich rostlin v procesu sukcese se
zabyvali také Prach a Pysek (1994), kteti taktéz pozorovali nejvétsi relativni pokryvnost
klonalnich rostlin v ¢asnéjSich sukcesnich stadiich. K podobnym zavéram dosla studie na
pobieznich piseénych dunéch, kde klonalni rostliny pfevazovaly spiSe v ranych fazich sukcese
(Cain et al. 1999). Tento jev miize byt zptsoben napiiklad schopnosti klonalnich rostlin

rychle se §itit na neobsazena stanovisté (Fahrig et al. 1994).

2 Uskali a vyhody fyziologické integrace

Aby rostliny mohly mit fyziologicky integrované ramety, musi mezi nimi vyrlst a
nasledné byt udrzovéano zivé a funkcni propojeni. To pro rostlinu znamena energetické
naklady - tzv. cenu za integraci (Eriksson & Jerling 1990). Dalsi energie je vynalozena na
samotny transport latek (Ikegami, Whigham, et al. 2008). Kviili integraci se rostlinami mohou
snaze §ifit systémové choroby (Kelly 1995; Stuefer et al. 2004). V ¢asto disturbovaném
prostfedi hrozi pferuseni spojeni mezi rametami, coz muze byt pro rostliny traumatické (Mack
& Thompson 1982; Kelly et al. 2001). Ve vodnim prostiedi zase fragmentace genety ocividné
zlepSuje moznost $ifeni (Hutchings & Bradbury 1986). Jako dalsi faktor zvyhodnujici rozpad
klonu se uvadi nizsi riziko zaniku genety pfi jejim rozdé€leni na vice zcela nezavislych ramet
(Cook 1979). Podle této uvahy je v piipadé silného, ale lokalné pisobiciho stresu pro rostlinu
vyhodnéjsi vytvorit vice nepropojenych ¢asti, které¢ budou riziku vystaveny samostatné. VIiv

tohoto faktoru na potlaceni integrace je ale ovlivnén jednak povahou zdroji mortality



v daném prostiedi, jednak tim, jak smrt jedné ramety pfispiva K zaniku s ni integrovanych
ramet (Eriksson 1988; Eriksson & Jerling 1990).

Vseobecné rozsifeni fyziologické integrace napovida, Ze jsou s touto vlastnosti
pravdépodobné spojeny i vyhody, které zminéna omezeni vyrovnavaji ¢i prevazuji (Jonsdottir
& Watson 1997). Tyto vyhody vétsinou vyplyvaji ze schopnosti sdilet latky mezi rametami.
Naptiklad pokud nékterd rameta odumira, mohou byt jeji zdroje translokovany do zbylych
¢asti klonu a tam znovu vyuzity (Hutchings & Bradbury 1986). Stanovisté obyvana rostlinami
jsou slozena z mikrostanovist’, které se mezi sebou mohou lisit v dostupnosti riznych zdroju,
a rtizné ¢asti jednoho klonu tedy mohou byt vystaveny riznym podminkam (Hutchings &
Wijesinghe 1997). Fyziologicka integrace ramet a sdileni zdroji (Obrazek 2) umoziuje
klonalnim rostlinam tuto heterogenitu vyrovnavat (napi. Slade & Hutchings 1987a, dalsi
citace dale v textu). V extrémnich piipadech tak mohou ramety diky propojeni piezit i na
mistech, ktera by byla pro samostatné rostliny zcela neobyvatelna (Alpert & Mooney 1986).
Translokace zdroji mtze u nékterych rostlin probihat od starSich ramet k mlad$im i naopak —
napft. u Fragaria chiloensis (Alpert 1996), nebo Podophyllum peltatum (Jonsdottir & Watson
1997), n€kdy ale patrné probiha pievazné ¢i vyhradné akropetalni transport zdroju (tj. od
star§ich k mladSim rametam) — napt. u Glechoma hederace (Slade & Hutchings 1987b; Slade
& Hutchings 1987c) nebo Carex arenaria (Noble & Marshall 1983). Podpora ramet v ranych
fazich vyvoje je diskutovana nize.

Jesté lepSi moznost vyrovnani se s heterogenitou prostiedi by mohla rostlinam pfinaSet
specializace ramet na ptijem lokaln¢ hojného zdroje (Obrazek 3), oznac¢ovana z analogie
s ekonomickym terminem jako délba prace (Alpert & Stuefer 1997). Ziskavani zdroje
rostlinou je efektivnéjsi, pokud je dany zdroj v prostiedi ve vyssi koncentraci. Pokud se tedy
jednotlivé ramety zaméti na ziskavani zdroje, ktery je na jejich stanovisti hojny, mél by byt
celkovy zisk integrované jednotky vyssi. Jako modelova situace se uvadi ptipad, kdy jsou
zdroje v prostiedi rozmisténé reciproce — tedy pokud jsou napiiklad mista s dostatkem Zivin
zastinénd a na oslunénych mistech je Zivin malo. V takovém ptipadé by mélo byt pro rostlinu
vyhodné, aby zastinéné ramety investovaly spiSe do kofenového systému a ziskavani Zivin, a
oslunéné ramety do tvorby asimilat (Roiloa et al. 2007). Nicméné¢ specializace ramet nemusi
byt omezena pouze na prostiedi se zkiiZenymi gradienty zdroju, 1ze si ji predstavit i
Vv prostiedi heterogennim pouze pro jeden typ zdroje (Birch & Hutchings 1994; Wijesinghe &
Hutchings 1997).

Fyziologicka integrace ma vyznam také pro vyvoj novych ramet. Vzrostlé ramety ¢asto

podporuji nové, vyvijejici se ramety. Tato ,,péCe o potomstvo* je prvnim z detailnéji



studovanych fenoméni klonalniho rastu (Marshall 1990). Mlada rameta byva zasobovana
zdroji z matetské ramety az do doby, kdy je v pfijmu zivin a tvorb¢ asimilatt zcela
samostatna. V tuto chvili se tok latek zastavi nebo snizi na minimum (Colvill & Marshall
1981) - ale muze se opét obnovit ve chvili, kdy jedna z ramet trpi nedostatkem né&jakého
zdroje (viz vyse). Takto podporované mladé ramety rostou rychleji, jsou
konkurenceschopnéjsi a dokazou 1épe rast v prostiedi nepiiznivém pro semenacky a mladé

rostlinky.

#

hoolne Zivin malo Zivin

R AE I TR LR
Whede ehreotre

Zivin Zivin

Obrazek 2 — Sdileni zdroji: Pokud jsou Ziviny distribuovany nerovnomérné mezi stanovisté obyvana dvéma
rametami, mohou spojené ramety diky translokaci profitovat vice nez nespojené. V prostiedi s nerovnomérnym
rozmisténim zivin navic mohou riist Iépe nez v homogennim prostiedi se stejnym celkovym mnozstvim zivin.

\a 2, w0
B A
hedné Zivin wolo Sivin

Obrazek 3 — Délba prace: Pokud jedna z ramet roste v zastinéném prostiedi, kde je ale dostatek zivin, a druha
naopak na svétle a s malo Zivinami, délba prace a sdileni zdroju jim teoreticky mohou umoziiovat efektivni
vyuziti obou typu stanovist — narozdil od neintegrovanych rostlin se totiz propojené ramety mohou specializovat
na efektivngjsi ptijem lokalné hojného zdroje a celkové zisk v ramci integrovaného systému je tak veétsi.
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Rostliny §ifici se pomoci vybézki ¢i oddenkii maji moznost ovlivnit pozici deetfinych
ramet. Na zaklad¢ této myslenky vznikl koncept tzv. patraciho chovani (z anglického
,.foraging behaviour*) u klonalnich rostlin (Slade & Hutchings 1987b; Slade & Hutchings
1987c¢; de Kroon & Hutchings 1995). Kdyby rostliny plasticky odpovidaly na podminky
stanovi$té zmeénou architektury klonalniho rastu, mohly by pfednostné obsazovat mista bohata
na zdroje a ,,unikat* z nepfiznivych stanovist. Predpokladanym chovanim je zkraceni
vzdalenosti mezi rametami a zvysené vétveni oddenki ¢i Slahounti v dobrych podminkach a
naopak prodlouzeni vzdalenosti a nizsi vétveni v nepfiznivych podminkach (Sutherland &
Stillman 1988). Pfednostni rist na ptiznivéjsich (méné zasolenych) stanovistich pozoroval
napt. Salzman (1985) u klonalni rostliny Ambrosia psilostachya.

Analogické patraci chovani bylo pozorovdno na urovni jednotlivych ramet ¢i u
neklonélnich rostlin, které na riznou dostupnost pidnich Zivin ¢i svétla reaguji
morfologickymi zménami v kofenech ¢i prytech, a tak aktivné vyhledavaji nutriéné bohata
nebo osvétlena mista patficnymi organy. Takové chovani je u fady druhti velmi efektivni
(Crick & Grime 1987; de Kroon & Hutchings 1995). Patraci chovani u klonalnich rostlin tedy
potencidlné muze fungovat jak na irovni celého klonalniho fragmentu plasticitou klonalniho
rstu, tak na mensim méfitku zménami v morfologii jednotlivych ramet.

Nicméné 1 v piipadé, Ze délka a vétveni vybézki ¢i oddenkil neni plastické a rostlina timto
zpusobem neodpovida na podminky stanoviste, fixni architektura klonalniho ristu mtze
zajistit optimalni zptisob §ifeni z hlediska okupace a kolonizace prostoru® (Benot et al. 2010).

Dalsim moznym disledkem fyziologické integrace je to, Ze propojené ramety mohou
regulovat vnitroklonalni kompetici, a tak zbyte¢né neplytvat silami napt. na tvorbu vySsich
stonkt (Hutchings 1979) nebo vétsich kofenovych systému (Herben & Novoplansky 2008).
Takto se chovajici klony pak efektivnéji vyuzivaji dostupné zdroje, nevykazuji na hustoté
zavislou mortalitu (Hutchings 1979) a mohou tvofit dlouhodob¢ pietrvavajici monokultury
(Zhou et al. 2012).

Na zavér tohoto vyctu je nutno dodat, Ze v mnoha piipadech hraji velkou roli
fylogenetickd omezeni a proto bychom neméli o¢ekavat, Ze ptitomnost fyziologické integrace

bude mozné zcela vysvétlit ptisobenim piirodniho vybéru na rostliny (Eriksson & Jerling

* Kolonizaci prostoru se rozumi celkové oblast pokryta klonalnim fragmentem a okupaci prostoru mira
seskupeni ramet k sob¢ (a tim padem zamezeni rustu jinych rostlin v prostoru mezi rametami). Kolonizace
prostoru je tedy vysoka u dlouze vybézkatych ristovych forem, kdezto okupace u trsnatych ¢i kratce
vybézkatych forem. Podle geometrického modelu (Smith & Palmer 1976 podle Benot et al. 2010) optimalni
architektura klonalniho riistu maximalizuje jak kolonizaci, tak okupaci.
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1990; Jonsdottir & Watson 1997). Dalsi autoti (Kelly 1995; Hay & Kelly 2008) proti tomuto
nahledu také namitaji, ze fyziologicka integrace je ptivodni vlastnosti rostlin a méli bychom
se tedy spiSe zabyvat vyhodami, které pfinasi fragmentace klont jakoZzto vlastnost odvozena —
to vlastn€ znamena vlastnostmi, které jsou tradi¢né chapany jako nevyhody ¢i omezeni
fyziologické integrace. Tito autofi poukazuji i na to, Ze jevy studované na klonalnich
rostlinach Casto nejsou pro tyto rostliny nijak specialni a mizeme je do jisté miry nalézt i u
rostlin neklonélnich. Klondlni rostliny s fyziologickou integraci tak v n€kterych ohledech
mozna slouzi spise jako vhodny objekt pro studium obecné rozsifenych rostlinnych strategii

(de Kroon et al. 2005).

3 Vlastnosti prostredi a plasticita rostlin

Vyse uvedené vlastnosti klonalnich rostlin se v poslednich desetiletich tési velkému zajmu
a na toto téma vzniklo Gctyhodné mnozstvi nejriznéjsich studii. Nicméné zavéry z nich
vyplyvajici nejsou jednozna¢né. Piinasi tedy fyziologicka integrace rostlinam vyznamné
vyhody? Kvili vlivu velkého poctu riznych faktori je tézké otdzku bez vyhrad zodpovedét.
Proto bych se chtéla zamétit na jednu skupinu faktorti — totiz abiotické prostiedi a jeho
heterogenitu — a polozit otazku trochu jinak: V jak heterogennim prostiedi pfinasi
fyziologicka integrace rostlindim vyznamné vyhody?

Abych se mohla pokusit na tuto otazku odpovédét, nejprve struéné shrnu zakladni
charakteristiky heterogenity prostiedi a jejich vliv na rostliny obecné. V nasledujici kapitole

se pak budu zabyvat vlivem heterogenity piimo na zminéné vlastnosti klonalniho ristu.

3.1 Heterogenita prostiedi

Rostliny ke svému zivotu potiebuji tfi zakladni typy zdroji — slune¢ni zafeni, vodu a
ziviny. Prostiedi, ktera obyvaji, se mezi sebou lisi jak celkovou dostupnosti téchto zdroju, tak
jejich usporadanim v prostoru a proménlivosti v ¢ase. Kromé toho mohou v riznych mistech a
¢ase nerovnomeérné pusobit i dalsi faktory, jako je naptiklad zasoleni, nizké teploty nebo
disturbance. Tato variabilita byva ozna¢ovana jako prostorova a ¢asova heterogenita
prostredi.

Z hlediska rostlin je dtlezité méfitko prostorové heterogenity, tedy vlastné rozmér oblasti
s podobnou dostupnosti zdroje (angl. ,,patches, v dal§im textu v tomto vyznamu pouzivam
také vyrazy oblast, plocha ¢i ploska) ¢i vzdalenost, na které se koncentrace zdroje vyznamné

méni (Jackson & Caldwell 1993). Napiiklad v lesnich pudach se dostupnost pudnich Zivin
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mize vyznamné meénit na vzdalenostech kolem 10 cm (Lechowicz & Bell 1991). Prostiedi
muze byt samoziejmé heterogenni na nékolika Skalach zaroven, vznika tedy jakési hierarchie
jednotlivych métitek heterogenity (Kotliar & Wiens 1990). Z hlediska rostlin hraje roli
zejména pomér mezi $kalou prostorové heterogenity a velikosti celé rostliny i dil¢ich moduld,
které na heterogenitu reaguji (de Kroon et al. 2005). U ¢asové heterogenity je dulezity zase
pomér mezi rychlosti zmén prostiedi a rychlosti, s jakou jsou rostliny schopné na zmény
reagovat (Alpert & Simms 2002).

Zakladni charakteristikou heterogenity je také kontrast v koncentraci zdroje na riznych
mistech daného prostiedi (Kotliar & Wiens 1990), a velikost zmén dostupnosti zdroje v Case.
Tteba dostupnost dusiku se mtze v nékterych prostifedich vyznamné meénit i na vzdalenostech
nékolika centimetri (Cain et al. 1999; Jackson & Caldwell 1993) a napiiklad v ekosystému
pobieznich dun se ukazala byt i vyrazné ¢asové proménliva (Cain et al. 1999). Pfitomnost tzv.
slune¢nych skvrn (angl. ,,sunflecks®) v lesnim podrostu mtize byt zalezitosti pouze n¢kolika
sekund a rozdily v intenzité slune¢niho zafeni jsou velmi vysoké (Chazdon & Pearcy 1991).
Heterogenita mize byt z velké ¢asti utvarena vegetaci samotnou, lesni vegetace naptiklad
zvysuje heterogenitu (zejména velikost kontrastu) svétla a dusiku (Kleb & Wilson 1997).

Velky vliv na volbu rostlinnych strategii ma také ptfedvidatelnost prostorovych a
Casovych zmén prostiedi (Oborny 1994). Predvidatelnost v podstaté roste se Skalou
heterogenity a klesa s rychlosti zmén, pokud se tyto periodicky neopakuji ¢i je nelze predem
néjak odhadnout. Dal§im faktorem je vztah mezi dostupnosti jednotlivych typt zdroju.
Stanovisté v pfirozenych prostfedich ¢asto nemiZzeme zjednodusit na dobra ¢i Spatna pro rist
rostlin — jedno misto muze poskytovat vhodné podminky v jednom ohledu, ale nepfiznivé
v jiném. Napiiklad dostatek ptidnich zivin a vody se miize nachazet pfevazné na zastinénych
mistech (Hutchings & Wijesinghe 1997) a naopak oslunéné rostliny mohou trpét vysusenim
(Stuefer et al. 1994). Na pise¢nych dunach s kefem Lupinus arboreus (Fabaceae) tento druh
zase vytvari zastinéna stanovisté se zvySenou dostupnosti dusiku, kdezto okolni prostredi je
sice oslunéné, ale na dusik velmi chudé (Alpert & Mooney 1996). Jinde se mohou zdroje
vyskytovat spoleéné — naptiklad vyssi koncentrace zivin miize byt spojena s dostatkem svétla
v disturbanci vytvoienych vegeta¢nich ,,dirach* v travnatych spolecenstvech (Dyer et al.
2010; He et al. 2011), nebo mohou byt vyskyt i méfitko heterogenity jednotlivych zdroja
vzajemné nezavislé (Lechowicz & Bell 1991).

Zakladnimi charakteristikami prostiedi diskutovanymi v této praci tedy budou celkové

mnozstvi jednotlivych zdroji, métitko prostorové a Casové heterogenity, velikost kontrastu
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mezi oblastmi a zmény prostiedi v Case, predvidatelnost zmeén v prostoru i ¢ase a vzajemny

vztah mezi vyskytem jednotlivych zdroji.

3.2 Fenotypova plasticita rostlin

Rostliny jako ptisedlé organismy nemohou uniknout podminkam prostiedi (a¢ jistou
moznost ,,vybéru* stanovisté u klonalnich rostlin nabizi koncept patraciho chovani), ale zato
maji schopnost se jim do zna¢né miry piizptisobovat zménami rastu, neboli pomoci adaptivni
fenotypové plasticity. Plasticitu je tieba odliSovat od alometrie (de Kroon et al. 2005).
Alometricka pravidla urcuji proporce ristu rostliny v zavislosti na jeji velikosti ¢i stupni
vyvinu. Pokud se naptiklad rostlina vétvi tim vice, ¢im je vétsi, a jeji velikost je tmérna
dostupnosti svétla, nelze zvySenou miru vétveni povazovat za plastickou odpovéd’ na lepsi
svételné podminky (Huber & Stuefer 1997).

V tzv. modularnim konceptu plasticity de Kroon et al. (2005) zduraznuji, ze diky
modularnimu uspofadani a absenci centralniho fizeni u rostlin jsou to pravé jednotlivé moduly
¢1 meristémy, které primarné na lokalni podnéty prostredi reaguji, a soucet jejich odpoveédi
pak dava vyslednou plasticitu rostliny. Stejné tak vysledny zisk rostliny plynouci z jeji
plasticity (urcujici evolu¢ni uspéch daného vzorce chovani) je sumou ziskl a ztrat moduldi.
Dusledkem je, Ze rostliny na heterogenitu reaguji zpravidla v méfitku jednotlivych moduld,
nikoli celé rostliny, a plasticita na irovni modulu je tedy zakladnim mechanismem (de Kroon
et al. 2009). Translokace latek mezi moduly (at’ uz u klonalnich ¢i neklonalnich rostlin)
umoziuje integrovat lokalni signdly z prostfedi a informace z ostatnich ¢asti rostliny
(D’Hertefeldt et al. 2011). Tato integrace mtize lokalni odpovéd’ jak zesilit ¢i zeslabit (Evans
1992), tak kvalitativné zménit (de Kroon et al. 2005; de Kroon et al. 2009). Stejné lokalni
podminky tedy mohou vyvolat zcela odliSnou reakci modulu v zavislosti na stavu ve zbytku
rostliny. Naptiklad vyrazna proliferace kofent v oblasti s vysokou koncentraci dusiku se
objevi pouze v piipad¢, Ze ve zbytku kofenového systému je dusiku malo (Forde 2002).
Zastinéné vétve borovice Pinus sylvestris zase rostou méné, pokud jsou jiné vétve téhoz
stromu na slunci (Stoll & Schmid 1998). Podobn¢ zastinény stonek hrachu (Pisum sativum
var. arvense) seschl, pokud druhé vétev byla na slunci, ale rostl, pokud byla druha vétev
odstranéna (Novoplansky et al. 1989). Pfi studiu plasticity jsou tedy dulezité jednak odpovédi
jednotlivych modulti na lokalni podminky prostiedi, jednak pravidla komunikace mezi
moduly (de Kroon et al. 2005).
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3.2.1 Kdy je dobré byt plasticky?

Plasticita v rustu maze vést k efektivnéjsimu ziskavani zdroju v riznorodém prostiedi —
napiiklad pokud je rostlina schopna rychle a efektivné vyuzit vysokou koncentraci zivin
v pud¢ diky lokalni proliferaci kofenti nebo zvyseni rychlosti absorpce (Crick & Grime 1987).
Ne vsechny rostliny ale plasticky reaguji na zmény podminek a také mira plasticity se velmi
rizni druh od druhu (Alpert & Simms 2002; Kembel & Cahill 2005). Znamena to, Ze
plasticita se vyplati jen v urcitych podminkach? Kdy je tedy dobré byt plasticky?

Na tuto otazku se pokusim odpovédét zejména na piikladu plasticity kofend v reakci na
heterogenni distribuci zivin, ktera je pomérné dobie prozkoumana (viz napt. Kembel et al.
2008). Piedpoklada se, Ze plasticita je vyhodnéjsi v prostiedi s vyssi celkovou dostupnosti
zdroji, nebot’ zde rostliny mohou reagovat silnéji a rychleji nez v chudych prostiedich, pro
ktera je typicky spiSe pomaly rust (Alpert & Simms 2002; Crick & Grime 1987), a maji na
adaptivni zmény dostatek prostiedki (Huber et al. 2004). Plastické zmény v rastu totiz mohou
byt pomérné nakladné (DeWitt et al. 1998), zvlasté pokud nevedou k adekvatné zvysenému
ptisunu zdroje (Crick & Grime 1987). V nutri¢né chudém prostiedi navic ziviny nejspise
byvaji ptitomny zejména ve form¢ kratkych a nepredvidatelnych pulzl, na které rostliny
nestihnou zménami ristu zareagovat véas. Pro rostliny z takovych prostiedi proto mtze byt
vyhodnéjsi vyvinout pomérné velky kofenovy systém piipraveny takové pulzy vyuzit pomoci
fyziologické plasticity — tedy zvySené absorpce zivin (Crick & Grime 1987; Campbell &
Grime 1989). Vyssi plasticita a schopnost vyuzivat relativné dlouha obdobi obohaceni
dusikem se ukazala naptiklad na rychle rostoucim druhu Agrostis stolonifera v porovnani
se Scirpus sylvaticus, druhem chudych stanovist’ (Crick & Grime 1987). Toto pravidlo ale
neplati stoprocentné (Alpert & Simms 2002) — naptiklad pfi porovnani dvou druhi osttic
z kontrastnich prostiedi (Carex arenaria a C. disticha) se schopnost morfologické plasticity
ukazala u obou (D’Hertefeldt et al. 2011).

Vyhody plynouci z plasticity mohou také zaviset na velikosti kontrastu mezi chudymi a
bohatymi misty a velikosti téchto oblasti (Hutchings et al. 2003). Kontrast by m¢l byt
dostatecné velky, aby vytézek z morfologicke plasticity prevazil jeji ndklady. Pokud bude ale
ptilis velky, rostlina nemusi byt viibec schopna v hor§ich mistech rast (Alpert & Simms
2002). Dalo by se ocekavat, ze v ramci tohoto rozmezi budou vyhody plasticity s kontrastem
vzristat, nebot’ vytézek z bohatych oblasti bude vétsi.

Mg¢titko heterogenity je dulezité vztahovat k velikosti reagujicich modula (Hutchings et

al. 2003). Pokud je skala prostorové heterogenity jemnéjsi nez velikost reagujicich jednotek,
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nebo naopak vétsi nez celd rostlina (a nez vzdalenost, na kterou se §ifi), prostiedi je rostlinou
vnimano jako homogenni a plasticita tudiz nema smysl. Nejvétsi miru plasticity v urcité
vlastnosti 1ze o¢ekavat, pokud métitko heterogenity odpovida velikosti struktur, které tuto
vlastnost nesou (Wijesinghe & Hutchings 1997). Teoreticky i experimentalné byl vliv
velikosti kontrastu i méfitka heterogenity na plasticitu zkouman hlavné u klonalnich rostlin,
coz je podrobnéji rozebrano nize (kapitoly 4.2 a 4.3).

Podobné vliv casové proménlivosti zavisi na poméru rychlosti zmén prostiedi a dobé
potiebné k odpovédi. Pokud se prostiedi méni rychleji, nez jak je rostlina schopna reagovat,
bude jej pravdépodobné vnimat jako ¢asovée stalé. Nejnepiizniveéjsi situace pro rostlinu
teoreticky nastava, pokud se prostiedi méni stejnou rychlosti, s jakou ona reaguje (Alpert &
Simms 2002). Optimalni tedy je, pokud jsou moduly schopny reagovat znatelné rychleji nez
se méni jejich lokalni podminky (Oborny 1994). Morfologické odpovédi (jako jsou napft.
zmény v ristu kofenli podle dostupnosti zivin) jsou dlouhodobégjsiho charakteru nez
fyziologické (napf. zvyseni ucinnosti pfijmu zivin kofeny), a navic byvaji energeticky
naroc¢néjsi (Alpert & Stuefer 1997). V rychleji se ménicim prostiedi by tedy méla pievazovat
spise fyziologicka piizptusobeni (Crick & Grime 1987). Toto tvrzeni podporuje pokus se
dvéma druhy trav z rizné Gzivnych prostiedi - Arrhenatherum elatius ssp. bulbosum z
bohatych a Festuca ovina z chudych prostiedi (Campbell & Grime 1989). Jak jsem jiz
zminila, pro chuda prostiedi jsou typické spise kratkodobé pulzy zvySené dostupnosti Zivin.
Pomalu rostouci F. ovina pfi experimentu opravdu dokazala vyuzivat 1épe kratkodobé a A.
elatius dlouhodobé pulzy, ptic¢emz efektivita absorpce dusiku byla u F. ovina pti
kratkodobych pulzech vyssi. Podobné jako u vlivu ¢asové proménlivosti na integraci
klonalnich rostlin (viz niZe) je ale experimentélnich studii pracujicich s vlivem Casu na
fenotypovou plasticitu velmi malo (Alpert & Simms 2002).

Pokud je prostorova a ¢asova heterogenita dobte predvidatelna na zakladé podminek,
které rostlina v dany €as a na daném misté vnima4, je omezeno riziko, Ze se plastické
piizptsobeni mine Gi¢inkem, a plasticita by tedy méla byt zvyhodnéna (Alpert & Simms 2002;
Oborny 1994). Piedvidatelnost mtize byt dana stalosti ¢i pravidelnym opakovanim podminek,
nebo naptiklad moznosti odhadnout budouci podminky na zakladé dalsich indicii — tieba
spektralni slozeni svétla mize prozradit semenackiim, kde rostou dalsi rostliny a témto

mistim se vyhnout (Novoplansky et al. 1990).
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4 Vliv heterogenity prostiedi na fyziologickou integraci

Klonalni rostliny maji 0 jednu hierarchickou uroven v moduldrnim uspotradani vice
(Eriksson & Jerling 1990). Jak vyznamnou zménu to piinasi z hlediska vnimani heterogenity?
Jde jen o pouhy pfesun k hrubsimu méfitku? Ramety, narozdil od modulti neklonalni rostliny,
jsou potencialné (a nékdy 1 skutecn¢€) nezavislé a predstavuji zékladni jednotky, které se
mohou rozsifit, prezit ¢i zaniknout, podobné jako celd neklonalni rostlina. Rameta, oproti
neklonalni rostling, je ale pouze soucasti celku - genety, ktery nese stejnou genetickou
informaci. Vzajemné komunikujici fyziologicky integrované skupiny ramet pak predstavuji
jakysi mezistupenl mezi rametou a genetou. Geneticka informace spolu s prostfedim urcuje
vlastnosti jednotlivych ramet a integrace mezi rametami. Pietrvavani, reprodukce ¢i zanik
riiznych ramet a integrovanych jednotek jsou pak prispévkem k celkovému fitness® dané
genety (Eriksson & Jerling 1990). V této kapitole se chci zaméfit na ulohu fyziologicky
integrovanych jednotek — jak pfispiva integrace ramet k celkovému tspéchu genety
V heterogennim prostfedi? Z vyse jmenovanych vlastnosti klonalniho riistu se k heterogenité
prostfedi vztahuje sdileni zdrojii mezi rametami a jako dil¢i strategie potencidln€ zvySujici

efektivitu vyuzivani heterogenné rozmisténych zdrojt také délba prace a patraci chovani.

4.1 Sdileni zdroji

Schopnost sdilet latky mezi rametami je nutnou podminkou pro funkéni integraci
klonalnich fragmentt. Kdy ale rostliny tuto schopnost skute¢né vyuzivaji? Translokaci Ize
pozorovat piimo jako tok znacenych latek rostlinou (napt. Colvill & Marshall 1981), nebo
nepiimo napiiklad pomoci tzv. analyzy ztrat a zisku (angl. ,,cost-benefit analysis®, napt. Slade
& Hutchings 1987a). Prvni metoda nam umoznuje fici, zda translokace probiha a kolik
znacené latky bylo odkud kam ptfeneseno. Druha metoda se misto sledovani konkrétni latky
zaméiuje na celkovy efekt, ktery na rostliny ma fyziologicka integrace — Casto srovnava
soubor rostlin s propojenymi rametami se souborem, u kterych bylo propojeni pteruseno,
poptipadé soubor rostlin v heterogennim a homogennim prostiedi a analyzuje dopad integrace

na rostliny® (tj. jejich velikost, hmotnost biomasy, morfologii apod.). Tato metoda je Siroce

® U klonalnich rostlin je z jejich povahy velmi obtizné stanovit fitness. K evoluénimu usp&chu daného fenotypu

N

meéfenim fitness klonalnich rostlin je tzv. ,,ocekavana doba do extinkce®, kterou je ale vétsinou nutno odhadovat
na zakladeé kratkodobych méteni (Eriksson & Jerling 1990).

®V experimentech se asto jako odhad fitness pouZivé rychlost riistu ramet a mira jejich klonalniho
rozmnozovani (Chesson & Peterson 2002; Eriksson 1988).
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pouzivana pti porovnavani vyhod, které rostlinam integrace pfinasi v riznych podminkach.
Nékteré studie obé metody kombinuji (D’Hertefeldt & Jonsdottir 1994). Casto se pro analyzu
pouzivaji pouze dvojice ramet ¢i dvojice malych skupin ramet, zejména pokud jde o
experimenty ve skleniku nebo experimentalni zahrad¢ (napi. van Kleunen & Stuefer 1999;
Alpert et al. 2003). Tak se da napiiklad studovat, zda a nakolik ramety sdileji zdroje, zda se
specializuji a jak je toto ovlivnéno velikosti kontrastu. Série studii na Glechoma hederacea
ale pracuje s jednotlivymi klonalnimi fragmenty, které necha rozrust v experimentalnich
podminkach (napf. Birch & Hutchings 1994; Stuefer & Hutchings 1994; Wijesinghe &
Hutchings 1999) — to umoznuje zkoumat tieba efekt Skaly heterogenity (viz niZe), coZz pomoci
dvojic ramet nelze. Systém vice ramet byl také pouzit v praci porovnavajici rast
integrovaného klonu v zavislosti na procentu stanovist’ (kvétina¢t) obohacenych zivinami
(Wijesinghe & Handel 1994). Pokus zkoumajici vyménu zdroju v integrovaném systému
jedné matetské a dvou dcefinych ramet poukézal na to, Ze chovani komplexnéjsSich systému
neni mozné odhadnout z vysledku studii provadénych na dvojicich ramet a pro pochopeni
zakonitosti translokace u rostlin v ptirozenych pomérech jsou tedy nezbytné dalsi
experimenty pracujici s vice nez dvéma integrovanymi rametami (Janeéek et al. 2007). Studie
provadéné na rostlinach v jejich pfirozeném prostiedi vétSinou pracuji s vétsimi systémy
ramet, ¢imZ je mozné zjistit naptiklad rozsah fyziologické integrace (D’Hertefeldt &
Jonsdottir 1994) ¢i dopad preruSeni propojovaciho organu na rostliny v jinak normalni situaci
(Alpert 1990).

Jak jsem jiz nastinila, schopnost sdilet zdroje mezi rametami by mohla rostlinam
umoznovat lepsi vyuziti heterogenniho prostiedi. Pokud jsou tedy ramety vystaveny riznym
podminkam, integrace by méla mit pozitivni efekt, kdezto v homogennim prostiedi, kde
sdileni zdrojii nema smysl, by propojeni nemélo mit na rist ramet vliv nebo by je dokonce
mohlo znevyhodnovat kvili nakladiim s nim spojenym (viz kapitolu 2). Toto pravidlo
skute¢né potvrzuje fada praci, napiiklad pro heterogenitu v mnozstvi svétla (napi. Stuefer et
al. 1994; Xu et al. 2010) nebo ptdnich zivin (Alpert 1991; Birch & Hutchings 1994; Alpert
1996). Terénni studie na Sesti hlavnich klonalnich druzich slanisek v jihovychodnim USA
ukdzala vyznam integrace klonu pro riist na extrémné zasolenych plochach, kde je pro rostliny
ziejmeé dulezité zasobeni vodou z ramet na méné zasolenych mistech (Pennings & Callaway
2000). Pozitivni efekt integrace na vyrovnavani se s Vysokou salinitou pudy prokazala také
experimentalni studie na slanomilném druhu Ambrosia psilostachya (Salzman & Parker
1985). Jednotliva kriteria heterogenity a jejich dopad na integraci jsou podrobnéji rozvedena

Vv nasledujicich podkapitolach.
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4.1.1 Reciproka translokace zdrojt

Mohou si dvé ramety vymeénovat zdroje navzdjem? Tok vody a zivin xylémem je
nezavisly na toku asimilat floémem, takze by se dalo oc¢ekavat, ze pro tyto dva typy zdroji to
mozné je. Pfi zkoumani vlivu heterogenity v dostupnosti svétla na mochny Potentilla
anserina a P. reptans autoii zaznamenali pozitivni efekt integrace jak na ramety ve stinu
spojené s nezastinénymi, tak na oslunéné ramety spojené se zastinénymi (Stuefer et al. 1994).
Tento jev vysvétlili tim, Ze oslunéné ramety kvili zvySenému odparu trpély suchem a
moznost importu vody ze zastinénych ramet jim pomahala. V rostlinach tedy patrné
dochazelo k reciprokému transportu zdroju. Také dalsi prace sledovaly dva faktory zaroven a
potvrdily tak moznost obousmérného transportu riznych zdroji mezi rametami (napi. Alpert
& Mooney 1986; Friedman & Alpert 1991; van Kleunen & Stuefer 1999; Alpert et al. 2003).
Tyto studie demonstrovaly schopnost klonalnich rostlin riist v prostiedi, kde se dulezité zdroje
nevyskytuji pohromadé¢ (jako naptiklad jiz zminéné pisecné duny) a vzajemna ,,spoluprace* je
prospesna pro ramety v obou typech stanovist’. Jak ale ukazat, ze vzéjemné sdileni zdroji
opravdu piinasi vétsi vyhody nez jednostranna podpora stradajici ramety? V piipadé reciproké
vymeény dvou zdroju je obtizné analyzovat vyhody plynouci z translokace kazdého z nich.
Nicméné zamezit toku asimil4tli mezi rametami a zaroven zanechat moznost transportu vody
ale xylém tvofeny odumielymi buitkami neovlivni. Aplikaci této metody na mochnu
Potentilla anserina ve zktizeném gradientu vody a svétla se potvrdilo, Ze na lepsi rust
integrovanych ramet ma vliv sdileni jak vody, tak asimilatt (van Kleunen & Stuefer 1999).

Na druhou stranu napiiklad u Glechoma hederacea nebyla vzajemna vyména asimilati a
Zivin pozorovana (Stuefer & Hutchings 1994) — autofi to pfipisuji povaze ristu této rostliny,
pro kterou je charakteristicka spise rychla expanze a podpora novych ramet nez investice do
prezivani dospélych ramet. Stejné tak u Glechoma longituba nebyl pozorovan zadny efekt
integrace ramet v heterogennim prostiedi na biomasu (L.-L. Zhang & He 2009). Vypada to
tedy, ze schopnost obousmérné translokace zdroju se lisi mezi druhy a vyskytuje se spise u

cey

klonalnich rostlin s dlouho zijicimi integrovanymi rametami. Rychle se rozristajici rostliny
(Stuefer & Hutchings 1994). Piestoze v experimentalnich podminkach se jasné ukazaly
vyhody reciproké translokace, otdzkou zlstava, jak ¢asté jsou takové podminky ve skute¢nych
prostiedich. Casto uvadény ptiklad bobovitych ket na piseénych dunach je ukazka prosttedi

v

pomérné specifického. Rozsitenéjsi jev by ale mohla piedstavovat negativni korelace dostatku
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svétla a vody (He et al. 2011). Dalsi otazkou je, jak velké jsou tyto realné kontrasty a jak to
vypada s vyhodami integrace za piirozenych podminek (viz také kapitolu 4.1.2).

Prestoze se dosavadni prace zabyvaly témét vyhradné reciprokym rozlozenim zdroju,
mohou byt jednotlivé zdroje Vv prostiedi rozmistény také nezavisle na sobé¢, ¢i se mohou
vyskytovat spiSe spole¢né (koincidence). Proto He et al. (2011) porovnavali rist dvou
klonalnich druhti pii reciprokém a koincidentnim vyskytu nadzemnich (svétlo) a podzemnich
zdroju (voda a ziviny). Potentilla reptans se podle nich ve svém prostredi setkava spise
s reciprokym a Cynodon dactylon s koincidentnim rozmisténim téchto zdroji. Autofi
ocekavali, Ze si budou druhy umét poradit spiSe s€ znamym uspoiadanim a to se i Caste¢né
potvrdilo - koincidence a reciprocita mély vyznamny vliv na biomasu studovanych druhti a
jejich efekt se u obou druhu lisil. Druhu C. dactylon vyhovovalo vice koincidentni uspofadani
zdroju, kdezto P. reptans rostla Iépe, pokud se rizné zdroje vyskytovaly na rtiznych plochach.
U P. reptans ale integrace ramet pfinasela vyhody v obou typech prostiedi.

Tyto vysledky potvrzuji, ze je tieba se zaméfit na skuteéné rozmisténi zdrojii v prostiedi
a ze nejen reciprocita musi byt pro vSechny klondlni rostliny nejvyhodnégjsi. Ale samoziejmé

nelze z této jediné studie vyvozovat v§eobecné zaveéry.

4.1.2 Velikost kontrastu

Vyhody integrace v heterogennim prostiedi v porovnani s homogennim se zdaji byt
celkem jednoznacné, jak je to ale pfi porovnani rizné heterogennich podminek? Podle
teoretické studie (Caraco & Kelly 1991) zavisi vyhody fyziologické integrace pii rizném
kontrastu podminek zejména na povaze zavislosti riistu ramet na mnoZstvi limitujiciho zdroje.
Pokud je tato funkce konkavni (tj. pfi vy$§im mnozstvi zdroje ma stejna zména v jeho
koncentraci mensi dopad na rychlost ristu), vyhody integrace by mély rist s vy$sim
kontrastem v dostupnosti zdroje mezi rametami. Pokud bude funkce naopak konvexni,

s rostoucim kontrastem porostou i ztraty z translokace (viz Obrazek 4), nicméné takovy
charakter zavislosti neni moc pravdépodobny (Alpert 1999). Podobn¢ by mohly vyhody
integrace zaviset na povaze vztahu fitness a velikosti ramet (Eriksson & Jerling 1990) —
pokud je tato zavislost konvexni, jak bylo ukazano napiiklad u Potentilla anserina (Eriksson
1988), vyhody podpory mensi ramety klesaji (pokud za ni vétsi rameta ,,zaplati“ ibytkem své
velikosti). Vétsina experimentalnich praci se ale zavislosti velikosti a fitness nezabyva (tj.

povazuje ji za linearni).
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Obrazek 4 — Model translokace zdroji mezi dvéma rametami: Pokud je zavislost rychlosti ristu na mnozstvi
zdroje konkavni (graf A), cena pro rametu ,,darce” (C) za integraci je mens$i nez vynos ,,obdarované* ramety (B),
pokud je funkce konvexni (graf B), cena ptevysuje zisk (upraveno podle Caraco & Kelly 1991).

Vétsi vyhody integrace pii vy$$im kontrastu piedpovida také dalsi model (Stuefer et al.
1998) a experimentalni studie tuto teorii potvrzuji (Friedman & Alpert 1991; Guo et al. 2011).
Pokud naptiklad jedna rameta jahodniku F. chiloensis rostla bez dusiku a v dostatku svétla a
druha méla naopak dusiku hodn¢ (zalivka s 50 mg/l) a svétla malo, integrace ramet méla
signifikantni pozitivni efekt na jejich biomasu. KdyZ ale autofi snizili davku dusiku na
realisti¢téj$i mnozstvi (10 mg/1), vliv integrace na biomasu jiz nebyl patrny. Ur¢ita mira
translokace ziejmée probihala i v druhém ptipad€, nebot’ integrované ramety produkovaly vice
listt (Friedman & Alpert 1991). Podobné se teprve pii vysokém kontrastu v osvétleni (100 a
10 % piirodniho svétla) znatelné projevil vliv integrace u kapradiny Diplopterygium glaucum
(Guo et al. 2011). Tyto a podobné vysledky (Hutchings & Wijesinghe 2008; Wang et al.
2011) opét vyvolavaji otazku, nakolik se vyhody integrace prezentované v experimentalnich
studiich uplatiiuji v readlnych podminkéach. Bylo by tedy podle mé dobré posoudit jednak
velikost realnych kontrasti, se kterymi se rostliny setkavaji, a jednak dlouhodob¢jsi vliv
integrace v takovych podminkach (napiiklad pfimo v terénu). Vétsina dosavadnich
experimentll totiz trvala pouze nékolik malo mésict.

Mira sdileni latek uvniti klonu se 1i$i nejen mezi druhy, ale i mezi riznymi rostlinami
v ramci jednoho druhu. To znamena, Ze tato vlastnost miize byt vystavena selekci (Jonsdottir
& Watson 1997; Alpert et al. 2003; van Kleunen et al. 2000). Pokud jsou tedy vyhody
translokace vyssi pii vétSim kontrastu prostfedi, rostliny z vice heterogennich mist by mohly

mit tuto schopnost lepsi. Studie na jahodniku Fragaria chiloensis skute¢né ukazaly, ze
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rostliny z heterogenniho prostiedi pobieznich dun maji lepsi schopnost translokace nez
rostliny z relativné homogennich travnikt (Alpert 1999) a ze vice translokujici genotypy vice
prosperuji z integrace v heterogennim prosttedi (Alpert et al. 2003). Tyto vysledky ptisobi

piesveédcive, bohuzel ale chybi podobné studie na dalSich druzich.

v wrs

4.1.3 Méritko prostorové heterogenity

Krom¢ velikosti kontrastu mezi stanovisti je dilezitou charakteristikou prostredi také
méfitko prostorové heterogenity. Mize mit velikost plosek S podobnymi podminkami v ramci
heterogenniho prostiedi vyznamny efekt na rist klonalnich rostlin? Aby se mohly projevit
vyhody integrace, musi byt plosky velké alespoii jako jednotlivé ramety. Je ale integrace
efektivngjsi, pokud je kazda rameta v jinych podminkach, nebo kdyz jsou zmény pozvolné&jsi?
Model rustu klonalnich rostlin piedpovédél vyznamnou roli métitka heterogenity (Kun &
Oborny 2003), ale vétsina experimentalnich studii métitko opomiji. Zminény model ukazuje,
ze pokud skala heterogenity odpovida velikosti ramet a podminky sousednich ramet jsou tedy
vzajemné nezavislé, integrace je siln€¢ znevyhodnéna a jeji vyhody se projevuji az pii hrubsi
Skéle.

Experimentaln¢ manipulovali se Skalou heterogenity pouze Hutchings a Wijesinghe ve
studiich s Glechoma hederacea (Wijesinghe & Hutchings 1997; Wijesinghe & Hutchings
1999; Hutchings & Wijesinghe 2008). Pii téchto experimentech zasadili klonalni fragmenty
G. hederacea ke sténé ¢tvercového kontejneru rozdéleného na rizné mnozstvi stejné velkych
plosek stiidavé naplnénych trodnou (tj. obohacenou dusikem) a chudou pidou tak, ze
vysledné mnozstvi zivin bylo ve vSech piipadech stejné (viz Obrazek 5), a nechali je v tomto
prostiedi riist. Nejvice biomasy rostliny mély pfi velikosti ploch 25x25cm (pficemz délka
internodii byla zhruba 10 cm), se zmensSujicimi se ploskami biomasa postupné klesala. Rozdil
ve hmotnosti biomasy byl az ¢tyfnasobny (Wijesinghe & Hutchings 1997). V druhém pokusu
se zaroven S velikosti ploch ménil také kontrast v koncentraci Zivin mezi chudymi a trodnymi
ploskami. I zde se potvrdil vyznamny vliv méfitka heterogenity - pokud byly plochy velké,
rostl G. hederacea pti velkém kontrastu v koncentraci dusiku (100:0 a 90:10) signifikantné
1épe nez v homogennim prostiedi, kdezto pti malém méfitku heterogenity rostl v kontrastnim
prostfedi hiite nez v homogennim (viz Obrazek 6). Dalsi vysledky téchto pokust z hlediska
efektivity patrani a specializace ramet jsou diskutovany nize. Tyto studie potvrzuji predpoveéd’
vyse zminéného modelu (Kun & Oborny 2003) a poukazuji na vyznamny dopad skaly
heterogenity na celkovy zisk rostlin plynouci z fyziologické integrace. Nicméné nemtzeme

zobecnovat na zakladé chovani jednoho druhu a pro Sir$i zavéry jsou nezbytné dalsi prace na

22



toto téma. Pokud vyhody opravdu zavisi na poméru velikosti ploch a vzdalenosti ramet, dalo
by se naptiklad ukazat, zda je optimalni Skala heterogenity umérna délce Slahount ¢i

oddenkau.

T1 T2 T3 T4 & T7 T5 T6 & T8
Obrazek 5 - Schéma pokusu manipulujiciho se $kalou heterogenity: Tmavé plochy oznacuji mista s vysokou
koncentraci a bilé s nizkou koncentraci zivin. Sipka ukazuje misto, kam byl na zaéatku pokusu zasazen klonalni
fragment Glechoma hederacea. Strana kontejneru méfila 50 cm, nejvétsi plochy (T1) tedy maji rozmér 25x50
cm a nejmensi (T6) 6,25x6,25 cm (Wijesinghe & Hutchings 1997).
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Obrazek 6 — Vysledky pokusu zkoumajiciho vliv méritka heterogenity a velikosti kontrastu mezi
bohatymi a chudymi plo§kami na riist Glechoma hederacea. Sloupce ukazuji pfirtstek ¢i ubytek biomasy pti
daném kontrastu ve srovnani s homogennimi podminkami. Cerné sloupce se tykaji rostlin na velkych plochach
(25x25 cm) a Sedé rostlin na malych plochach (12,5x12,5 cm). Z grafu je patrny vyznamny vliv skaly
heterogenity i velikosti kontrastu na efektivitu vyuzivani zdroji v heterogennim prostiedi (Hutchings &
Wijesinghe 2008).
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4.1.4 Celkova dostupnost zdrojt

Poslednim kriteriem prostorové heterogenity, které bych z hlediska vyhod fyziologické
integrace pro klonalni rostliny chtéla diskutovat, je celkovéa dostupnost zdroju v prostiedi. Je
ziejmé, ze aby sdileni prostorové heterogenniho zdroje ptfinasSelo rostlindm vyznamné
zvyhodnéni, musi jit o zdroj limitujici. V celkové bohatych podminkach nad zde
diskutovanymi mechanismy ptfevazuje mezidruhova kompetice (Eriksson & Jerling 1990) —
role fyziologické integrace v kompetici ale pfesahuje ramec této prace, a¢ pravé kompetice
mize byt vyznamnym zdrojem heterogenity (Herben & Novoplansky 2010).

Pokud se podivame na model zavislosti ceny a zisku z klonalni integrace na mnozstvi
zdroje (Obrazek 4), nejen absolutni velikost kontrastu, ale i primérné mnozstvi zivin (tedy
poloha na ose x), hraje podstatnou roli (Caraco & Kelly 1991). Zjednodusené¢ lIze fici (jestlize
je dana zavislost konkavni), Ze pfi mensi primérné dostupnosti zdroje je translokace i
pomérné malého mnozstvi zdroje vyznamnd. Pokud snizime primérné mnozstvi zdroje, musi
se zakonit€ snizit také velikost kontrastu nebo velikost bohatych oblasti. V jediné mné znamé
experimentalni studii manipulujici pouze s celkovou dostupnosti zdroje se ménil podil
kvétinaca s zivinami a bez nich - kontrast byl tedy konstantni, ale ménila se vlastné velikost
,,oblasti“ bez zivin a se zivinami. Ukazalo se, Ze integrace u Potentilla simplex se na biomase
projevila nejvice, pokud obohacenych kvétinaca byla polovina a prostfedi bylo tedy nejvice
heterogenni (Wijesinghe & Handel 1994). To by znamenalo, Ze spiSe stiedni pramérné
mnozstvi Zivin spojené s Castym stfidanim bohatych a chudych oblasti je pro klonalni rist
nejvyhodnéjsi. Zistava ale otazkou, jak by to vypadalo, pokud by se misto poctu kvetinaci
ménila chudost a bohatost stanovist' — tedy zda naptiklad stejny kontrast v podminkach s
rizné bohatymi a chudymi plochami bude mit riizné dopady na vyhody klonalni integrace.

V aridnich oblastech, tj. prostiedi vyznamn¢ limitovaném nedostatkem vody, je klonélni
rast pomérné vzacny (Alpert 1990). Na klonalnim druhu Distichlis spicata rostoucim
Vv aridnich oblastech bylo ukdzano, Ze integrace rostlindm umoziuje sdileni vody, které pro né
je vyhodné, ale Ze v tomto prostfedi miize hrat podstatnou roli cena za vybudovani a
udrzovani funk¢nich oddenku, jelikoZz musi byt umistény pomérné hluboko (Alpert 1990).

Podle rozsiteni klonalnich rostlin (kapitola 1.2) to ale skute¢né vypada, ze klonalni rust je
Casty zejména v né¢jak limitujicich podminkach. Eriksson a Jerling (1990) ptedpovidaji tspéch
oddenkatych klonalnich rostlin v chudém a ¢asové proménlivém prostiedi zejména diky jejich
schopnosti skladovat v oddencich zasobni latky. Stejné tak Jonsdottir a Watson (1997) na

zakladé dostupnych poznatkd vyslovily hypotézu, Ze rozsahla fyziologicka integrace je
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rozsifena (a tudiz 1 vyhodnd) predevsim v limitujicich prosttedich, kdezto v bohatém prostiedi
Jsou cast€jsi rostliny s mensimi klonalnimi fragmenty. Na prikladé arktické tundry to
zdivodnuji tim, Ze rozsahla integrace umoziuje rostlinam ¢erpat nedostatkové ziviny z daleko
veétsiho tizemi a tak 1 snizit ohroZeni prostorovymi i ¢asovymi vykyvy v dostupnosti zdroji,
které jsou pro toto prostiedi typické (Jonsdottir & Callaghan 1996; Jonsdottir 2011). Zdroje
navic mohou byt rostlinou recyklovany jejich zpétnym transportem z odumirajicich ramet
(Ong & Marshall 1979; Jonsdottir & Callaghan 1996). S touto hypotézou souhlasi také
analyza genetické struktury populaci Paris quadrifolia v rizné vlhkych a uzivnych lesich,
ktera ukazala, Ze v susSich podminkach s méné zivinami tento druh tvoii rozsahlejsi
integrované klony (Jacquemyn et al. 2005). Také modely porovnavajici rist integratori a
splitterd (tj. rostlin, které nesdileji zdroje mezi rametami) predpoveédely vetsi uspéch integrace
Vv prostiedi s fidce se vyskytujicimi zdroji diky schopnosti integrovanych rostlin obsazovat a
piekonavat extrémné chuda stanovisté (Oborny et al. 2001; Kun & Oborny 2003).

Podobné podminky jako v arktické tundfe se nachazeji ve vysokohorském prostiedi. Role
klonalnich rostlin ve velkych nadmotskych vyskach je jednim ze soucasnych témat ekologie
klonalnich rostlin (Klimesova & Pysek 2011). Skupina ¢inskych autor porovnavala vyhody
integrace ramet druhu Duchesnea indica vystavenych stejnym experimentalnim podminkam
(zastinéni jedné ramety), ale péstovanych v riznych nadmoiskych vyskach (618 a 3944
m.n.m). Pozitivni efekt integrace zaznamenali pouze ve vysokohorském prostiedi (Chen et al.
2006). Také srovnani jahodnikti Fragaria vesca pochazejicich z riznych nadmoiskych vysek
napovida, ze silngjsi efekt integrace se miize projevovat u rostlin z vyssich poloh (Chen et al.
2004). Pii srovnani vyskytu integratoru a splittert v Himalajich integratofi podle o¢ekavani
dosahovali vyssich poloh (Klimes 2008), tyto zakonitosti se ale ukazaly siln¢ ovlivnéné
fylogenetickymi vztahy.

V arktickém a alpinském prostiedi je ovSem celkoveé nizka dostupnost Zivin a vyssi
koncentrace stresovych faktort (jako nizka teplota, radiace apod.) spojena s vyraznymi
vykyvy podminek v prostoru i ¢ase (Jonsdottir & Callaghan 1996). To znamena, ze vliv
takovych prostfedi na integraci klonélnich rostlin nelze pfipisovat pouze celkoveé nizké

koncentraci Zivin, ale kombinaci vSech plisobicich faktor.

4.1.5 Casova heterogenita

Prostorova heterogenita je z hlediska klonalnich rostlin relativné dobfe prostudovana, jak
je to ale s proménlivosti podminek v ¢ase? Zvyhodnuje i ta integraci? Zastoupeni klonalnich

rostlin v proménlivém arktickém prostfedi naznacuje, ze ano. Vyrovnavat se s ¢asovou
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proménlivosti klonélni rostliny mohou pomoci ukladdani zasobnich latek v oddencich
(Eriksson & Jerling 1990). Dosavadni experimentalni studie ovSem s ¢asovou proménlivosti
nepracovaly - i v tomto ohledu tedy chybi data nezbytna k posouzeni vlivu prostiedi na
integraci. Casova heterogenita je ale zahrnuta v nékterych modelech. Model $ifeni rostlin se
dvéma klonalnimi strategiemi (integratofi versus splitteii) predpovida, ze pro prevahu
integrace jsou proménlivé podminky piimo nutné (Kun & Oborny 2003). Model simulujici
dvojici integrovanych ramet popsany vyse (Caraco & Kelly 1991) tik4, ze vyhody integrace
jsou oslabeny ¢asovou proménlivosti v prostiedi matetské (tj. podporujici) ramety a posileny
proménlivosti na stran¢ podporované ramety. Jak bude popsano dale, specializace ramet a
patraci chovani, které by mohly potencialné zvySovat efektivitu integrace, jsou podle modelt

casovou proménlivosti (tzn. neptedvidatelnosti) prostiedi silné znevyhodnény.

4.2 Specializace ramet

Specializace ramet na lokaln¢ hojny zdroj (dale jen specializace), neboli délba prace,
predstavuje jeden z mechanismi, kterym klonalni rostliny mohou zvysovat efektivitu
vyuzivani zdroji v heterogennim prostiedi. Jedna se o plasticitu v morfologii (tj. vétsi alokaci
biomasy do podzemnich nebo nadzemnich ¢asti) ¢i fyziologii (tedy 0 zmény fyziologickych
vlastnosti spojenych se ziskavanim zdroje) na urovni ramet — ramety se specializuji na
ziskavani lokalné hojného zdroje, ktery je ale relativné vzacny na trovni integrované jednotky
(Alpert & Stuefer 1997). Takova odpovéd’ je protikladna ke specializaci na ziskavani
limitujiciho zdroje u neintegrovanych rostlin, ale zaroven analogicka ke zvySenému rastu
modulti neklonélni rostliny situovanych v lokalné bohatych podminkach — pouze misto
jednotlivych kotfenovych vétvi i listl se specializuji celé ramety.

Jak se tedy tyto dva ptipady 1i8§i? Za prvé samoziejmé méfitkem prostorové heterogenity,
kterou jsou rostliny schopné vyuzivat — v piipadé délby prace se mezi sebou musi kvalitativné
lisit celé oblasti obyvané jednotlivymi rametami, coz zaroven umoziuje vyuziti heterogennich
zdroji z vétsiho prostoru nez U neklonalnich rostlin. Dalsi rozdil je v tom, jak moc jsou
moduly zavislé na celku - narozdil od jednotlivych kofeni ¢i listi Si ramety klonalnich rostlin
zachovavaji jistou miru samostatnosti a nespecializuji se uplné. To jim umoziuje piezit i po
oddéleni od zbytku integrované jednotky. S tim souvisi i odli$na mira integrace mezi
rametami a mezi moduly neklonalni rostliny — vysoky stupen integrace, ktery je nutny pro
fungovani specializace, je ocekavatelny u nesobéstaénych ¢asti neklonalni rostliny, ale ne tak
samoziejmy U ramet klonalnich rostlin. Mira i rozsah integrace ramet se znacné¢ lisi

mezidruhové i vnitrodruhové (viz kapitola 4.1.2). Znamena tedy lepsi integrace ramet lepsi
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schopnost specializace? Jak ukazala studie na Fragaria chiloensis, toto pravidlo platit nemusi
(Alpert et al. 2003). Tretim rozdilem muze byt to, Ze zejména morfologické zmény na trovni
Pokud dojde ke zmén¢ podminek ¢i pieruseni integrace, dané piizptisobeni a naklady na n¢j
vynaloZené ztraci smysl a specializovana rameta mtze byt znevyhodnéna (Alpert & Stuefer
1997) — diky své samostatnosti sice mize i po rozdéleni piezit, ztracené vydaje ale mohou byt
VEtsi.

Teoreticky model (Stuefer et al. 1998) navic piedpovida zasadni roli vodivosti a délky
propojovacich organu, tedy vlastné ceny transportu mezi rametami, pro efektivitu
specializace. Dalo by se oc¢ekavat, Ze ke specializaci (at’ uz morfologické nebo fyziologické)
bude dochazet pouze v ptipade, ze vyhody z ni plynouci pievysi podobné naklady a rizika.
Kdy tedy vyhody ptevazuji?

Spoluprace modulti a délba prace by podle dalsiho modelu (Magyar et al. 2007) mély byt
vyhodnou strategii v Sirokém spektru prosttedi — vSude tam, kde lokalni dostupnost zdroji
neodpovida potfebam jednotlivych ramet. Tento model ale predpoklada napiiklad naprosto
rovnomeérné sdileni zdroju v ramci klonu, coZ neni v souladu realnymi pozorovanimi (napf.
Janecek et al. 2007), a nepocita s cenou ¢i fyziologickym omezenim transportu zdroju.

I kdyz na teoretické trovni to samoziejme lze, v experimentech neni mozné vyhody
plynouci ze specializace ramet jednoduSe oddélit od efektu samotného sdileni zdrojti a
kvantifikovat je stejné jako vyhody translokace pomoci pfirtistku biomasy ¢i ristovych zmén.
Dosavadni experimentalni prace zabyvajici se touto problematikou tedy zkoumaji pouze
piitomnost a stupen specializace u studovaného druhu v danych podminkach a snazi se
odpoveédét na otazku, kdy a ¢im je délba prace u rostlin indukovana. A¢ specializace ramet
mize byt jak morfologicka, tak fyziologicka, vétSina praci se (nejspiSe z metodickych
diivodli) zaméfila hlavné na pomér biomasy podzemni a nadzemni ¢asti ramet, neZ na
fyziologické vlastnosti nebo pifimo mnozstvi piijimaného zdroje. Studie zkoumajici 1 tyto
aspekty (Roiloa et al. 2007; Ikegami, Hal, et al. 2008; Wang et al. 2011) ukazuji, ze
fyziologické specializace se objevuje ve stejném sméru s morfologickou. Navic by se mohla
objevovat diive a Cast€ji nez morfologicka specializace, nebot’ je levnéjsi a energeticky méné
naro¢na (Alpert & Stuefer 1997). Tato predpovéd’ ovsem vyzaduje vétsi empirickou podporu.

Jiz samotny termin ,,délba prace* evokuje situaci, kdy se ramety specializuji na piijem
minimalné dvou raznych zdroja reciproce rozmisténych v prostiedi. Nejveétsi vyhody
plastické specializace v takovém prostiedi predpovédela i teorie (Magyar et al. 2007; Ikegami,
Whigham, et al. 2008). Praveé v takovychto podminkach byla schopnost délby prace
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demonstrovana napiiklad u Fragaria chiloensis (Alpert & Mooney 1986; Roiloa et al. 2007),
Trifolium repens (Stuefer et al. 1996) nebo Potentilla anserina (van Kleunen & Stuefer 1999).
Nicméné specializace ramet mtze fungovat, i pokud se méni dostupnost pouze jednoho
zdroje, jak se ukazalo napiiklad u Glechoma hederacea (Birch & Hutchings 1994). V jistém
smyslu extrémni ptipad alokacni specializace ramet ukazuje letoSni studie na stejném druhu
(Roiloa & Hutchings 2012), kde zakofenéné ramety mély vétsi pomér podzemni a nadzemni
biomasy, pokud podporovaly vice nezakofenénych ramet, a dokazaly tak uspokojit pozadavky
celého klonu na vodu a Ziviny. Nesmime si ovSem predstavovat, ze délba prace (alespon
alokacni) je u klonalnich rostlin v§eobecn¢ rozsifeny fenomén, v fadé studii nebyla viibec
pozorovana (Stuefer & Hutchings 1994; L.-L. Zhang & He 2009; He et al. 2011; Guo et al.
2011).

I prestoze se specializace ramet mize objevit, 1 pokud se méni dostupnost pouze jednoho
zdroje, zda se byt logické, Ze reciproky vyskyt zdroji a komplementarni specializace budou
mit silngj$i dopad. To se pokusili ukazat Roiloa et al. (2007), kdyz porovnavali miru
specializace u genotypu Fragaria chiloensis z luk a pobieznich dun (pro popis tohoto
prostiedi viz kapitolu 3.1) vystavenych zktizenému gradientu svétla a dusiku. Specializace
pro piijem dusiku (tzn. vys$si alokace do kotenil) skute¢né€ byla vyssi u rostlin z heterogenniho
prostiedi pobieznich dun. Fyziologicka specializace na piijem svétla (listova plocha a obsah
chlorofylu) byla u obou skupin podobna. Nicméné podle mé neni zcela jasné, zda roli hraje
opravdu reciproké rozmisténi zdrojii na pobieZnich dunéch, ¢i spiSe vyssi kontrast
Vv dostupnosti dusiku nebo dalsi vlastnosti danych prostiedi. Experimentalné oddélit efekty
transportu jednotlivych zdroji na specializaci zkousSeli autofi jiz zminéné studie s opafovanim
stolonu u druhu Potentilla anserina. Alokace do kofent byla u ramet s nedostatkem vody
pokud bylo zamezeno translokaci asimilati a nejvyssi byla pfi uplném pieruseni stolonu (van
Kleunen & Stuefer 1999).

Pokud je mira specializace dané ramety umérna mnozstvi zdroje, které posila ostatnim
predpovida také model Stuefera et al. (1998). Piestoze vysledky studie na Glechoma
hederacea toto pravidlo podporuji (Hutchings & Wijesinghe 1997; Wijesinghe & Hutchings
1999), obecné ale nejspis neplati. U Fragaria chiloensis se alokace biomasy do kofent
nezménila, kdyz byl kontrast v koncentraci dusiku trojnasobny a dvacetinasobny (Alpert &
Stuefer 1997). Z jiného experimentu na téze rostlin¢ je alokacni délba prace dokonce vice

patrna pii mensim kontrastu v dostupnosti dusiku (Friedman & Alpert 1991). Nedavna studie
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vystavila rostliny Potentilla anserina tfem riznym kontrastim svétla a mnozstvi zivin (Wang
et al. 2011). Alokacni délba prace, stejné jako vyssi obsah chlorofylu v osvétlenych rametach
se projevily pouze pii nejvyssim kontrastu (15 a 0 mg/l dusiku, 100 a 5 % denniho svétla).
Integrace ramet v experimentu ale neméla vliv biomasu, i kdyz jeji pozitivni efekt byl diive u
této rostliny pozorovan (Stuefer et al. 1994). Je tedy mozné, Ze kontrast prostiedi byl stale
prilis maly na to, aby indukoval translokaci zdroju.

Na otazku zavislosti specializace na mife translokace zadna z nepocetnych dosavadnich
praci podle mého nazoru neodpovédéla prilis presvedciveé. Zatim se zda, ze stupeinl
specializace ramet obecné neni proporéné timérny mnozstvi translokovaného zdroje a pokud
je specializace indukovana velikosti kontrastu, musi byt tento kontrast pomérné vysoky.
Pokud se délba prace fidi podle navrhovanych modela (Stuefer et al. 1998; Ikegami,
Whigham, et al. 2008), tato indukce by mohla nastat ve chvili, kdy vyhody specializace
plynouci z velikosti kontrastu pfevysi cenu transportu. Je ale také mozné, ze signal indukujici
délbu prace je jiného charakteru nebo jde o kombinaci vice faktora.

Schopnost ramet plasticky reagovat na lokalni podminky miize zaviset na métitku
heterogenity. Vyse popisované studie o vlivu méfitka heterogenity na rist Glechoma
hederacea ukazaly, ze alokacni specializace na pfijem Zivin u ramet na nutri¢né¢ bohatych
ploskach se vyrazné¢ projevuje jen, pokud jsou plosky pomérné velké a kontrast vysoky
(Hutchings & Wijesinghe 1997; Wijesinghe & Hutchings 1999). U tohoto druhu je vétsi rist
kotent zpisoben diivéjsi iniciaci kofenového meristému dané ramety (Birch & Hutchings
1994) a k tomuto rozhodnuti tedy musi dojit dfive, nez ma rameta viilbec moznost zjistit,

v jakych podminkéch se nachazi. Pokud je tedy rozhodnuti udélano na zékladé podminek, ve
kterych rostou sousedni, jiz zakofenéné ramety, bude odpoveéd’ na zménu mit urcité zpozdéni.
To mize byt pfic¢inou slabsi specializace v ¢astéji se ménicich podminkach.

Pro posouzeni vlivu méfitka heterogenity na klonalni rist ale v literatute chybi studie na
dal$ich druzich. Glechoma hederacea navic podle mé neni pro studium délby prace piilis
vhodny modelovy druh, jelikoz u néj translokace probihéd pouze akropetalné.

Vyznamny faktor ovliviujici vyhody specializace ramet, stejné jako plasticity rostlin
obecné (viz kapitolu 3.2.1), mtize predstavovat ¢asova promeénlivost prostiedi (Magyar et al.
2007). Variabilita prostiedi v Case, stejn¢€ jako riziko preruseni integrace, snizuje vyhodnost
délby prace (Alpert & Stuefer 1997). V nestalém a tim padem nepiedvidatelném prostiedi je
tedy teoreticky lepsi plasticky nereagovat na podnéty prostiedi (Magyar et al. 2007).

Tyto ptedpoklady vyvolédvaji fadu otazek: Miize tedy byt doba, po kterou pretrvava dané

rozloZeni zdrojt, dal$im faktorem indukujicim specializaci? Je ochota specializovat se vétsi u
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druht ze stabilnéjsiho prostiedi? V ¢asové proménlivém prostiedi mize hrat roli rychlost
specializace (DeWitt et al. 1998; Magyar et al. 2007). Fyziologicka specializace je rychlejsi a
mén¢ naro¢na nez morfologicka specializace (Roiloa et al. 2007). Objevuje se tedy u rostlin
Z proménlivéjsiho prostiedi alespon fyziologicka délba prace? Ackoliv vliv ¢asové
proménlivosti na specializaci se zdd byt obecné ptijimany, neexistuji experimentalni studie,
které by s timto faktorem u klonélnich rostlin pracovaly.

Jak ukazuji nékteré modely (Stuefer et al. 1998; Ikegami, Whigham, et al. 2008), vyhody
délby prace mohou byt silné zavislé také na vlastnostech rostlin. Proto by mozna stalo za to
srovnat miru specializace u rostlin liSicich se v parametrech potencidlné dilezitych pro jeji
efektivitu, jako je naptiklad vodivost nebo doba ptezivani stolonti ¢i oddenkut. Pokud je
prostiedi stabilni, je specializace vyrazngjsi u druhd s dlouho pretrvavajici integraci? Zadna
podobna studie ale, pokud vim, zatim nevznikla.

Délba prace nemusi byt vzdy indukovana prostiedim - u n€kterych druhti je vyvojové
naprogramovana. Pak uz ovSsem nemtzeme mluvit o plasticité. Ptikladem je Carex bigelowii,
druh z arktické tundry, u kterého listy maji pouze mladsi ramety a star$i ¢asti si zachovavaji
jen kotfenovy systém a zasobuji klon vodou a zivinami (Jonsdottir & Callaghan 1988). Takovy
typ klondlniho ristu je rozsifeny v arktickém a alpinském prostiedi a také na pobieznich
piseénych dunach — tedy v podminkach s rovnomérné vysokym piisunem svétla a nizkou a
velmi nestalou dostupnosti zivin (Alpert & Stuefer 1997). V podobnych prostiedich je, i podle
teoretické studie (Oborny 1994), ziejmé vyhodnéjsi tato fixni a, co se umisténi ramet tyce,

nahodna specializace, nez specializace V odpovédi na lokalni podminky.

4.3 Patrani po zdrojich

DalS$im potencidlnim mechanismem, ktery zvyhodiiuje klonalni rostliny v heterogennim
prostiedi je patrani po zdrojich (pro popis tohoto chovani viz kapitolu 2). Pfedpokladem pro
efektivitu patraciho chovani je relativné vysoka koncentrace zdroje na bohatych stanovistich,
velikost oblasti s podobnou dostupnosti zdroje fadové odpovidajici primérné délce §lahounti
¢i oddenki - tedy aby rostlina méla Sanci viibec se dostat z jedné oblasti do druhé a zaroven
se ,,strefila® - a zmény dostupnosti zdrojii v ¢ase pomalejsi nez je doba nékolika generaci
ramet, aby rostlina stihla zdroje vyuzit (de Kroon & Schieving 1990). Z posledniho
piedpokladu vyplyva zaroven pozadavek na dostatecné rychly rast, ktery dovoli vyhodné
podminky vyuzit diive, nez se zmeéni (obdobné jako v ptipad¢ plasticity neklonalnich rostlin

¢i délby prace).
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Tato strategie tedy ztraci smysl v celkové chudych prostiedich, jako jsou napiiklad
vapnomilné travniky (angl. ,,calcareous grasslands®) nebo tundra, kde je navic dostupnost
zdroju Casto ¢asové velmi limitovana (viz vyse). Stejné predpoklady plati pro patrani na
urovni jednotlivych ramet (viz kapitolu 3.2.1).

Vyssi mira vétveni na stanovistich s dostatkem Zivin nebo svétla se u fady druhi skutecné
potvrdila, odpovéd’ délky vybeézki ¢i oddenkli na dostupnost zdroje je ovSem velmi
nejednoznacna (viz de Kroon & Hutchings 1995; Sutherland & Stillman 1988). Nadzemni
Slahouny Casto reaguji na zastinéni prodlouzenim internodii, toto pravidlo ovsem neplati pro
oddenky ani pro odpovéd na jiné typy zdroju (de Kroon & Hutchings 1995).

U druhu Glechoma hederacea bylo pozorovano jak kraceni internodii §lahount, tak
zvySené vétveni na nutriéné bohatych stanovistich (Slade & Hutchings 1987Db; Slade &
Hutchings 1987c), coz odpovida charakteristikam patraciho chovani. Piesto se ukazalo, ze
toto chovani pfili§ nekoreluje se shlukovanim ramet na vyhodnych stanovistich. Pfi péstovani
Vv prostorové heterogennim prostiedi se vysledné rozmisténi ramet mezi nutri¢né bohatou a
chudou oblasti signifikantné nelisilo (Birch & Hutchings 1994). Autofi pfitom pouzili
optimalni prostorovou $kalu heterogenity podle modelu Sutherlanda a Stillmana (1988), tedy
homogenni oblasti ptiblizné tiikrat vétsi nez je délka stolonu studovaného druhu. Tento model
ale ptedpoklada nerealisticky velkou plasticitu ve vzdalenosti mezi rametami. Tyto zavéry
podporuje i teoreticka studie (Cain 1994), ktera ukazuje, Ze pfi parametrech rustu namétenych
u G. hederacea je efektivita obsazovani na ziviny bohatych stanovist' velmi nizka. Podobné se
u tohoto druhu neprokéazaly o¢ekavané silné morfologické odpovédi na heterogenitu osvétleni
(Wijesinghe & Hutchings 1996). Na druhou stranu v experimentu manipulujicim se skalou
prostorové heterogenity (Wijesinghe & Hutchings 1997) pti nejvétsich velikostech ploch
skute¢né vEtsi ¢ast ramet G. hederacea rostla na bohatych stanovistich, ale tato odpovéd’ byla
slabsi nez selektivni umisténi kofenti do bohatych oblasti (viz nize).

V jiném modelu (Oborny 1994) se kazda ze sedmi kombinaci morfologickych odpovédi
klonalniho ristu ukézala vyhodna pouze v pomérn¢ tzkych podminkach prostiedi. Tato studie
také zdlraznuje vliv predvidatelnosti prostredi pro efektivni umist'ovani ramet a ukazuje, ze
vV podminkach s nepfedvidatelnym rozmisténim zdrojli v prostoru a ¢ase miize byt ndhodné
umist’ovani ramet stejn¢ efektivni jako nenahodné. I dalsi model (tentokrat na klonélnim ristu
Trientalis europaea) potvrzuje, ze efektivita patrani je siln¢ zavisla na velikosti plosek
(Piqueras et al. 1999).

O néco lepsi podminky pro patrani po pidnich zdrojich by mohly mit druhy rozsitujici se

kofeny, jako je naptiklad Rumex acetosella, nebot u nich §ifici organ predstavuje zaroven
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organ piimo vnimajici koncentraci zdroju v prostfedi. Kofeny maji navic vétsi potencial pro
zvySené vétveni nez stolony ¢i oddenky. Studie zkoumajici plasticitu rustu v reakci na
dostupnost zdrojii u zminéné rostliny nicméné ukazala pouze pasivni patrani — tedy zvySené
mnozstvi ramet na bohatSim misté pouze v dasledku alometrické zavislosti mezi biomasou
kofent a mnozstvim pryti (Klimes & Klimesova 1999).

Dalsim kandidatem na uplatnéni patraci strategie je napiiklad klonalni trdva Leymus
secalinus, ktera mize prepinat mezi trsnatou a vybézkatou formou, a bylo potvrzeno, ze vyssi
koncentrace zivin v prostfedi zvySuje podil ramet trsnaté formy (Ye et al. 2006). Nicméné
nebylo ukdzano, zda takové chovani skutecné vede ke zvyseni efektivity umistovani ramet do
nutri¢n¢ bohatych mist v heterogennim prostiedi.

Ptesto, ze rostliny jsou v klonalnim ristu plastické, z uvedenych vysledkt vyplyva, ze i u
nepocetnych druhi s plasticitou odpovidajici strategii patraciho chovani (ve smyslu
selektivniho umist'ovani ramet) tato plasticita nemusi vést k o¢ekavanym vysledkim
v efektivit¢ obsazovani vyhodnych stanovist’. To je patrné€ zptisobeno velmi piisnymi
predpoklady na parametry prostiedi, které by musely byt splnény, aby tato strategie
fungovala. Zda se tedy, Ze vyuzivani zdroji v heterogennim prostiedi je i u klonalnich rostlin
spiSe nez cilenym vybérem pozic novych moduld zajisténo morfologickou ¢i fyziologickou
plasticitou jednotlivych ramet, které mohou naptiklad do mist s vyssi koncentraci zdroje
umistit vice kofenti (Birch & Hutchings 1994; de Kroon & Hutchings 1995), piipadné listd
(Wijesinghe & Hutchings 1996), nebo tam fyziologicky zvysit efektivitu ziskavani zdroje (de
Kroon et al. 2009). Takto se samoziejmé mohou chovat i neklonalni rostliny (de Kroon &
Hutchings 1995). Napiiklad u Glechoma hederacea péstovaného v rtizné kontrastnim
prostiedi byla v bohatych oblastech umisténa tim vétsi cast celkového mnozstvi kofent, ¢im
vyssi byl kontrast (Wijesinghe & Hutchings 1999), coz koresponduje s vyssi efektivitou
plastickych odpovédi pii vy$§im kontrastu obecné. Otdzkou ale ziistava, jakou roli pfi této
form¢ patraciho chovani u klonalnich rostlin hraje fyziologicka integrace.

Morfologické odpovédi ramet mohou byt reakci jak na lokalni podminky, tak na signaly ¢i
zdroje ptijimané od ostatnich ¢asti klonu (de Kroon et al. 2005). Prikladem muze byt opét
druh Glechoma hederacea - ze stejnych divodu jako u d€lby prace pii rizné skale
heterogenity (viz kapitolu 4.2) mize byt efektivita umistovani kofent do bohatych mist
mensi, pokud se podminky €astéji méni. To skute€né potvrdil vySe popsany experiment
(Wijesinghe & Hutchings 1997). Na druhou stranu, informace o celkové nizké dostupnosti
daného zdroje v ramci klonu mize teoreticky zesilit patraci odpovéd’ jednotlivych ramet (de

Kroon et al. 2009).
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Pro potvrzeni ¢i vyvraceni zminénych efekti integrace na efektivitu patrani na trovni
ramet je ale potieba dalsi experimentalni podpora, v tuto chvili jde spiSe 0 teoretické tivahy. |

VvV tomto sméru tedy zlstava pole pro dalsi vyzkum oteviené.

5 Zavér

Klonalni riist s sebou nese fadu vlastnosti, které mohou byt pro rostliny Vv riiznych
ohledech vyhodné i nevyhodné. Ve své praci jsem se zabyvala témi vlastnostmi, které mohou
pomahat fyziologicky integrovanym klonalnim rostlinam vyrovnavat se s heterogenitou
prostfedi — tedy sdilenim zivin mezi rametami, specializaci ramet a patracim chovanim — a
shrnula jsem dosavadni poznatky o vyhodéch, které rostlinam pfinaSeji v rizné heterogennim
prostiedi.

Zda se, Ze integrace zvyhodiuje rostliny v prostiedi heterogennim pro jeden nebo vice
limitujicich zdrojt a pfedevsim pokud jsou mezi jednotlivymi stanovisti vyrazné rozdily
Vv jejich dostupnosti. V celkové velmi chudych a ¢asové proménlivych prostiedich pievazuje
strategie rozsahlych integrovanych klonti s nizkou plasticitou v rastu, kdeZto v bohatsich
podminkéch jsou fyziologicky integrované jednotky mensi a mohou se uplatnit plastické
mechanismy, jako je délba prace a patrani po zdrojich, které potencidlné zvysuji efektivitu
integrace.

Nicméné¢ diverzita klonalnich druhi je obrovska (Klimes et al. 1997) a neexistuje ostra
hranice mezi klondlnimi a neklonalnimi rostlinami, stejné jako mira a integrace se u riznych
klonalnich druhtt mize lisit. Také vyhody plynouci z integrace vV heterogennim prostiedi se
rizni mezi druhy (Pennings & Callaway 2000; Xu et al. 2010). Rada aspektii byla ale
zkoumana jen u pomérné uzkého spektra modelovych druhti a vliv dalSich nebyl
experimentalné viibec ovéten. Zcela chybi naptiklad experimentalni studie o vlivu casové
proménlivosti na vyhody integrace a velmi malo praci se zabyvalo vlivem méfitka
heterogenity, ackoliv se zd4, ze tento faktor také hraje velmi podstatnou roli. Ptes velké
mnozstvi praci zabyvajicich se lohou klonélni integrace v heterogennim prostiedi tedy toto

téma stale neni uzaviené.
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