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Abstrakt

Fenotypova plasticita je znama jako schopnost genotypu produkovat odlisny fenotyp v
reakci na zménu podminek prostfedi. Pro svoji schopnost adaptivné reagovat na tyto zmény se
také stala pfedmétem z4jmu invaznich biologli. Ackoli bylo na toto téma provedeno mnoho
studii, dosud nebyla objasnéna jeji skutecna role v rostlinnych invazich. Praktické srovnévaci
experimenty s sebou stdle nesou nékterd omezeni, z nichz nejzavaznéjsi jsou problémy s
odhalenim skutecné adaptivni hodnoty reakce a nejisty vztah mezi plasticitou a hodnotou
znaku. Vychodiskem z této situace miize byt stanovovani reak¢nich norem fitness namisto
znakil a zohlednéni vzajemnych interakci plastickych odpovédi druhli. Nase znalosti o
plasticité a jejim vztahu k invazivnosti jsou vSak stidle omezené. V soucasném stavu tedy neni

vhodné s plasticitou pocitat pii snaze o predikci invaznich udalosti.

Klic¢ova slova: fenotypova plasticita; invazni druhy rostlin; heterogenita prostiedi; adaptivni

hodnota znaku; predikce invazivnosti rostlin

Abstract

Phenotypic plasticity is the ability of given genotype to produce different phenotypes as
a response to environmental cues. Its capability of adaptive response draws an attention of
invasion biologists. Although many studies have been performed, the true role of plasticity in
an invasion process is still unclear. Comparative experiments suffer from several major
constraints - insufficiency in revealing adaptive value of plastic response and uncertain
linkage between plasticity and trait value. Further experiments could be focused to reaction
norms of fitness instead of trait plasticity. Also, the interspecific interaction of plastic
responses is definitely an underestimated mechanism and deserves far more attention than it
does today. Possible implications of plant phenotypic plasticity in predicting future invasions

require further reaserch.
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adaptive value; prediction of plant invasions
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1. Uvod

Vsechny rostliny se fadi mezi sesilni organismy, které si nemohou (na rozdil od
pohybujicich se Zzivocichl) aktivné vybirat prostfedi, kde cht&ji rhst. Jsou tedy casto
vystaveny heterogennim podminkadm (jak prostorovym, tak i ¢asovym), s nimiz se musi umet
vypofadat jinym zplsobem, nez je aktivni Unik. K tomu jim dopomahaji dva zékladni
mechanismy: geneticka variabilita, ktera populacim poskytuje moZnost reagovat na zmény
podminek a fenotypova plasticita fungujici na Grovni genotypu (Joshi et al. 2001; Grassein et
al. 2010). Protoze je plasticita ze své podstaty schopna zvyhodiiovat dany genotyp v ménicich
se podminkach, pfitdhla na sebe i pozornost invaznich biologt, ktefi se snazi vysvétlit, jakou

roli by mohla hrat v Gispéchu invaznich druht rostlin.

Studium rostlinnych invazi je bezesporu jednou z nejfrekventovanéjSich disciplin v
botanice. Obzvlasté v poslednich desetiletich zaznamenaly invazni rostliny zvySeny zdjem
a staly se pfedmétem intenzivniho vyzkumu. Jejich mozny negativni dopad na pivodni
spoleCenstva se projevuje zejména Ubytkem biodiverzity, zménou dynamiky vegetace,
ohrozenim endemickych a vzacnych druhl rostlin. Vazné Skody mohou zpisobovat v
zemedélstvi a obecné na ¢lovékem obhospodafovanych lokalitdch. Problematika rostlinnych
invazi se tedy nedotyka pouze ekologickych disledki, ale zasahuje navic i do ekonomickeé
sféry, coz je srovnatelnd (mozna dokonce i silnéj$i) motivace pro co nejlepsi pochopeni
biologické invaze. Abychom toho docilili, je Zadouci vénovat velkou pozornost vSem
mechanismim, které mohou ovlivnit jeji tispéSnost. Mezi tyto vyznamné Cinitele fenotypova

plasticita rozhodn¢ naleZi.

Ve své bakalafské praci bych se chtél zaméfit nejprve na obecnou problematiku
fenotypové plasticity a poté na otdzku, zda a jak ji lze spojovat s uspéchem invaznich rostlin.
Timto tématem se zabyvalo jiZ mnoho teoretickych i praktickych studii, avSak i pfes obrovsky
pokrok ve vyzkumu fenotypové plasticity stale neni mozné jednoznacné urcit, jaky méla vliv
na konkrétni invazni proces. Je tedy zfejmé, Ze tato slozitad problematika bude i nadale teréem

zajmu.



2. Fenotypova plasticita

Definic popisujicich fenotypovou plasticitu je vice, ale v zasad¢é se jedna o schopnost
genotypu produkovat odliSnou fenotypovou odpovéd’ v reakci na zménu podminek, resp. na
heterogenitu prostiedi (prostorovou i ¢asovou) (Gianoli 2004; Bradshaw 1965 in Valladeres et
al. 2007); a to v ramci Zivotniho cyklu jedince. Heterogenitou prostfedi se rozumi pfedev§im
proménlivost abiotickych podminek, pfitomnost a skladba okolnich druhii rostlin a tlak
herbivort. Kazdy z téchto faktor muize vyvolat plastickou odpoveéd’ (Callaway et al. 2003).
Z toho vyplyva, zZe se 1 dvé genotypove totozné rostliny mohou lisit v celé fad€ znak, jestlize
podminky pro jejich rist nebyly stejné. Takova situace je v ptirodé bézna a z toho ditvodu se
plasticita v dneSni dobé& povazuje za dileZity zdroj fenotypové riznorodosti u rostlin (Sultan
2004). Jeji ptitomnost se miize projevovat napiiklad ve variabilité znakl ovliviiujicich piijem
zdrojii (root:shoot ratio, hustota jemného kofenového vlaSeni), ale tyka se i dalSich
morfologickych (velikost listové plochy), anatomickych (Cetnost cév v listech)
a fyziologickych znakii (Sultan 2000). Dokonce 1 rizné reprodukéni strategie (Cas kveteni) v

ramci jednoho druhu jsou v mnoha ptipadech vysledkem plastické odpovédi (Sultan 2000).

Pritomnost a intenzita plastickych reakci mize v kone¢ném disledku modifikovat
ekologickou niku druhu (Sultan et al. 1998) nebo zvySovat kompeticni potencial invaznich
rostlin a mit dle mého nazoru nepiimy vliv na strukturu spolecenstev. Nejen z téchto divodi

je vyzkum plasticity oblibenou disciplinou v ekologii rostlin.

2.1. Detekce a méreni plasticity

Studium fenotypové plasticity bohuzel nelze provadét ptimo v terénu, jelikoz odlisny
fenotyp by také mohl byt produktem genetické variability. V nékterych biotopech sice je
mozné oba mechanismy rozliit porovndnim znakl mezi druhy na malém méfitku (v ramci

n¢kolika metril) (Grassein et al. 2010), avSak pfesto se vyuzivaji spolehlivéjsi metody pro

detekci plasticity.

V kazdém piipadé je nutné provést laboratorni nebo zahradni experiment, ktery ndm
umozni pozorovanou fenotypovou variabilitu oddélit od vlivii genetické variability (Gianoli &

Valladeres 2012). Jako pfedméty takového experimentu se vyuzivaji zpravidla klony jednoho



genotypu nebo inbredni linie, aby se zamezilo zkresleni vysledkii (Sultan 2000). Tito jedinci
jsou vystaveni kontrolovanym podminkam prosttedi (tzv. oSetfeni, angl. treatment) a na konci
experimentu se méfi hodnoty sledovanych znaki, jejichz zména vyjadfuje intenzitu

fenotypové odpovédi (Sultan 2000).

Charakter fenotypovych projevi v

107
nékolika oSetfenich se nazyvd reakéni 9
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Obrazek 1: Ilustrace vystupu hypotetického experimentu
ge tiremi typy kontrolovanych podminek

(pirevzato od Sultan 2000)

specificky pro kazdy genotyp zvlast’ a také
diléim  vystupem mnoha skute¢nych

experimentd.

Takto probiha zakladni forma pokusu. Komplexngjsi studie pracuji i s vice genotypy,
vystavuji je sérii n€kolika oSetfeni a diky tomu mohou pozorovat zejména rozdily mezi
genotypy za riznych podminek (tzv. GXE interakce). Konkrétni design pokusu samoziejmé

zavisi na cilech studie.

2.2. Typy plasticity

Plastickd reakce je pouze zastfeSujici pojem pro dv€ podruzné slozky: aktivni
plasticitu a pasivni plasticitu. Mechanismus jejich plisobeni je stejny, avSak rozdil spoc¢iva v
podnétu, ktery je spousti a ve vyvolané odpovédi (viz. nize). Teoreticky mohou ptlisobit kazda
zvlast’ (van Kleunen & Fischer 2005), nicméné muze byt velice oSemetné se pokouset o jejich
um¢lé oddéleni pomoci experimentu, protoZe nelze spolehlivé stanovit, jak intenzivné ktera

slozka pusobila (viz. Obrazek 3).



2.2.1. Aktivni plasticita

Aktivni plastickd reakce se od té pasivni lisi v tom, ze vyzaduje specificky podnét a k
nému pridruzenou signalni drahu, ktera rostliné umozni odpoveédét zménou ve vyvoji urcitych
znakl (napfiiklad prodluzovani internodii v reakci na zastinéni, které je vniméno pomoci
fytochromti) (Galloway & Etterson 2009). Pravé tento typ plasticity je obvykle terCem
vyzkumu, protoze k nému nalezi i tzv. adaptivni plastickd reakce. Jak uz nézev napovida,
jednd se o zménu fenotypu, kterd usnadiiuje ziskavani zdroji, zlepSuje pozici jedince ve
spoleCenstvu a tim zvysuje jeho fitness (Sultan 1995 in Dorn et al. 2000; van Kleunen &

Fischer 2005).

Je vSak nutné zdlraznit, Ze zdaleka ne vSechny aktivni odpovédi lze povazovat
automaticky za adaptivni (van Kleunen & Fischer 2005, Pigliucci et al 2006). V této skupiné
se mizeme setkat i s maladaptivnimi reakcemi (se zcela opacnym ucinkem na fitness). Mezi
adaptivni a maladaptivni reakci je paradoxné velmi tenkd hranice a jejich vymezeni zéavisi

vzdy na konkrétni situaci, kdy plastické reakce ptisobi.

Adaptivni plasticita byla jiz nckolikrat 30
empiricky dokdzana. Mezi ukazkové studie
nalezi experiment provedeny Dudley &
Schmitt (1996) s Impatiens capensis. Jako

environmentalni stimulus si vybrali kvalitu

Curnuiative fitnoss
i

svétla, kde posunem R:FR spektra (red.far 19+
red) rostliny vnimaji zastinéni biomasou 51 -o- Suppressed
. o . -o— Elongated
sousedll prostiednictvim fytochromtl. 0 T -
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Semenacky netykavky byly rozdéleny na ctyii Density

Obrazek 2: Fitness fenotypl pochazejicich z obou osetieni po
piesazeni do hustého nebo fidkého porostu
(prevzato od Dudley & Schimitt 1996)

skupiny. Dvé€ wvystavili malému R:FR
(simulace stinéni od sousedll) a dvé vysokému
R:FR (nezastinéni). Mé&feni znakii podle ofekavani ukazalo, Ze jedinci ze zastinéné skupiny
byli celkové vyssiho vzristu, méli delsi internodia a vice nadzemni biomasy neZ nezastinéna
skupina. VsSechny skupiny byly poté pifesazeny na misto, odkud plivodné pochézely
semenacky a vystaveny dvéma podminkdm — hustému a fidkému porostu. Z nasledného
meéfeni fitness vyplynulo, Ze rostliny vystavené malému R:FR (elongated — prodlouzeny
fenotyp) mély na husté osidleném misté vyssi fitness nez v fidkém porostu. U rostlin

vystavenych vysokému R:FR (supressed — neprodlouzeny fenotyp) tomu bylo pfesné naopak.



Zminéné vysledky jsou také graficky zndzornény na Obrazku 2. Na ném je mimo jiné patrny
rozdil ve fitness fenotypli v obou typech prostfedi. Tento piikladny experiment nejenom
demonstruje pritomnost adaptivni plastické reakce, ale navic se dotyka problému, ze adaptivni
vysledek (zvyseni fitness) je také siln€ zavisly na podminkach prostfedi (v tomto piipadé na

typu porostu).

Naptiklad i syntéza obrannych latek v odpovédi na herbivorii je produktem adaptivni
plasticity. Tam, kde je zir silngj$i, snizuji tyto latky riziko poSkozeni pletiv, zatimco pfti
absenci herbivoril je vyroba obrannych latek omezena, protoze by byla jejich stala produkce

nakladna (Burns & Winn 2006).

Na zavér je dobré pfipomenout, ze produktem komplexni adaptivni reakce mize byt i
neménnost né€kterého ze znakl (obzvlasté pokud je znak klicovy pro fitness) (Lewontin 1957
in Sultan et al. 1998). Jeho stala hodnota mtlize byt produktem plastické reakce probihajici na
ostatnich znacich (Sultan et al. 1998). Naptiklad zachovani relativné stejné fotosyntetické
aktivity v na ziviny chudém i bohatém prostiedi diky plastickému pfizpisobeni morfologie

kotenového systému a biochemickych pochodt je presné takovy ptipad (Sultan et al. 1998).

2.2.2. Pasivni plasticita

Tento typ plasticity neni vyvolan specifickym podnétem, nybrz je pouhym disledkem
pusobeni stresového faktoru nebo nedostatku zdrojii a zplsobuje tak celkové sniZeni riistu
jedince (Dechaine et al. 2007). Velice Casto ptisobi soucasné (proti sob€) s aktivni odpovédi,
protoze i ta byva vyvolana pravé nedostatkem nékterého ze zdrojt. Nastava tim komplikovana
situace, kdy je sice rostlina limitovana dostupnosti zdrojii (naptiklad nedostatek svétla), coz
nevyhnuteln¢ vede k celkové redukci ristu, avSak pomoci aktivni plastické odpovédi bud’
prodlouzi internodia a zvétsi nadzemni biomasu nebo zvétsi SLA (specific leaf area), coz ji
umozni lepsi pfistup ke svétlu. Konecny vysledek reakce tedy zévisi na tom, s jakou

intenzitou puisobila kazda ze slozek plasticity (viz. Obrazek 3).

Prikladem soucasného plisobeni obou slozek je pokus s Campanulostrum americanum
(Galloway & Etterson 2009). Rostliny péstované v lese byly celkové nizsiho vzrastu, s
krat$imi internodii a mensi celkovou biomasou kvili nedostatku svétla - pasivni plasticita. Na
druhou stranu vynikaly vétsi SLA, umoziujici lepsi zachyceni svételného zareni - aktivni

plasticita. Pon¢kud odlisné vysledky v porovnani s Dudley & Schmitt (1996) maji dvé
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ptiCiny. Za prvé, v lesnim podrostu je vedle malého poméru R:FR sniZena i celkova intenzita
svétla, coz zesiluje UCinky pasivni plasticity. Za druhé, zdali rostlina bude prodluZovat
internodia nebo rad¢ji zvétSovat plochu listll, zavisi i na jejim pivodu (Galloway & Etterson

2009) a/nebo na selekénim tlaku, kterému byla vystavena (Schlichting & Smith 2002).

Active response
7’
7/
’

7 Observed response

Trait value

. .
**e.., Passive response

A B
Environment

Obrazek 3: Ilustrace pripadu, kdy aktivni i pasivni odpovedi
pracuji soucasné. Pozorovana plasticita je vysledkem pilisobeni
obou dil¢ich slozek.

(prevzato od van Kleunen & Fischer 2005)

Skutecnost, Ze je pozorovana plasticita vysledkem skrytého plisobeni obou slozek (van
Kleunen & Fischer 2005), muaze klast piekazky pro snahu kategorizovat druhy podle

schopnosti plasticky reagovat na zmény prostiedi.

2.3. Omezeni fenotypové plasticity

Plasticky genotyp vsak skryva i jistd omezeni. Kdyby byly jeho vysledky vzdy
vyhodné, pro¢ tedy nejsou vSechny rostliny maximalné plastické (DeWitt et al. 1998)?
Takovyto genotyp je totiz zatizen limity, které mohou plastickou odpovéd’ snizovat. Jedna se
jak o ceny plasticity (nebo néklady), tak i o dal$i omezeni, kterd budou popsana nize. Tyto
limity, podobné jako pasivni plasticita, ,,pracuji* v neprospéch aktivni odpovédi a pokud je
jejich vliv pfilis silny, mlze se plastickd reakce stat nevyhodnou a za danych podminek bude

produkovan spiSe staly fenotyp (DeWitt et al. 1998).
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2.3.1. Ceny plasticity

Podle DeWitt et al. (1998) se cenami rozumi situace, kdy sice ma plasticky genotyp
v jednom typu prostiedi stejnou hodnotu znaku jako neplasticky, avSak ptesto vykazuje nizsi
fitness (viz. Obrazek 4). Autofi predstavili nékolik kategorii naklad, které plasticka odpoveéd’
obndsi (energetické ndklady regula¢nich mechanismi, naklady na produkci novych struktur,
genetické naklady), avSak jejich hlubsi pfedstavovani je mimo rozsah této prace. Pfi studiu
fenotypové plasticity je nutné s nimi pocitat, protoZze jejich velikost rozhoduje o intenzité

plastické odpovédi a mozna dokonce i o tom, zda se vilbec néjaka vyvine.

Environment B
Obrézek 4. Neplasticky genotyp 1 a
plasticky genotyp 2 maji v prostiedi B
stejnou hodnotu znaku. Kviili nakladiim
ma viak genotyp 2 niz3i fitness nez
genotyp 1.

(prevzato od van Kleunen & Fischer 2005)

Trait value
Fitness

Environment Genotype

Ptestoze mohou byt naklady podobné, jejich vliv se pravdépodobné¢ méni spolu s
podminkami prostfedi (Steinger et al. 2003). V ptipad€, Ze adaptivni hodnota plasticity
genotypu nevyvazi ¢i neprekond s ni spojené naklady, reakce se muze prerusit, pfipadné
vibec nenastane. Naptiklad pokud bude jedinec stale vystaven nizkému R:FR (zastinéni
kompetitory), plastickd odpovéd’ se zastavi ve chvili, kdy uz neni schopen dale prodluzovat
nadzemni biomasu z divodu nedostatku zdroji (ndklady pifevysily zisk) (Weinig & Delph
2001). Divodem ukonceni odpovédi u tohoto piipadu vSak nemusi byt pouze nedostatek
svétla. Prodluzovani internodii zvétSuje nadzemni biomasu za cenu redukce kotfenového
systému a tim pddem omezuje schopnost cerpat ziviny (Cipollini & Schultz 1999). Rostlina
tedy mize zacit trpét nedostatkem obou zdrojii a nedokéaze tak déle ,,sponzorovat* plastickou
& Schultz 1999). Zde se z diivodu silné¢ho projevu nakladl ani nemusi vyplacet investice do
plastické odpovédi, coz koresponduje s tvrzenim Lortie & Aarsen (1996), ze v malo
produktivnich biotopech je spiSe zvyhodnéna exprese stalého fenotypu. Podle mé se tedy i ty
nejnakladnéjsi odpoveédi maji Sanci udrzet, pokud zvysuji fitness rostliny o tolik, Ze prevazi
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vSechna omezeni. Néklady jsou spojeny obzvlasté s adaptivni plasticitou. Maladaptivni nebo
neadaptivni plastickd reakce, zatizend byt 1 malymi cenami, by se méla v pfirozenych

vvvvv

meéla byt eliminovana selekci (DeWitt et al. 1998; Dechaine et al. 2007).

Empirické dikazy pfitomnosti a vlivu ndkladl na vyvoj fenotypu se notné lisi, coZ mize
mit pfi€inu v tom, jaké genotypy a jaké stresujici podminky byly v experimentu pfipraveny
(Dechaine et al. 2007). Pokus o kvantifikaci ndkladti mize tedy mit stejnd omezeni jako snaha

o oddéleni aktivni a pasivni slozky plasticity.

2.3.2. Jina omezeni

Plastickd odpoveéd’ se kromé néklada potyka i s dal$imi prekdzkami. Weinig & Delph
(2001) ve svém experimentu s Abutilon theoprasti dokézaly, ze fenotypova odpovéd’ v rané
fazi zivotniho cyklu sniZzuje schopnost reagovat v pozdéjsich fazich Zivotniho cyklu. Pokusné
rostliny vystavily postupné za sebou tfem podminkam. 1) Zastinéni (neutrlni stin ¢i snizujici
R:FR), 2) plné svétlo a 3) opétovné zastinéni. Interval mezi zménou podminek byl 7 dni.
Ukézalo se, Ze ty rostliny, které byly v oSetfeni 1 a 3 vystaveny stinu se snizenym R:FR,
reagovaly na konci experimentu mnohem méné plasticky nez jedinci, kteti byli v prvni fazi
vystaveni pouze neutrdlnimu zastinéni. Weinig & Delph (2001) dodavaji, Ze sniZena plasticita
u dvakrat stinénych jedincii nebyla zpiisobena naklady, ale pravdépodobné tim, ze druhé
prodlouzeni internodii by zptisobilo ohybani a nadmérnou zatéz pletiv, a proto byla reakce ve
tieti fazi uz jen nepatrna. K prakticky totoznym vysledkl dospéli i McGoey & Stinchcombe
(2009) v experimentu s Impatiens capensis. Rostliny vystavené stalému stinéni se sice zaCaly
prodluzovat uz na zacatku zivota, ale na konci experimentu byly celkové nizs$i a mély mensi

pocet internodii nez druha skupina, ktera zakusila zastinéni az n€kdy v poloviné€ sezony.

Dalsim omezenim muze byt dle mého nazoru skutecnost, ze plasticka reakce je v mnoha
ptipadech ireverzibilni. Jedn4 se zejména o morfologické piestavby. Jakmile jednou rostlina
zareaguje napiiklad prodlouzenim lodyhy a redukci kofenového systému (kompetice o
svétlo), nebude jiz schopna zvolenou cestu zvratit, i kdyby se dostupnost zdrojii zmeénila.
Miuze ji sice vCas zastavit, ale nelze pfeménit jiz hotova pletiva zpét na organické

a anorganické latky a investovat je do aktudln€ vyhodnéjSich struktur.
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2.4. Kdy se vyplaci byt plasticky?

Jelikoz ma fenotypova plasticita moznost ovliviiovat fitness jedince, podléha také
selekénimu tlaku (Via et al. 1995, Bossdorf et al. 2008). V ptipadech, kdy ma neutralni, ba
dokonce negativni vliv na fitness, bude selekéné znevyhodnéna. Mira fenotypové plasticity se
tedy muze liSit nejen mezi druhy, ale i mezi populacemi jednoho druhu (Weinig 2000) nebo
mezi ekotypy (Schlichting & Smith 2002) pravé v disledku odlisného selekéniho tlaku. Tento
rozdil byl zaznamenéan naptiklad na dvou populacich druhu Abutilon theophrasti, kde kazda

reagovala rizné plasticky na svételny podnét (Weinig, unpubl. ms. in Weinig 2000).

Je nezbytné mit na paméti, Ze vliv plastické reakce na fitness zavisi vzdy na konkrétnich
podminkach. Také skladba okolniho spolecenstva a nacasovani odpoveédi mé obrovsky vliv na
adaptivni hodnotu reakce. Naptiklad vSeobecné uznavany fakt, Ze prodluzovani internodii je
vyhodné v mistech, kde probihd kompetice o svétlo (Dudley & Schmitt 1996; Griffith &
Sultan 2006), plati jen tehdy, kdyZ je vysledkem zisk takového mnozstvi zdrojl, které prevysi
vSechny nédklady na odpovéd’. Tento benefit v§ak maji pouze ty rostliny, které mohou s
delsimi internodii pierist své sousedy a ziskat pro sebe vice svétla (v té chvili se prodluzovani
zastavi) (Weinig 2000). Pokud je vSak okolni porost pfili§ vysoky, prodluZovéani internodii by
trvalo do té doby, nez by mnozstvi ndkladii nebo celkova nestabilita pletiv reakci neukoncily.
V tomto ptipad¢ by Slo o maladaptivni plasticitu, jelikoz se zde projevuji pouze néklady, coz
vede ke sniZeni fitness (Weinig 2000). Z toho vyplyva, Ze ve spole€enstvech, kde rostlina neni
schopna prertst své sousedy (typicky lesni podrost), je prodluzovani internodii maladaptivni
a kontraproduktivni (Steinger et al. 2003) a bude selekéné znevyhodnéno. Naopak je zde
vyhodnd plasticita ve velikosti listl, kterd souvisi s efektivnéjSim vyuzivani omezeného

mnozstvi svétla (Grassein et al. 2010).

Nesmime zapomenout ani na c¢asovou Skdlu. Plasticita bude obecné vyhodné&jsi v
ptipad¢, ze zmény podminek nastdvaji v krat§im Casovém intervalu, nez je Zivotni cyklus
jedince (Bradshaw 1965 in Nicotra et al. 1997). Dokonce i samotné nacasovani odpovédi
miZe byt klicové. Mnohdy ani tak nezéalezi na tom, jakd morfologickd zména nastane, ale
predev§im kdy nastane (Sultan 2000, Weinig 2000). Cili je daleZité to, jak ,,spolehlivy* byl
environmentalni podnét, ktery ji spustil. Mezi adaptivnim a maladaptivnim vysledkem zde
miZe byt pomérné tenka hranice. Weinig & Delph (2001) jsou toho nadzoru, Ze v nékterych
ptipadech dokonce selekce cilené snizuje plasticitu v urcité fazi zivotniho cyklu a zvysuje ji

az té fazi, kdy aktivni odpovéd’ vyusti v co nejlepsi kompeti¢ni schopnost. Autorky se pti tom
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opiraji o vysledky experimentu, které ukézaly, Ze odpovéd v rané fazi Zivota potlacuje

schopnost reagovat pozd¢ji.

Schlichting & Smith (2002) dale uvadeji, ze plasticita bude vyhodna v ptipadech, kdy
jsou zmény podminek cast&jsi a do jisté miry pfedvidatelné. Naopak na stanovistich, kde je
kuptikladu nestaly nebo Spatné ptedvidatelny rezim kompetice, bude tou adaptivni strategii
spiSe malé fenotypova plasticita (Griffith & Sultan 2006). Podle Schlichting & Smith (2002)
miZzeme plasticitu povazovat jako nevyhodnou také tehdy, kdy byl podnét, ktery vyvolal
reakci, pouze vzacnym ukazem nebo pokud podminky prostiedi fluktuuji rychleji, nez je
rostlina schopna zareagovat. Také kdyz je jeden fenotyp optimalni v obou typech podminek
(pfed i po zmén€), bude za dané situace vyhodnéjsi spiSe nereagovat (Schlichting & Smith

2002).

Cela kapitola byla doposud vénovana vyhradné adaptivni plasticité. Na jednu stranu je
to logické, protoze jedin¢ ta adaptivni se vyplaci. Na druhou stranu neni dobré uplné
opominat pasivni plasticitu. Tento typ, jak uz bylo feceno, vznikd pouze ndsledkem
nedostatku zdroju a projevuje se vzdy sniZenim rlstu. Nicméné je mozné, ze i tato odpovéd’ je
do jisté miry kontrolovana a mé svoje opodstatnéni - zabranit jesté vétsim Skodam, které by
jinak rostlinu nevyhnutelné postihly. Je pravda, Ze sice nezvySuje fitness, ale zde zalezi na

uhlu pohledu. Oproti smrti je i malé fitness vysokym fitness.

Na zavér bych tedy mohl fici, Ze stanovovani adaptivni plasticity miize byt velmi
problematické. Vliv nového fenotypu na fitness se jen stézi urcuje, protoze zalezi vzdy na
skladbé, dynamice a povaze okolniho spoleCenstva, zda se v ném takovy fenotyp dokaze
uplatnit. Nehledé na ¢asovou dynamiku a abiotické podminky. Galloway & Etterson (2009)
pfipominaji, Ze experimenty, jejichz cilem je objevit adaptivni plasticitu, by se mély provadét
v piirozeném prostfedi (napiiklad pfesazovani netykavek do zdrojové populace a méfeni
fitness v pokusu Dudley & Schmitt (1996)). Podminky prostfedi, pfi kterych plasticka
odpovéd’ probéhla, musi byt pii interpretaci vysledkli vzdy zohlednény, protoze za jiné

situace se muze adaptivni hodnota zménit, ne-li zvratit v maladaptivni.
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2.5. DalSi mechanismy souvisejici s plasticitou

V této kapitole budou stru¢né predstaveny dva jevy, které sice s plasticitou souvisi, ale
pfesto si pro potfadek zaslouzi zvlastni kapitolu. Prvnim je mezigeneraéni plasticita a druhym

geneticka asimilace.

2.5.1. Maternalni efekt

Také znamy pod pojmem mezigeneracni plasticita. Nejde vSak vzdy o plasticitu v
pravém slova smyslu. Piesnéji se jedna o proces, kdy rostliny v reakci na zménu podminek
ovlivityji znaky svych budoucich potomkii (Sultan 2004). Jak Sultan (2004) dale pfipomina,
vysledek mize byt stejné jako u klasické plastické odpovédi negativni (plisobenim stresu)
nebo pozitivni (adaptivni). Dobrym piikladem je zvySend koncentrace obrannych latek v
pletivech semenacku, pokud byla mateiska rostlina pod tlakem herbivora (Agrawal 2002).
Takovato rodiCovskd pomoc by se méla udajné vyskytovat nejen u generativné, ale i u

vegetativné se rozmnozujicich rostlin (Latzel & Klimesova 2010).

2.5.2. Geneticka asimilace

Genetickou asimilaci se rozumi stav, kdy se novy fenotyp, vyvolany plastickou
odpovédi, zacne trvale produkovat, aniz by znovu vyzadoval signal (zménu podminek), ktery
ho ptivodné spustil (Pigliucci et al. 2006). Obrazek 5 ilustruje hypotetickou populaci zijici v
prostiedi za danych podminek (A). Podminky na stanovisti se zménily a populace plasticky
zareagovala, aby se jim pfizplsobila (B). Pokud se podminky opét nezméni, selekce pracuje

tak dlouho ve prospéch nového fenotypu, ze 5

o v r . ’ o Envi
se muze stat geneticky fixovanym £ BNy T A & /
=1 shifts B
. . , r ~_ 7 '-_-j E
(asimilovanym) (C). Stard reak¢ni norma 2 = 2
pak muize byt uplné ztracena (protoze se zde Environment C  Environment
jiz nevyskytuji ptvodni podminky). Podle SHlECtion ol % 2
ST . o\ , in new environment g
Pigliucci et al. (2006) miize takovy proces e ) 2

-

zabrat pouze nckolik malo generaci a Environment
teoreticky by mohla mit i vliv na vznik Obrazek 5: Koncept genetické asimilace
lokalnich adaptaci (Pigliucci & Murren (prevzato od Pigliucci et al. 2006)
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2003). Myslenku genetické asimilace poprvé predstavil Conrad H. Waddington v roce 1942
a uz od svého vzniku aZ do dnesni doby je velmi kontroverzni (Whitman & Agrawal 2009).
Jeji nejvétsi ptinos bude pravdépodobné pro evolu¢ni biologii, nicméné pokud by opravdu
fungovala, miize mit i velky vyznam pro studium fenotypové plasticity u invaznich druht

rostlin.

3. Uvod do rostlinnych invazi

Samotny invazni proces zahrnuje nckolik etap, kterymi musi kazdy druh projit, aby
mohl byt povaZzovan za invazni. Nasledujici terminologické ¢lenéni bylo pouzito podle PySek
et al. 2004 a bude takto respektovano i1 v dalSich kapitolach. Pivodni druh je ten, ktery na
daném tzemi vznikl nebo se na toto uzemi dostal z mista, kde byl pivodni, bez jakéhokoliv
ptispéni Clovéka. Neplivodni druh zahrnuje ty, které se na dané izemi dostaly v disledku
lidské aktivity anebo pfirozené z uzemi, kde jsou nepiivodni. Tento proces se nazyva
introdukce. Dalsi etapou je naturalizace. Naturalizované druhy jsou (vzdy) druhy neptivodni,
které se jiz dokdzou na daném Uzemi samostatné rozmnozovat nezavisle na ¢innosti ¢loveéka
po dlouhou dobu. Az z naturalizovanych se mohou ,rekrutovat* druhy invazni, které dovedou
produkovat potomstvo zpravidla v hojném poctu, na velké vzdalenosti od matetské populace

a mohou se tedy rozsitit na rozsahlém tizemi.

Aby vSak mohl rostlinny druh projit vSemi zminénymi etapami, musi piekonat nékolik
zakladnich prekdzek. Geografickou bariéru bychom mohli povazovat za primarni, avSak v
dobg, kdy je mezinarodni pfeprava samoziejmosti, miize byt jeji vdha mnohem nizsi. Druhou
piekdzkou jsou bezesporu abiotické podminky (teplota, dostupnost vody a svétla, mnozstvi
zivin v piid€) a dynamika stanovisté (sezonalita a disturban¢ni rezim). Na mistech ktera saha;ji
mimo fundamentélni niku druhu, nebude jedinec schopen vytvotit zivotaschopnou populaci.
Treti piekazkou je druhova skladba cilového spolecenstva. Zde rozhoduji zejména
mezidruhové interakce. Nicméné tuspéch invaznich druhti nelze vysvétlit pouhou schopnosti

pfekonat tyto prekazky. Zde hraji roli 1 dalsi faktory, které mohou podpofit invazni proces.

Naptiklad Unik pfed pfirozenymi nepiateli. Mala intenzita (popiipadé absence)

herbivorie ¢i parazitismu je jednou z diskutovanych pficin jejich Gspéchu. Takzvana Enemy
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Release Hypothesis (ERH) tikd, Zze druh introdukovany na nové stanovisté jiz neni vystaven
tlaku svych plivodnich herbivor ¢i parazitli, zatimco je okolni spolecenstvo stale regulovano
(Keane & Crawley 2002). Nepivodni druh sice mize byt napaden nespecifickym herbivorem,
ale v kazdém pripad¢ je okolni spolecenstvo navic omezovano svymi specializovanymi

domacimi herbivory, z ¢ehoZ nejvice profituje invazni rostlina (Keane & Crawley 2002).

Neptvodni druhy jsou v novém prostredi také vystaveny jinym selekénim tlakiim (Ross
et al. 2009). Populace, které maji vysokou genetickou variabilitu mohou na tyto selekéni tlaky
rychle reagovat (Parker et al. 2003). Mal¢ introdukované populace vsak casto trpi tzv.
efektem zakladatele, tedy sniZenim genetické variability (Sexton et al. 2002) plsobenim
genetického driftu. Ztratdm genetické diverzity vSak zpravidla zabrani mnohonasobné
introdukce druhu na daném tzemi, které¢ jsou velmi Castym jevem (Bossdorf et al. 2005)

a snizuji negativni disledky efektu zakladatele (Lavergne & Molofsky 2007).

Navic tyto druhy vynikaji i rychlymi evoluénimi zménami (Bossdorf et al. 2005). U
nepivodniho druhu, ktery zatim nevykazuje nebezpecné ,chovani®, tedy nemuizeme
pfedpokladat, Zze v takovém stavu setrva. Jeho invazni potencidl se muze diky rychlym
evolu¢nim zménam kdykoli objevit (Sexton et al. 2002). Podle Lavergne & Molofsky (2007)
mohou evoluéni zmény podnitit invazni schopnosti dvéma zptsoby. 1) novy genotyp, vznikly

rekombinaci, mize byt sdm o sobé€ vice invazivni. 2) zvySenim fenotypové plasticity.

Pred dalsi kapitolou je dobré na okraj zminit, Ze zmény ve fenotypu, které mohou
ovliviiovat invazni potencial rostliny, nespadaji pouze pod fenotypovou plasticitu. Také
lokélni adaptace jsou zodpovédné za fenotypovou diferenciaci populaci a stejné tak mohou
ptispivat k Sifeni invaznich druhti tim, Ze zvySuji jejich fitness na invadovanych stanovistich
(Parker et al. 2003, Ross et al. 2009). V mechanismu plisobeni se vsak zfeteln¢ odlisuji. U
lokéalnich adaptaci dochazi ke generovani novych znakl skrze rekombinaci, coz vyzaduje
dostatecnou genetickou variabilitu v populaci (Parker et al. 2003). Naproti tomu fenotypova
plasticita miZze fungovat i v introdukované populaci trpici nizkou variabilitou (efekt
zakladatele), jejiz jedinci se reprodukuji pomoci autogamie nebo vegetativné (Williams et al.
1995, Parker et al. 2003)
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4. Fenotypova plasticita a invazivnost

Moznost, Ze by fenotypova plasticita mohla mit pozitivni vliv na Gspéch invaznich
rostlin, poprvé predstavil Herbert Baker v roce 1965 (Richards et al. 2006). Nicméné i z

recentnich studii vyplyva, Ze jeji role neni dodnes zcela jednoznac¢na.

4.1. Prinos plasticity pro invazni rostliny

S vyuzitim poznatkli o moZnostech, které nabizi fenotypova plasticita (obzvlasté ta
adaptivni; napt. Dudley & Schmitt 1996) (viz. kap. 2) lze odvodit, ze mize poskytovat
nemalo vyhod pro invazni rostliny. Plastické odpovédi byly zatim zaznamenany v reakci na
zmény teploty, intenzity svétla, mnozstvi vody, zivin, CO, pfitomnost vnitrodruhové i
mezidruhové kompetice, typy pudy, vyskyt herbivorie a na mechanické naruSeni pletiv
(Dudley 2004 in Hulme 2008). VsSechny tyto gradienty mohou sehrat roli v invaznim
procesu, a proto je pozornost vénovana plasticit¢ vice nez opravnéna (Hulme 2008).
Naptiklad zdsadnim znakem pro uspéch invaznich rostlin je rychlé vyuzivani dostupnych
zdrojii (Davis et al. 2000), coz jim plasticita mize poskytnout. Dawson et al. (2012) se
mnozstvi biomasy, ve specifické listové plose (SLA) a v R:S, které souviseji s dostupnosti

svétla, vody a Zivin.

Také je znamo, ze plasticita mlize genotypu pomoci rozsitit ekologickou niku (Sultan et
al. 1998); a druhy se Sirokou nikou jsou mnohem castéji zpisobilej$i pro uspésné Sifeni
(Hulme 2008). Plasticita tedy mlzZe invazni populaci umoznit se naturalizovat na Sirokém
spektru habitati (Sexton et al. 2002, Bossdorf et al. 2005) nebo ji alesponn pomlze piezit,
dokud se u ni nevyvine lokalni adaptace (coz miZze trvat pomérn¢ dlouhou dobu) (Ren &
Zhang 2009). Obecné je vSak role plasticity od stadia introdukce az po zdarné Sifeni (invaze)
nejednoznacnd, protoze rostliné mize piindSet vyhody tfemi zplsoby. Bud’ umoziuje
populaci ptezit pouze po introdukei a ve fazi invaze se jeji mira sniZzuje evolu¢nimi procesy
(Sexton et al. 2002, Palacio-Lopez & Gianoli 2011) nebo je naopak nizkd po introdukci
a zvysuje se az ve fazi invaze (Matesanz et al. 2010) anebo je relativné stejnad od introdukce

az po stadium invaze (Davidson & Nicotra 2012). Tyto tfi odlisné ptipady podle mého nazoru
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kladou zasadni ptekdzky snahdm o vyuziti miry fenotypové plasticity pii predikci invaznich

udalosti (vice v kap. 4.4).

cey

Druhy s vys$$i adaptivni plasticitou maji také mnohem vétsi Sanci, Ze preziji nové
podminky prostfedi, vytvorené aktivitami Cloveka, se kterymi se jest¢ nesetkaly (Sultan
2004). Antropogenni zmény probihaji moc rychle na to, aby umoznily evolu¢ni odpoved, ¢ili

zde plasticita zastava kli¢ovou roli (Sultan 2004), at’ uz u invaznich nebo neinvaznich rostlin.

4.2. Studium fenotypové plasticity u invaznich rostlin

Abychom byli schopni pochopit roli plasticity v rostlinnych invazich, je nutné
porovnavat plastické odpovédi mezi invaznimi a neinvaznimi jedinci (Richards et al. 2006).
Existuji zde dva pfistupy rozdélené podle toho, které skupiny porovnavame. V prvnim
pfipad¢ se srovnava plastickd odpovéd’ invazni rostliny s ptivodnimi nebo neplvodnimi
neinvaznimi rostlinami (vice druhl). V druhém piipadé se srovnava plasticita invazni
populace s populaci z pivodniho/domaciho aredlu (v ramci druhu) (Matesanz et al. 2010).
KaZzdy z nich odpovidé na odlisnou otazku. Pokud nas zajima4, zdali a/nebo jak mliZe plasticita
ovliviiovat interakci mezi invazni rostlinou a plivodnim spoleCenstvem, volime prvni
moznost. Druhy pfistup je vhodny tehdy, kdyZz chceme odhalit spiSe evoluci fenotypové

plasticity invazniho druhu (Bossdorf et al. 2005).

Pro vystupy srovnéavacich experimentalnich studii pfedstavili Richards et al. (2006) tii
mozné typy plastickych odpovédi s pfihlédnutim k fitness. a) 'Jack-of-all-trades', kde si
invazni jedinec diky plasticité udrzuje relativné stdlou hodnotu fitness v reakci na nepiiznivé
podminky. b) 'Master-of-some', kde invazni rostlina dok4ze diky plasticité rychle zareagovat
na pfiznivéj§i podminky a zvySit tak svoji fitness (oportunisté). c) 'Jack-and-master'
pfedstavuje kombinaci pfedchozich dvou typl, tedy udrzovéani relativné stalé¢ fitness v
nepfiznivych podminkach a zaroven schopnost efektivné zareagovat, pokud se podminky
zlepsi (viz. Obrazek 6). Podle Droste et al. (2009) zahrnuje tieti scénaf ty rostliny, které
pfipominaji, Ze aby bylo mozné od sebe odlisit 'Master-of-some' a 'Jack-and-master', je nutné

v experimentu zavést minimalné tfi oSetfeni.
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V soucasné dobé existuje velké mnoZstvi experimenti, zabyvajici se vlivem plasticity
na invazivnost. Cilem mnoha z nich byla snaha o vysvétleni GspéSného Sifeni invaznich
rostlin pomoci vysoké plasticity, avSak obcas dochédzelo i k rozporuplnym vysledkiim (viz.

nize).

Jack-of-all-trades Master-of-some Jack-and-master

(@) (b) (©)

Stressful —» favourable Stressful — favourable Stressful — favourable

Fitness —p

Fitness —p
Fitness —p

Obrazek 6: Ilustrace scénaiil, jak mize plasticita ve znacich ovlivitovat fitness genotypu/populace/
druhu za riznych podminek. Reakéni norma invazni rostliny je znazomeéna ¢eme a neinvazni

sedou barvou (prevzato od Richards et al. 2006)

4.2.1. Priklady experimentalnich studii

Nasledujici Ctyfi experimenty jsou piiklady vnitrodruhovych srovnani, kterd pracuji
pouze s populacemi jednoho druhu. Cano et al. (2008) porovnavali plastickou odpovéd’
nékolika populaci Senecio pterophorus - z invaznich (Spanélsko) a ptivodnich (jizni Afrika)
arealt. Invazni populace vykazovala povétSinou vyssi fitness na gradientu dostupnosti vody
a miry disturbance. Pfi disturbanci sice mély invazni rostliny niz8i SLA nez piivodni, avSak v
nedisturbovaném oSetfeni se situace obratila ve prospéch invaznich. Autofi se tedy priklanéji
k 'Master-of-some' scénafi. Bossdorf et al. (2008) provadéli sklenikovy pokus se Senecio
inaquidens na 12 populacich z jizni Afriky (ptivodni aredl) a 11 evropskych populacich
(invazni). Rostliny byly péstovany pii vysoké a nizké koncentraci zivin. Invazni populace
reagovala mnohem vice plasticky na zvySenou koncentraci Zivin investici do kofenové
biomasy oproti pivodni africké populaci. Oba tyto experimenty sice odhalily u invazni
populace vyssi plasticitu, avSak takové vysledky nejsou pravidlem. Napiiklad DeWalt et al.
(2004) zjistili, ze introdukovanad populace Clidemia hirta (Havajské ostrovy) v reakci na
dostupnost svétla nevynikala vyssi plasticitou oproti ptivodni populaci (Kostarika) v 11 z 12

métenych znakd. Poulin et al. (2007) se zabyvali druhem Pennisetum setaceum, ktery roste na
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Havaji, v Arizon¢ a Kalifornii v rizném stadiu invaze. V experimentu mezi nimi nenasli
témét zadné genetické rozdily, ale populace ze vSech tii oblasti mély velmi podobné reakéni
normy. Pivodnim cilem této studie sice bylo odlisit vliv fenotypové plasticity od lokalni
adaptace, avSak podobné reakéni normy riznych populaci mimo jiné napovidaji, ze se ve své

plasticité vyrazn¢ nelisi.

Dokonce ani mezidruhové srovnavaci experimenty nepfinesly jednoznacéné vysledky.
Nékteré z nich (navzdory pfedpokladiim) neobjevily u invaznich druhii vyssi plasticitu nez u
neinvaznich. Zde jsou ctyfi pfiklady. Godoy et al. (2011) ve svém pokusu vyuzili 20 part
invaznich/pivodnich mediterannich druhi (ekologicky i fylogeneticky piibuzné), které byly
ve skleniku vystaveny gradientu zivin a svétla. Métfeni provedené na 20 znacich vSak
nepotvrdilo ocekadvani, Ze je invazivnost spojena s vysokou plasticitou. V n¢kolika ptipadech
mély invazni rostliny dokonce niz§i plasticitu nez neinvazni. VSechny druhy navic
vykazovaly pomérn¢ silnou plastickou odpovéd’ v celém gradientu Zivin, coZ nesouhlasi s
pfedpokladem, Ze na chudych stanoviStich maji rostliny zpravidla malou plasticitu (Lortie &
Aarsen 1996). Autofi se domnivaji, ze za Gspéchem invaznich rostlin v tomto piipadé¢ stoji
jiné mechanismy, naptiklad tnik pfed pfirozenymi neptateli (ERH) anebo plastické reakce ve
znaku (spojenym s fitness), ktery uz ptivodné vykazoval vysokou hodnotu (tento ptipad bude
vice rozveden v kapitole 4.3.2.). Funk (2008) zkoumala plastické reakce péti part invaznich
a pavodnich druhti (fylogeneticky ptibuzné) pfi snizené koncentraci zZivin. Piestoze invazni
rostliny vykazovaly vys$$i plasticitu v reakci na zvySeni mnoZzstvi Zivin neZ neinvazni, v
odpovédi na rozdilnou dostupnost svétla se jejich plasticita nelisila. Z toho vyplyva, ze pokud
by na chudém stanovisti doslo k ndhlému zvySeni koncentrace Zivin, tyto invazni druhy by
dokéazaly mnohem efektivnéji zareagovat (snizenim R:S a RWR (root weight ratio)). Takovy
ptipad by mohl opét odpovidat Master-of-some scénafi, avSak autorka zde nemcéfila fitness,
takze to nemohu tvrdit s jistotou. Velice zajimavy postup zvolili Burns & Winn (2006). Ctyfi
pary invaznich a neinvaznich rostlin z ¢eledi Commelinaceae byly vystaveny pouze dvéma
podminkdm: pfitomnost a absence kompetitorti. Zatimco v nekompetitivnim prostfedi si
invazni druhy vedly vyrazné€ Iépe, za pfitomnosti kompetitorti nevykazaly vyssi plasticitu v
délce internodii ani v SLA oproti neinvaznim. Van Kleunen et al. (2011) vyuzili 14 pard
invaznich/neinvaznich druhli (opét fylogeneticky ptibuznych) a vystavili je bud plnému
svétlu anebo zastinéni. Invazni skupina sice produkovala vice biomasy v obou oSetienich,

nicméné mira plasticity v délce listd, R:S a SLA byla podobna neinvaznim. Uspé&ch invaznich
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druhti tedy nemohl byt disledkem vyssi plasticity (alespont ne ve znacich, které byly méteny)

(van Kleunen et al. 2011).

Nékteti autofi vSak dosli k pozitivnim vysledkiim. Naptiklad Daehler (2003) ve svém
review zmifnuje, Zze mezi 12 srovndvacimi pokusy vétSina objevila vyssi plasticitu pravé u
invaznich druhii v reakci na rtizné podminky. Davidson et al. (2011) zase prozkoumali 47
studii a z nich zjistili, Ze invazni druhy mély vyssi plasticitu oproti neinvaznim. Nevyhodou
je, ze navzdory vysoké plasticité¢ neobjevili ani Master-of-some ani Jack-of-all-trades scénar.

Tyto vysledky tedy nemusely vypovidat o skutecné roli plasticity v invaznim procesu (vice v
kap. 4.3.2.).

4.3. Pro¢ mohou byt vysledky odliSné a co z toho vyplyva?

V predchozi kapitole jsem uvedl jen pouhy zlomek studii, které se zabyvaly roli
fenotypové plasticity v invaznim procesu. Zdanliva nekonzistence vysledkli (nejenom vyse
popsanych) miZze mit celou fadu divodu, které se nyni pokusim predstavit a které mohou
uspésné branit vyuziti plasticity jako soucast prediktivnich modelii budoucich invazi. Prvni
problém souvisi s moznymi nepiesnostmi pii odhalovani plasticity u invaznich druhti. Druhou

prekazkou je nejasny vztah mezi velikosti plastické odpovédi a invazni schopnosti.

4.3.1. Problémy s odhalenim plastické odpovédi

V prvé fadé bych se rad vratil ke konceptu genetické asimilace (viz. kapitola 3.5.2.).
Ta by teoreticky mohla byt jednou z pfi€in, pro¢ nékteré studie nezaznamenaly vysokou
plasticitu u invaznich druhii. Fixaci/asimilaci indukovaného fenotypu se jedinec mohl
prizptisobit novym podminkam prostredi, tudiz uz pro pteziti nepotiebuje plastickou odpovéd’
jako pted asimilaci (to samoziejm¢ nemusi platit jen pro invazni druhy). Godoy et al. (2011a)
se domnivaji, ze pravé asimilace byla zodpovédna za malou plasticitu u invazni populace
Prunella vulgaris, rostouci na stinném stanovisti, oproti ptivodni populaci, ktera pochdzi se
svétlych stanoviSt. Plasticita zde mohla sehrat roli jen pfi prvotnim obsazeni stinnych
stanovist' a po néckolika generacich jiz nebyla patrnd. Podobny pribéh mizeme udajné

oc¢ekavat na téch mistech, kde je pro invazni populaci n¢jaky zdroj limitujici a asimilace muze
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byt jednou z cest, jak minimalizovat dopady nékladii spojenych s plastickou odpovédi (Crispo

2007, Godoy et al. 2011a).

Dalsi pficinou rozdilnych vysledkli mize byt samotny genotyp. V piipad€, ze jeho
puvodni fenotyp byl optimalni vobou (¢i vice) typech kontrolovanych podminek,
nepotieboval se plasticky ptizplisobovat a pii koneném meéfeni byla jeho plasticita mala
(Schlichting & Smith 2002). Ve druhé kapitole jsem se také zminil o tom, jak naklady spolu
s pasivni plasticitou ,,pracuji“ proti aktivni plastické odpovédi. Vezmeme-li pro zjednoduseni
v uvahu, Ze ceny plasticity jsou stdle stejné, pasivni plasticita se méni vzdy podle toho, jak
silnd je stresova zatéz (pfima uméra). Jestlize neptiznivé podminky simuluje i experiment, coz
se Casto d&je (malo vody, zastinéni, malo zivin), mizeme se dostat do bodu, kdy urcité
genotypy (kazdy je jinak citlivy na simulovany stres) vykazou pouze minimalni anebo zadnou
plastickou odpovéd’. Nabizi se tak otdzka, kdy jeSt¢ zkouméame aktivni plasticitu, a kdy
namisto toho odhalujeme spiSe projevy nakladii a pasivni reakci. Nehled€ na to, zda vibec
experimentalni oSetfeni odpovidaji redlnym podminkdm, se kterymi genotyp ptichdzi (Ci

miZze pfijit) v ptirodé do styku.

Nakonec je tfeba pocitat i s existenci variability ve fenotypové plasticité, kdy se
jednotlivé populace invazniho druhu li§i v plastické odpovédi na stejné podminky (Droste et
al. 2009). Ptic¢inou mohou byt mnohondsobné introdukce anebo také rychlé evoluéni zmény

druhu (Droste et al. 2009), ¢ili se nelze spoléhat na data ziskané pouze z jediné populace.

4.3.2. Problémy s propojenim miry plasticity a invazivnosti

Hypoteticky vzato, i kdybychom si odmysleli nastrahy s genetickou asimilaci

o324

Lze si ispéSnost invazi vysvétlovat experimentalné namétenou mirou fenotypové plasticity?

Mnoho studii sice objevilo vyssi plasticitu u invaznich druhti oproti neinvaznim, avSak
neni vzdy jasné, zda se jednalo o adaptivni plasticitu (van Kleunen et al. 2011). Podle mého
nazoru je toto tvrzeni naprosto trefné a ukazuje zasadni nedostatek, ktery doprovazi
srovnavaci studie. Invazni druhy mohou logicky profitovat pouze z adaptivni plasticity, jez
zvySuje fitness. Je-li vS8ak naméfena plasticita (resp. novy indukovany fenotyp) adaptivni ¢i
nikoliv (neutrdlni/maladaptivni), je velmi slozité spolehlivé urcit, pokud neni konfrontovan

s pfirozenymi podminkami (v pfipadé¢ invaznich rostlin s podminkami, které ptfedstavuji
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invadovany habitat). Toho by $lo dosahnout napftiklad pfesazovanim novych fenotypli na
mista, kde je druh invazni a zkoumat, zda se dokéze prosadit (po vzoru Dudley & Schmitt
1996). Touto komplikovanou procedurou bychom vSak mohli definovat adaptivni vysledek
pouze pro misto, kam byly druhy piesazeny a pouze pro danou sadu podminek (oSetfeni),
které vyvolaly reakci. Za jinych okolnosti by se klidn€ mohla adaptivni odpovéd’ obratit v
maladaptivni nebo naopak. Pfirozené podminky, které testuji tispéch nového fenotypu, jsou
komplexni ,,pavucinou* mnoha proménnych, které podle Hulme (2008) neni mozné podchytit
v experimentu. Navic novy fenotyp invazniho druhu podléha interakci (tim se zpravidla
rozumi kompetice) s pivodnim spolecenstvem, jehoz druhy maji zase svoji plasticitu a mohou
tak patficné reagovat na zmény fenotypu invazniho jedince. Experimenty srovnavajici
plasticitu invaznich a plivodnich druhii (z napadeného habitatu) vSak tento jev nepopisuji;
jejich cilem je spiSe porovnat velikost plasticity mezi invaznimi/piivodnimi druhy na nékolika
znacich. U téchto experimenti vSak Burns & Winn (2006) upozoriiuji na to, ze invazni
potencidl pivodnich druhli je zpravidla neznamy, ¢ili takova srovnani nemuseji byt vzdy

dostatecné vypovidajici.

Muth & Pigliucei (2007) tvrdi, ze ¢im vice oSetfeni vyuZijeme, tim je vétsi
pravdépodobnost, Ze zachytime soucasné stresové i idealni podminky pro rast. Celou reakéni
normu genotypu vsak nelze experimentalné popsat (simulovat vSechny podminky) (Hulme
2008). Jedinym vychodiskem je tedy vybrat urcity pocet, pokud moZno co
nejreprezentativnéjSich oSetieni, coz je i1 tak velmi zavadéjici, protoze Hulme (2008) dale
upozoriuje, ze vysledky riiznych studii mohou byt Spatné srovnatelné, pokud v kazdé z nich
byly pouzity odlisné podminky prostiedi a/nebo druhy. Na druhou stanu neni ani mozné, aby
vSechny studie mély shodny experimentalni design (alespon co se tyCe oSetfeni) z divodu

odlisné ekologické niky testovanych druhti.

V neposledni fadé musime také pocitat s moznosti, Ze se zjiSténd vysoka plasticita u
invaznich druhi mohla vyvinout az sekundarné a na samotny invazni proces neméla zZadny
vliv (Davidson et al. 2011). Autofi pfipustili tuto moZnost diky tomu, Ze kromé plasticity
samotné testovali 1 platnost tfi scénaili (reak¢nich norem fitness invazni rostliny; podle
Richards et al. (2006)). Abych tento pifipad uzaviel, objevend vysokd plasticita rozhodné

nemusi byt zarukou (a ani pfic¢inou) Gspéchu invazniho druhu.

S dalsim dtlezitym tvrzenim pfisli Godoy et al. (2011b). Diivodem, pro¢ nekteii autoti

u invaznich druhl neobjevili vyssi plasticitu, je podle nich moznost, Ze invaznimu druhu
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staCila pouze mald plastickd odpovéd’ na to, aby dosahl vétsi hodnoty znaku (spojeného
s fitness) neZ jeho soused. Invazni druh tak mize snadno zvitézit v kompetici, piestoze jeho
plasticita byla niz§i/srovnatelna se sousedem. Cili mnohem dilleZit&j3i je propojeni plastické
reakce s hodnotou znaku nez velikost plasticity samotné (Godoy et al. 2011b). I Matesanz et
al. (2010) jsou toho nazoru, ze plasticita invaznich druhi nemusi byt nutné vyssi, nez u
okolnich druhii. Malé/srovnatelna plasticita u invaznich i neinvaznich druht v§ak miize mit 1
mnohem snazsi vysvétleni: plasticita jednoduse nemusela v pribéhu invaze hrat zadnou
vyznamnou roli. K takovému zavéru dosli Palacio-Lopez & Gianoli (2011), ktefi na zékladé
35 studii zjistili, ze invazni druhy vykazovaly podobnou miru plasticity, jako fylogeneticky
pfibuzné neinvazni druhy. Autofi se tedy piiklangji k vysvétleni, Ze za invaznim Gspéchem

zkoumanych rostlin stoji spiSe lokalni adaptace nez vysoka plasticita.

4.3.3. Novy pohled na roli plasticity v invazich

Na zaklad¢ dvou piedchozich podkapitol jsme se dostali do nepfijemné situace pro
srovnavaci experimenty. Vysokd plasticita nemusi byt zarukou Uspéchu, stejné¢ jako snizena
plasticita nemusi znacit kompetitivni indispozici. Dokonce tomu muze byt pfesné¢ naopak.
Mozné pravé vreakci na nejisty vztah mezi plasticitou a invazivnosti se neddvno zacaly
vynofovat nové nazory a pohledy na celou problematiku. Dva autofi dosli k z&véru, ze hlavni
diiraz by se m¢l klast az na kone¢ny vysledek fenotypové plasticity, kterym je fitness jedince
za riznych podminek; spiSe nez na samotnou plasticitu znakii (Dawson et al. 2012, Godoy et
al. 2012). Davidson & Nicotra (2012) maji podobny nazor. Podle nich neni tak dilezita
otazka, zda je plasticita v daném znaku adaptivni (coZ je podle m¢& velmi slozité urcit), ale
spiSe bychom se méli ptat, jak se za danych podminek lisi fitness invazni a neinvazni rostliny.
Témito piistupy by se hlavni pozornost soustfedila na staré znamé scénare Jack-of-all-trades,
Master-of-some a Jack-and-master (podle Richards et al. 2006), kde jsou reakéni normy
genotypu piimo reprezentovany fitness a ne znakem. Pokud bychom pfistoupili na tento
navrh, nové experimenty by jiz nemusely separadtné méfit plasticitu na mnoha znacich, ale
misto toho by hodnotily fitness/performance v gradientu podminek. V zZadném piipadé se vSak
nejednd o rezignaci na vliv plasticity ve srovndvacich experimentech; pouze by se jeji
vysledek méfil prostiednictvim fitness, jeZ predstavuje spolecné plisobeni dil¢ich plastickych

odpovédi na vSech znacich. Kazdopddné i1 zde se nabizi otdzka, zdali naméfend fitness (Ci
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performance) odpovidd skutecné schopnosti genotypu obstat v pfirozenych podminkéach

(v€etné mezidruhovych interakci). Do tohoto tématu se vSak jiz netroufam hloubéji poustét.

4.4. Moznosti predikce invaznich udalosti pomoci plasticity

KdyZ zohlednime vSechny vyhody a omezeni experimentalnich praci s fenotypovou
plasticitou, vyvstava na povrch otdzka, zda s ni mizeme pocitat pti predikci budoucich invazi.
Ren & Zhang (2009) se domnivaji, Ze ano. Predikce budoucich invazi pomoci plasticity je
rostlin pomoci plasticity. Divodem je to, Ze si s sebou nese vSechna omezeni popsana

v pfedchozich kapitolach a k tomu jedno navic — evoluci fenotypové plasticity.

Stale je tfeba mit na paméti fakt, Ze kazdy znak, ktery néjakym zpisobem ovliviiuje
fitness jedince v novém prostiedi, bude pfedmétem selekce — vcetné plasticity samotné
(Bossdorf et al. 2008). Pravé evoluce plasticity je pro potieby predikce omezujici, protoze at’
uz u introdukované/naturalizované populace naméfime vysokou ¢i nizkou plasticitu, jeji mira
se mize v invaznim stadiu zménit a nemtzeme tak predvidat, jakou roli sehraje v tispéSném
Sifeni. Ve skutecnosti miize zpiisobovat nepfesnosti i v klasickych srovnavacich

experimentech (invazni/neinvazni), av§ak pro prediktivni vyuziti je obzvlasté zavazna.

Lze se tedy viibec na plasticitu spoléhat? Na zaklad¢ dosavadnich zjisténi jsem toho
nazoru, ze pti ur¢ovani miry rizika rozvoje invazi na zdkladé poméfovani velikosti plasticity
je tieba postupovat s velkou opatrnosti. Napiiklad objeveni nizké plasticity nam fikd velmi
malo. Za prvé podléhd selekénimu tlaku a muze se kdykoli zménit. Za druhé muze
produkovat klidn€¢ i vyS$Si hodnoty znaku nez okolni druhy. Za tfeti nemusi hrat zZadnou
zasadni roli a druh se tak mulze stat nebezpeCnym diky jinym mechanismim (lokalni
adaptace). Zavedenim systému tfi scénaii namisto meteni velikosti plasticity znakl (Richards
et al. 2006) sice mizeme castecné eliminovat druhou ptekazku, ale prvni a tfeti stale
zlstavaji. V ptipadé¢ predikei je také nutné se zajimat o to, jakym kontrolovanym podminkdm
vystavime testovany genotyp i druhy, se kterymi bude srovnavéan. Tato otazka je vSak stale
nevyteSena. Logické je pocitat s takovymi podminkami (tedy i oSetfenimi), které¢ odpovidaji
realnym podminkdm panujicim na stanovisti. Klasické srovnavaci experimenty, které se snazi
,pouze* o vysvétleni jiz probihajicich invazi pomoci plasticity na dané lokalité¢ maji volbu

snaz$i; mohou zavést takova oSetfeni, kterd pfedstavuji podminky na kyzené lokalité
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(pominu-li skute¢nost, Ze simulace realnych podminek je sama o sobé naro¢na). Nicméné
potencidlni experimenty pro potieby predikce Zadnou takovou konkrétni cilovou lokalitu

nemaji (jinak feceno, cilem jsou vSechny v daném regionu).

V neposledni fadé se s plasticitou spojuje omezeni, Ze jeji méfeni je pomérné narocna
procedura (i Casove), zvlasté pokud se klade dliraz na preciznost (vice oSetfeni, vice populaci,
mezidruhova srovnéni, tvorba inbrednich linii, vylouceni vlivu genetické variability, pfipadné
pfesazovani). Aby vSak mohla byt soucasti prediktivnich modeld, je dulezit¢é mit tyto
informace dostupné pro velké mnozstvi druhli (Goodwin et al. 1999) (v nasem ptipad€ i pro
puvodni druhy). To je vSak velmi narocny tkol. V soucasné dobé tedy nemusi byt Siroké
uplatnéni  plasticity v  prediktivnich modelech  vyhodné. Nicméné pokud u
introdukovaného/naturalizovaného druhu objevime vyssi plasticitu (klasicky pfistup) ¢i Jack-
and-master scénar (ptipadné zbylé dva), miize ndm tato informace alespoii poslouzit jako
urcitd vystraha, Ze je druh schopen efektivné reagovat na dostupnost zdroj, i1 pfestoze ndm
neddva viibec zaddnou jistotu, Ze se pozd¢ji invaznim opravdu stane nebo zda za jeho prechod

do invazni faze byla zodpovédna pravée plasticita.

5. Zavér

Fenotypova plasticita u rostlin byla jiz prokdzéna ve velkém mnozstvi znakt a v reakci
na nejrizngjsi biotické i1 abiotické podnéty. JelikoZ je stejné jako ostatni znaky pfedmétem
selekéniho tlaku, miZe adaptivné reagovat na heterogenitu prostfedi a tim zvySovat fitness
svému nositeli. Z tohoto divodu se také stala predmétem zvySeného zajmu invaznich biologt,
kteti pfedpokladali, ze by jeji velikost mohla pozitivné ovlivitovat vlastnosti invaznich druhti

v novém prostiedi a prispivat tak k jejich Sifeni.

Na toto téma se provedlo jiz mnoho experimentl, jejichz cilem bylo propojit velikost
plasticity s invazivnosti. Nejednoznacnost vysledk vSak ukazuje, ze ackoliv je plasticita
schopna poskytovat mnoho vyhod v invaznim procesu, stale celime jak praktickym, tak i
s nalezenim adaptivni hodnoty plastické reakce objevené v experimentu. V pfirozenych

podminkach by byl novy fenotyp nejen vystaven vice faktorim prostredi nez v experimentu,
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ale také interakci s piivodnim spolecenstvem (jehoz jedinci taktéz plasticky reaguji). Az tyto
vlivy determinuji pravou adaptivni hodnotu, kterou bohuzel nemizeme v experimentu
prokdzat a musime se tak spokojit s jistym zjednoduSenim. Skutecnost, Ze mnoho studii
odhalilo u invaznich a neinvaznich druh podobnou plasticitu, vedlo k nadzorim, abychom se
ve srovnavacich pokusech zaméfovali spiSe na reakéni normy fitness nez na velikost
plasticity. S timto ndzorem si dovolim taktéz souhlasit. AvSak rad bych upozornil na to, Ze pro
uréeni kompeti¢ni zdatnosti nového fenotypu, kterou povazuji za dilezitou soucast adaptivni
hodnoty reakce, si s pouhou reakéni normou fitness nemusime vystacit (samoziejmé pokud
neni vnitro/mezidruhova kompetice pfimou souc¢asti experimentalniho oSetfeni, napt. Burns &
Winn (2006)). Abychom ji zahrnuli do své studie, mizeme bud’ métit kromé fitness i hodnoty
téch znakl, které s kompeti¢ni zdatnosti souvisi anebo pifimo zahrnout okolni druhy do
dan¢ho oSetfeni. Osobné¢ bych se pfiklan¢l k druhé varianté. V ni totiz madme jedinecnou
moznost zachytit i interakce plastickych odpovédi mezi druhy, které mohou mit dle mého

nazoru Ivi podil na vysledné fitness sledované¢ho genotypu.

K problematice vyuziti fenotypové plasticity v prediktivnich modelech budoucich
invazi jsem na zdklad¢ dosavadnich zjiSténi spiSe skepticky. Zasadni prekazku vidim v
existenci evoluce fenotypové plasticity, kterd dovoluje zmény ve velikosti plasticity na
zéklad¢ aktudlniho selekéniho tlaku v konkrétnim misté i ¢ase. Jakékoliv zjisténé vysledky
tudiz nemusi byt relevantni, ponévadz za jinych podminek se miize zménit selekeni tlak a s
nim 1 plasticita samotna. Druhou pfekazkou je to, ze experimentalni design pro studium
plasticity neni trividlni zalezitosti a jen stézi lze ocekavat data o vétSin€ druhd, cozZ je pro
prediktivni modely dilezité. V kazdém ptipadé objev vysoké plasticity nebo nékterého ze tii
scénait (Jack-and-master) u introdukovanych/naturalizovanych druhtt mtize alespoil ¢astecné

informovat o efektivité vyuzivani dostupnych zdroji.

V invaznim procesu kromé plasticity figuruje mnoho dalSich mechanisma (lokélni
adaptace, ERH). Plasticita je sice sama o sob¢ teoreticky schopna genotypu poskytnout takové
vyhody, které ho zafadi na seznam invaznich druhd, avSak bylo by troufalé s ni pracovat
naprosto oddélené. Zejména vysledky, ve kterych byla u invaznich druhl srovnatelnd s
neinvaznimi, jsou dokladem toho, ze studium plasticity, a¢ jde o velmi komplexni disciplinu,
je jen stiipkem k pochopeni celé biologické invaze. Avsak stdle nova zjiSténi v recentnich
literarnich zdrojich ukazuji, Ze se jednd o velice progresivni téma a bude se i nadéle

intenzivné vyvijet.
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