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Abstrakt

Béhem evoluce rostliny vytvofily nejriznéj$i obranné mechanismy proti bylozraveim a
patogentim v zavislosti na ekologickém kontextu prostfedi, ve kterém se vyskytuji. Prace
Vv tvodu shrnuje moznosti obrany rostlin. V naprosté vétsiné ptipada rostlina z energetickych
divodu voli mezi strategiemi ,,rychle rostouci nejedovaty* a ,,pomalu rostouci jedovaty*. Dalsi
cast prace pojednava o chemické obrané celedi Asteraceae. Pro sekundarni metabolity
hvézdnicovitych jsou typické isoprenoidy, které zptsobuji hotkou chut’ esencidlnich oleji a
latexu. Tato prace se zaméfuje predevSim na seskviterpenové laktony, jelikoz prokazatelné

vystupuji v interakcich s herbivory a mimo jiné maji Siroké uplatnéni ve farmacii.

Kli¢ova slova: sekundarni metabolismus; Asteraceae; seskviterpenové laktony; herbivorie;

obrana

Abstract

Plants have evolved various defence mechanisms depending on the ecological context of their
environment. The first part of this review summarises possibilities of plant defence. All types
of defence are energy intensive. In most cases, a plant chooses between two strategies: being
‘fast growing and non-poisonous’ or being ‘slowly growing and poisonous’. The next part of
the review focuses on chemical defence of the Asterace family. Secondary metabolites of the
Compositae are characterized by isoprenoids which cause bitterness of essential oils and latex.
This review is mainly about sesquiterpene lactones due to their great role in plant — herbivore

interactions and their pharmaceutical potential.
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1 Uvod

Vyroba sekundarnich metabolitt je pro rostlinny organismus velmi energeticky narocna.
Rostlina musi v kontextu konkrétnich biotickych i abiotickych podminek prosttedi vhodné
rozlozit energii.

Bloom, Chapin, & Mooney (2012) zajimavym zptusobem srovnali hospodafeni rostlin
S hospodaienim obchodnich firem. Rostlina ¢erpa z okoli zdroje (vodu, ziviny,...), které miize
dale uchovavat, nebo utracet mnoha zputsoby tak, aby ziskala produkt (listy, stonek, koteny,...).
Tento produkt poté rostlina vyuziva k ziskavani dalSich zdroja. Rostlina, stejné€ jako obchodni
firma, musi umét fungovat za stale se ménicich podminek (analogie klimatu a trhu), pficemz
optimalni podminky byvaji pomijivé. Pro své pfeziti je nucena zvladat kratkodobé 1 dlouhodobé
planovani.

Ekonomické analogie universalniho platebniho prostiedku (tzn. v ptipad€ obchodni firmy
penéz) neni Uplné moznd, protoze rostlina pracuje s vicero zdroji, které muize uchovévat,
utracet, nebo na nich vyd¢lavat. Tyto zdroje jsou navic zavislé na klimatickych podminkach.
Rostlina se da tedy pripodobnit spise ke spole¢nosti fungujici na podklad¢ vyménného obchodu
(véci, sluzby).

Rostliny mezi sebou soupeti a vyvijeji technické pokroky (napt. C4 metabolismus), coz
jim usnadiiuje dal$i investovani. Koneckoncii mnoho uspésnych ekonomickych aplikaci se
vztahuje k zeméd¢lskym plodinam.

Cilem této prace je dokazat, Ze spravné rozdéleni energie je pro rostlinu velmi zasadni.
Jednd se o dilema mezi tim, jestli se rostlin¢ vyplati investovat do rychlého ristu a
rozmnozovani, nebo vsadi na pomaly rist a energii investuje do vyroby obrannych latek.

V prvni, obecnéjsi Casti prace, shrnuji mozné zptisoby obrany proti bylozravcim a
jejich vyhody. Ve druhé Casti se zamétuji na ¢eled’” Asteraceae. Jedna se o druhoveé nebohatsi
skupinu dvoudéloZnych rostlin vyskytujici se v nejriznéjSich podminkach a spolecenstvich.

Ukazuje se, Ze druhy z ¢eledi hvézdnicovitych upfednostiiuji chemickou obranu. I zde
vSak existuji vyjimky potvrzujici pravidlo a zastupci vyvinuli tolik specializovanych strategii,

ze je nékdy obtizné vysledky studii jednoznaéné zobecnit.



2 Sekundarni metabolismus rostlin

Metabolismus zahrnuje vesSkerou latkovou a energetickou vyménu. RozliSujeme
metabolismus primarni a sekundarni.

Produkty primarniho metabolismu jsou slouceniny pro rostlinu nepostradatelné:
sacharidy, proteiny, lipidy a nukleové kyseliny. Jsou nutné pro postaveni rostlinného téla a
fungovani zakladnich fyziologickych procest. Primarni metabolismus je aktivni po celou dobu
zivota rostliny.

Sekundarni metabolismus rostlin je velmi komplexni a dynamicky systém. Jednotlivé
produkty rostlina ¢asto vytvaii jen v urcitych stadiich svého vyvoje, mnohdy pouze v nékteré

své &asti (Lustinec & Zarsky 2003).

Slozeni sekundarnich metabolitii je specifické pro ¢eledi i nizsi taxonomické jednotky.
Proto je ho vyuzivano jako jednoho z moznych taxonomickych znaki (Lustinec & Zarsky
2003). Nejveétsi dulezitost byva prikladana benzylisochinolinovym alkaloidim, iridoidim a
betalainiim, dale pak glukosinolatim, polyacetylenim a dal§im alkaloidim, nékterym
terpenoidim, flavonoidim, fenolim, kyanogennim glykosidim a neproteinovym

aminokyselinam (Gershenzon & Mabry 1983).

Chemickeé slozeni rostlin je velmi variabilni.

Podle variability chemismu v ramci jednoho druhu rozliSujeme chemotypy, které jsou
uréeny pievazujici slozkou v sekundarnich metabolitech. Na jednotlivych chemotypech se
vyskytuji rizni herbivoti (Kleine & Miiller 2011) a rostliny zaujimaji odliSné strategie. Vice
zpusobu chemické obrany muze byt jak prekazkou pro rozeznani rostliny herbivorem, tak i
adaptaci na herbivorii. Existence vice typd chemického slozeni mize vysvétlovat uspésnou
radiaci druhu a jeho $iroké rozsiteni (Kunze et al. 1995).

Rozsiteni nékterych chemotypt je zavislé na zemépisné délce a Sifce (Zust et al. 2012).
Jednotlivé chemotypy Tanacetum vulgare se 1isi poctem kvétl, naCasovanim kveteni i vySkou
stonku (Keskitalo et al. 2001).

Rozlozeni sekunddrnich metabolith se lisi i intraspecificky — v rdmci jedince. Napiiklad
v esencialnich olejich nadzemni Casti rostliny Tanacetum vulgare dominuji monoterpenoidy,
zatimco v kofenech prevazuji seskviterpenoidy. Jednotlivé organy navic mohou podléhat
riznym selekénim tlakim (Kleine & Miiller 2013). Tanacetum vulgare béhem vegetacni

sezony nemeni svou celkovou relativni biomasu (v dobé kvétu roste méné listii a naopak). Je



totiz tfeba, aby byl zachovan dostatek prostoru pro vyrobu a skladovéani esencialnich oleji.
V dobé¢ kveteni se vice esencialnich oleji nachazi v kvétech nez v listech, stonek jich obecné
obsahuje nejméné (Dragland et al. 2005).

Ke vSemu extrakty ze zlaznatych trichomti mohou byt chemicky komplexnéjsi nez

extrakty ze samotnych listt (Schorr & Da Costa 2005).

Mnozstvi 1 slozeni sekundarnich metaboliti rostlin se lisi podle toho, zda je rostlina
péstovana ¢i divoce rostouci (Dussourd 2003), odlisuje se mezi jedinci téhoz druhu (Kleine &
Miiller 2011), mezi jednotlivymi ¢astmi rostliny (Kleine & Miiller 2013) a méni se v prabehu
vyvoje rostliny (Bowers & Stamp 1993). Proto se pro lékaiské Gcely se neziidka vyuziva
péstovani rostlin in vitro. Tyto metody umoznuji vytvofit rostliné presné definované neménné
podminky, které jsou idedlni pro vznik pozadovanych vytézki sekundarnich metaboliti. Lze
péstovat jen konkrétni rostlinny organ, ze kterého jsou latky pozdé&ji extrahovany (Zobayed &
Saxena 2003), nebo kultivaci omezit na pouhy ur¢itych okruh bunék. Produkce sekundarnich
metabolit z bunéénych kultur ma fadu vyhod, mezi které patii naptiklad nezéavislost na
geografickych podminkach, sezonnich zménach a environmentalnich faktorech (Ramachandra

Rao & Ravishankar 2002).

Biogeneze sekundarnich metabolitli se odviji od n¢kolika malo produktii primarniho
metabolismu: aminokyselin, acetylkoenzymu A, kyseliny melvanové a z meziprodukti
kyseliny Sikimové (viz Obrazek 1). Vysledné produkty nazyvame polyketidy, terpeny a
steroidy, polyalkyny a Sikimaty (Jahodai 2009). Herbivor ¢i patogen indukuje zménu genové
exprese rostliny a primarni metabolismus hladce piejde do sekundarniho (Halitschke et al.

2001).
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Obrazek 1 — Schéma biosyntézy sekundarnich metaboliti v rostlinach (Jahodai 2009). Od zvyraznénych
produktti primarniho metabolismu se odviji syntéza metabolitd sekundarnich. Kyselina Sikimova je soucasti
metabolismu cukru.



3  Ekologicky vyznam sekundarnich metaboliti

V priib¢hu let se objevily rizné hypotézy pro vyznam sekundarnich metabolitti rostlin.
Od nazoru, ze sekundarni metabolity jsou vedlejsi odpadni produkty primédrniho metabolismu,
se jiz témét upustilo.

Barevné sekundarni metabolity lakaji opylovace a roznasece semen a mohou pusobit ve
slozitéjsich ekologickych sitich. Krom¢é barevnych chemikalii rostliny vabi hmyz nektarem.
Pokud blizka rostlina nektar nevyrabi, je mozny tzv. magnetovy efekt. Druhy netvofici nektar
se ,,svezou* s nektarovymi, spoléhaji na to, Ze vétsi mnozstvi opylovaci pohybujici se kolem
nektarovych jedincti opyli 1 je. Opylovaci se v tomto piipadé mohou orientovat napiiklad podle
fialové barvy kvéti obou typt rostlin. Tuto strategii pouziva ¢meldky opylovana orchidej
Anacamptis morio ve spole¢nosti s nektarem tvoficim Geum rivale a Allium schoenoprasum
(Johnson et al. 2003). Jiné orchideje produkuji tzv. GLVs — green-leaf volatiles, kterymi lakaji
opylovace — konkrétné Epipactis helleboriene 1aka pomoci aldehydt opylovace z fad socialné
zijicich vos (Brodmann et al. 2008).

Zajimava je teorie koevoluce sekundarnich metabolitii se strukturami endogennich
substratd (hormoni, neurotransmitert) herbivord a mikrobii. Naptiklad nékteré alkaloidy maji
stejny kvarterni charakter dusiku jako vétSina neurotransmiter a mohou se tedy vzdjemné
ovliviiovat (Lin et al. 2013). To znamena, ze rostliny tyto alkaloidy vyuzivaji jako obrany proti
zivo¢ichlim a ne proti jinym rostlindm ani mikrobtim, jelikoz ty neurotransmitery nemaji.

V soucasné dobé pievlada nazor, ze hlavni funkci sekundarnich metabolitd rostlin je
obrana proti herbivoriim a patogentim. Rostliny vyrabé&jici chemikalie byvaji nezfidka odolngjsi
nez jedinci bez obrannych latek (Agrawal 2014). Nékteré sekundarni metabolity mohou byt
sice pro herbivora pozivatelné a stravitelné, ale zpracovani xenobiotik je tak energeticky
narocné, ze se potrave radéji vyhnou. Miize dochazet k naruseni homeostaze a zméné pH télnich
tekutin herbivora (Guglielmo et al. 2011).

Pritomnost herbivorti kolem rostliny mize byt vicelroviiova a jednotlivé Urovné se
mohou vzajemn¢ ovlivitovat. Na kefovité rostliné Lupinus chamissonis se pasou jeleni, kteti do
systému nepiimo introdukuji dal§iho bezobratlého herbivora (Warner & Cushman 2002).
Rostliny kukufice seté, na nichz je pfitomna larva, ktera je sama napadend endoparazitem,
produkuji az o 30 % vice semen neZ jedinci suzovani zdravou larvou (Hoballah & Turlings
2001).
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3.1 Vyhody indukované obrany rostlin

Reakce rostlin na ptitomnost herbivora jsou dynamické a rostliny jsou schopné se v relativné
kratkém Case adaptovat. Slouzi k tomu pravé indukované zpusoby obrany, které se aktivuji az
Vv ptritomnosti herbivora (Gomez, Latzel, Verhulst, & Stuefer, 2007).

Obrana jakozto energeticky narocna Cinnost Casto snizuje fitness rostliny: jedinci kete
Psychotria horizontalis suZzovani herbivorii viibec nekvetou a energii sméruji do vyroby tanint
a tuhych listl, mohou i1 pomaleji rast a nedosahovat takové biomasy jako ochranéni jedinci
(Sagers & Coley 1995). Pritomnost herbivora mize ovliviiovat fitness rostlin v populaci at’ uz
pfimo, nebo nepiimo kvili ztraté nejvétSich jedincil, ktefi se na populaénim rtstu podileji
nejvice a zaroven byvaji pro bylozravce nejviditelnéjsi (Ehrlén 1995).

Indukovana obrana rostlin toto nebezpec¢i snizuje a umoziuje rostlin€ Setfit energii a
vyrobit pfesné mnozstvi konkrétnich obrannych latek ¢i morfologickych utvard az v ptipadé
potieby. Bylozravci mohou indukovat biosyntézu obrannych metabolitii rostliny a pfibyvani
zlaznatych trichomt (pfipadné jinych utvart, ve kterych se metabolity syntetizuji). Zaroven se
v nékterych ptipadech zvySuje diverzita obrannych chemickych latek (Agrawal 2014). Béhem
studie nenapadeni jedinci Arabidopsis thaliana s kazdou generaci snizovali hustotu listovych
zlaznatych trichomt. Pti vystaveni specializovanym msicim se jejich hustota opétovné zvysila
(Zust et al. 2012). Signaly ohroZeni bylozravcem se navic mohou pifenaset mezi jednotlivymi

rametami rostliny (Gomez, Latzel, Verhulst, & Stuefer, 2007).

Rychlou reakci na pfitomnost nepfitele zajistuji fytoalexiny. Jsou to nizkomolekularni
latky, které rostlina syntetizuje az po napadeni patogenem. Patfi mezi n¢€ nékteré fenolické latky
a isoprenoidy. Mivaji lipofilni charakter, diky némuZ snaze pronikaji plasmatickou membranou
patogent (hub, bakterii) a naruSuji ji. Jejich tvorba je indukovéna elicitory, které maji
polysacharidovou povahu (Lustinec & Zarsky 2003).

Pisum sativum pii vystaveni sporam Fusarium solani f. sp. phaseoli produkuje jeden ze
svych hlavnich fytoalexinll. Fytoalexiny jsou zde lokalizovany v epidermalnich butikach
luskového endokarpu (Seneviratne et al. 2014). Cim vice je rostlina napadena, tim vé&tsi
mnozstvi fytoalexini vyrabi. Pfi vysoké koncentraci houbovych spor druhu Phytophthora
palmivora dosahuje hladina fytoalexini stromu Hevea brasiliensis svého maxima rychleji nez
rostliny napadené malym mnozstvim spor (Churngchow & Rattarasarn 2001).

Rostliny jsou schopné rychle reagovat nejen na infekce houbové, ale i na infekce

bakterialni. V pfitomnosti bakterii se rychle hromadi ROS (reaktivni formy kysliku). V bunécné
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sténé se zacinaji tvofit peroxidazy, které generuji a katalyzuji vznik H2O2, ktery posléze slouzi
jako obrana proti bakteriim. Pfi nefunk¢énosti peroxidaz nevznikd dostate¢né mnozstvi peroxidu
vodiku, ktery zprosttedkovava vazby v bunéénych sténach rostlinnych bunék. Disledkem je

piestavba bunécné stény rostlinné bunky a bakterie ji snaze pronikaji (O’Brien et al. 2012).

3.2 DalSi faktory ovliviiujici obsah sekundarnich metaboliti v rostlinach

Pokud rostlina prfednostné pouziva ke své obrané jinou strategii nez vyrobu jedovatych
latek, koncentrace sekundarnich metaboliti neni ovlivnéna herbivorii (Redak et al. 1997,
Callaway & De Luca 1999). Chemismus rostliny v téchto ptipadech souvisi se stafim rostliny,
jejim genotypem, ¢i s podminkami prostedi, v kterém se rostlina vyskytuje.

Rozsahla studie na Plantago lanceolata (Bowers & Stamp 1993) ukazala, ze v prubéhu
sezdny obsah iridoidnich glykosidl v listech kles4, stejné tak klesa mnozstvi dusiku. Celkové
zmény v obsazich téchto latek jsou u jitrocele kopinatého dané z 30 % stafim listu, z 9 %
genotypem rostliny a z pouhych 7 % jsou ovlivnény herbivorii.

Dédicna muze byt také vyroba tanint; 1isi se u jednotlivych kloni kefe Psychotria
horizontalis (Sagers & Coley 1995). Na mnozstvi syntetizovanych sekundarnich metabolitt
miva vliv i ploidie rostliny: kofenové vlasky tetraploidi Artemisia annua produkuji az Sestkrat

vice artemisininu nez diploidi (De Jesus-Gonzalez & Weathers 2003).

Mnozstvi a sloZeni sekundarnich metabolit je z&vislé i na abiotickych podminkéach a
méni se v prib&hu roku. Na jate listy dubu obsahuji maximum proteini a minimum sacharida,
coz znamena pro herbivora vétsi dostupnost dusiku nez uhlovodikd. Béhem 1éta stoupa
mnozstvi tanind, které se tvoii na tkor dusiku a pro byloZravce jiz neni strava tak chutna a
vyhodna (Feeny 1970).

Koncentrace sekundarnich metaboliti mtze byt dlouhodobé ovlivnéna zvySujicim se

mnozstvim UV-B zafeni dopadajiciho na nasi planetu (Thines et al. 2008).
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3.3 Nechemickd obrana rostlin: trade-off mezi ristem a produkci

sekundarnich metabolita

Rast rostliny je disledkem déleni bunék, jejich prodluzovani a diferenciace. Rostlinné
buiiky na rozdil od bun¢k zivocisnych po celou dobu své existence setrvavaji na jednom misté
a nemohou migrovat, coz si vyzaduje velkou pfesnost v nacasovani i regulaci jednotlivych
krokti bunécného zivota (Votrubova 1997). Rostlina pti tom Cerpa ze svych zasob a jednotlivé
pochody ji stoji spoustu energie.

Vyroba jedovatych latek je také energeticky naro¢nd a rostlina tedy musi volit mezi
dvéma strategiemi: odpuzovat herbivory chemickymi latkami (byt rezistentni), nebo dortstat
bylozravci zptusobené ztraty (byt tolerantni). Rezistence je vlastnost, diky které rostlina
predchazi poskozeni herbivorem, zatimco tolerance je schopnost rostliny ptezit ztraty, aniz by
byla ovlivnéna jeji biologicka zdatnost (Rausher 1992, podle Mauricio, 2000).

Tolerance mlze byt brana jako obrana pomoci primarniho metabolismu; primérni
metabolismus (a tedy rast, skladovani zasob a rozmnozovéni) je pohdnén energii a zdroji, které
rostlina ziskava z okolniho prostiedi. Obrana zprostfedkovana metabolismem sekundarnim
cerpa energii z produktli primarniho metabolismu praveé na ukor ristu a reprodukce. Dalo by se
tedy Fict, Ze primarni metabolismus muze fungovat jako pfima obrana (Schwachtje & Baldwin

2008). Rezistenci by pak naopak m¢ly na starost sekundarni metabolity.

3.3.1 Nahrazovani ztrat novymi organy

Strategii nekterych rostlinnych druhti je schopnost nahrazovani ztrat novymi ¢i zasobnimi
organy (Callaway & De Luca 1999). Jedinci riiznych populaci Lathyrus vernus fesi ptitomnost
herbivora zvétSenim svych proporci, vytvofenim dormantnich stadii, zvySenou produkci semen,
¢i zvySenym ro¢nim popula¢nim rastem. Druh tim zvySuje své Sance na pteziti: nashromézdi
,zasoby*, ze kterych muze Cerpat, kdyz utok pomine (Ehrlén 1995). Jiny druh, Acacia
drepanolobium, po ztraté prytu ¢i listd v dal$im roce roste mnohem rychleji. Nekompenzuje
ztraty ani zménou vyroby trnd, ani biosyntézou vét§iho mnozstvi taninti (Gadd et al. 2001).

Stalezelené dieviny oproti opadavym pomaleji rostou, mivaji tuzsi listy a jsou méné
chutné pro generalistické bezobratlé herbivory. Listy stalezelenych dfevin jsou vice rezistentni
k rozkladu. Vlastnosti listd jim pomahaji efektivné skladovat Ziviny a udrzovat jejich nizsi
mineralizaci, diky ¢emuz nedovoli rychle rostoucim opadavym druhim vyhrat v kompetici
(Cornelissen et al. 1999). Hojné rozsifené alkenylové chemotypy produkuji nejvic

glukosinolatl a zaroven patii mezi nejpomaleji rostouci (Zust et al. 2012).
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Signifikantn€ pozitivni korelace mezi ristem a herbivorii byla prokdzdna na
svétlomilnych stromovitych druzich v destném pralese. Jejich listy byly mekei a obsahovaly
méné lignint a taninl nez listy druht rostoucich ve stinu. Byly spasany az Sestkrat rychleji.
Zato byly schopné za rok zvétsit svou vysku i velikost listli az dvojnasobné. Stinomilné rostliny
rostly pomaleji. Mladsi listy byly napadany vice nez starsi, které obsahovaly vice odpuzujicich
latek (Coley 1983). To dokazuje, ze vlastnosti listil véetné jejich chemického slozeni souvisi i

s abiotickymi podminkami prostredi.

3.3.2 Obrana rostlin pomoci morfologickych tutvari

Rostliny se umi branit i pomoci morfologickych ttvari.

Rostliny s tuhymi rovnymi trny jsou byloZravci napadany mnohem méné nez rostliny,
kterym byly trny experimentalné odstranény. Vétve Acacia seyal maji delsi trny rostouci ve
vétsich hustotach ve vysce, kam dosahnou jejich herbivoti (Milewski et al. 1991). Trnt jakozto
indukovaného zptisobu obrany vyuziva i ke Hormathophylla spinosa (Brassicaceae) napadany
kopytniky. Rust trnl1 je vSak pro rostlinu energeticky narocny a ma vliv na fitness rostliny — pfi
veétsi produkei trnt rostliny méné plodi; po odstranéni plisobeni herbivort kefe snizuji hustotu
trni a produkuji vétsi mnozstvi semen (Goémez & Zamora 2002).

Ani trny vSak nemusi vZdy rostlinu ochréanit pfed byloZravci. Specializovany hlodavec
Neotoma albigua jednozna¢né preferuje trnité jedince kaktusi Opuntia. Divodem muze byt
predpoklad, Ze tyto rostliny jsou bohatsi na proteiny a vldkninu oproti pfirozené nepichlavym
kaktusim (Kohl et al. 2014). Nékdy je urcujici kvalita listovych pletiv - obsah vody, fosforu,
SLA (specific leaf area, pomér listové plochy k suSin€), zatimco pfitomnost obrannych

mechanismi rostlin (trny, chlupy) je az vedlejsi (Miinzbergova & Skuhrovec 2013).

3.4  Generalisticti a specializovani byloZravci

Biogeneze sekundarnich metabolitii se mtze lisit i podle toho, jestli je rostlina ohrozovana
generalistickym nebo specializovanym herbivorem.

Brassica nigra produkuje vice sinigrinu, pokud je pfitomny generalisticky mekkys,
zatimco v pfitomnosti specializované msice se jejich koncentrace nemeéni. Za piitomnosti obou
typt herbivorti dosahuje koncentrace sinigrinu stfednich hodnot a tyto rostliny jsou obecné
nejodolngjsi (Lankau 2007). Podobné alkenylové glukosinolaty jednoho z chemotypt

husenic¢ku jsou vyuzivany jen jako obrany proti generalistickym housenkam (Zust et al. 2012).
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Glukosinolaty obsazené v Lepidium virginicum (Brassicaceae) slouzi jako obrana proti
generalistickym housenkam, na specializované housenky vSak nemaji zadny vliv (Agrawal
2014).

Obrana proti specializovanym herbivorim byva divtipnéjsi. Samicka brouka hostujiciho
na stromu Ulmus minor pied kladenim vaji¢ek do listu vykouse zlabek. Pfitom vyluéuje sekret,
ktery u napadeného stromu indukuje biogenezi BVOCs (biogenic volatile organic compounds),
jez lakaji parazitoida vajicek. Pro vylu¢ovani BVOCs je nutnd kombinace narusené¢ho povrchu
listu a pfitomnost brouciho sekretu (Meiners & Hilker 2000).

Jsou znamé i kaskadovité efekty. Piikladem je Alnus rubra, ol$e rostouci na pobiezi
severozapadnich americkych fek. Spadané listi je konzumovano terestrickymi herbivory a
vodnimi rozkladaci. Listy na napadeni herbivory odpovidaji poklesem obsahu dusiku, ¢imz se
zvysi pomér C:N. Vodni rozkladaci preferuji listy s niz§im pomérem C:N a tedy pro né jiz
okousan¢ listi neni atraktivni. Terestricti pidni rozkladaci preferuji domadci listi s vySSim
obsahem dusiku. Ukazuje se tak, Ze zmény v jednom ekosystému mohou neptimo ovlivnit
strukturu jiného ekosystému (Jackrel & Wootton 2015).

Generalisté jsou vice ovlivnéni klimatickymi podminkami, které se méni i s nadmotskou
vySkou. Specialisté jsou méné ovlivilovani abiotickymi (klimatickymi) podminkami a

rozhoduji se spise podle velikosti a jinych vlastnosti hostitelské populace (Scheidel et al. 2003).
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4 Sekundarni metabolismus Asteraceae se zamérenim na

seskviterpenové laktony

Mezi chemotaxonomické znaky ¢eledi Asteraceae patii vyskyt zasobniho polysacharidu
inulinu, polyini (polyacetylenil), seskviterpenovych laktoni a pentacyklickych triterpenti
v latexu. Dale je Celed’ hvézdnicovitych charakterizovana pfitomnosti silic, lokalizovanych
alkaloidii, kévové kyseliny a jejich derivath. Zcela chybi iridoidy (Jahodai 2009).
esencialnich oleji a latexu (Hegnauer 1964).

Rostliny ¢eledi Asteraceae maji systém ¢lankovanych mlécnic v lyku, které obsahuji latex
(ptedevsim Cichorioideae), nebo systém schizogennich pryskyii¢nych kanalkd casto
vystlanych epitelem. Oba sekre¢ni systémy se obvykle v ramci jednoho druhu nevyskytuji.
(Jahodar 2009). Studie na Lactuca sp. prokazala, ze koncentrace seskviterpenovych laktond
Vv latexu muze byt az 147,1 mg/ml (Reuben A. Sessa, Mark H. Bennett, Mervyn J. Lewis, John
W. Mansfield 2000). Latex je viskozni lepkava tekutina, ktera svymi vlastnostmi umoziuje

rostliné pouzivat dal$i obranné strategie (Dussourd 1997).

Zakladni jednotkou terpenti a steroidi je pétiuhlikaty isopren, ktery se v organismu
v aktivni form¢ vyskytuje jako 3-methyl-3-butenyldifosfat a 3-methyl-2-butenyldifosfat. Jejich
biogeneze vychazi z acetylkoenzymu A a je soucasti melvanatové drahy (Heldt & Piechulla
2010). Isoprenové jednotky se nasledné linearné spojuji. Vznikaji tak hemiterpeny (C-5),
monoterpeny (C-10), seskviterpeny (C-15), diterpeny (C-20), sesterterpeny (C-25), triterpeny
(C-30) a tetraterpeny (C-40). Cyklizaci triterpenu — skvalenu vznika zakladni struktura steroidt
(fytosterol). V pfipad¢, kdy linedrni triterpen cyklizuje do péti kruhl, vznikd zéklad
pentacyklickych triterpentd (Jahodar 2009).

Tato prace se zamétuje na seskviterpenové laktony, jelikoz hraji velkou roli v chemické
obrané rostlin a maji nezanedbatelny vyznam ve farmacii.

V roce 2012 bylo znamo 1111 seskviterpenovych laktont, které byly extrahovany ze 161
rodii a 658 druhti celedi Asteraceae. Nejvice jich bylo nalezeno u skupin Heliantheae, dale ve

velké mite v Anthemidae, Eupatorieae, Veronieae a Helenieae (Scotti et al. 2012).
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Pro seskviterpenové laktony je charakteristicka a-methylen-y-laktonova funkéni skupina

(viz Obrazek 2), podle které se urcuji nové objevené molekuly (Ambrosio C H2

et al. 2008). Pravé tato skupina se uplatiiuje v obran¢ rostlin proti

bylozraveim (Ahern & Whitney 2014) a je mimo jiné odpovédna za O
vlastnosti seskviterpenovych laktonti, které se vyuzivaji v mediciné — O
vlastnosti cytotoxické (Lee et al. 1971), protizanétlivé (Tschiggerl Obrazek 2 —

& Bucar 2012), antimalarické (Elufioye & Agbedahunsi 2004) a ~ @Methylen-y-laktonova
funkéni skupina.
dalsi.

Seskviterpenové laktony se vyskytuji i v ¢eledich Apiaceae (Yoshioka et al. 1973, podle
Gershenzon & Mabry, 1983), Cactaceae, Solanaceae, Araceae a Euphorbiaceae. V celedi
Asteraceae jich je nejvetsi mnozstvi (Canales et al. 2005).

Probéhly snahy vytvofit taxonomicky strom Asteraceae zaloZzeny na obsahu
monoterpentl, seskviterpenti, seskviterpenovych laktonl, polyacetylenti, flavonoidech,
benzofuranti a benzopyranli, kumarint, diterpenoidii a triterpenoidi obsazenych mezi
sekundarnimi metabolity této Celedi (Scotti et al. 2012). Porovnavali ho s kladogramem
Bremera (1987), ktery svuj fylogeneticky strom postavil na morfologii a DNA. Nebyl nalezen
zadny vztah mezi stupném oxidace seskviterpenovych laktonti a evoluci tribi Asteraceae. Jista
role seskviterpenovych laktonti antheindurolidii jako chemotaxonomické charakteristiky se
ptipousti u Anthemis (Vuckovi¢ et al. 20006).

Cetnost vyskytu seskviterpenovych laktonti v jednotlivych podskupinach &eledi
Asteraceae zobrazuje Tabulka 1.

Seskviterpenové laktony nemusi byt nutné pfitomné ve vSech druzich jednoho rodu. I
blizce ptibuzné rostliny se vyskytuji v odliSnych prostfedich nabizejicich riizné zdroje. Tyto
zdroje se rostlina béhem evoluce naucila vyuzivat tak, aby ji poskytly co nejideéIné;$i moznosti
pro existenci v konkrétnich podminkach spolecenstvi, ve kterém zije. Achillea ptarmica
seskviterpenové laktony na rozdil od svého blizkého pFibuzného druhu A. millefolium
neobsahuje. Zato febiiek bertram obsahuje alkamidy, které puisobi antiprotozoalné (Althaus et
al. 2014). Podobné je tomu tak napiiklad u chrp. V druzich Centaurea granatensis, C.
maroccana a dalsich byly seskviterpenové laktony nalezeny (Barrero et al. 2000). Centaurea
stoebe vsak seskviterpenové laktony neobsahuje a je charakterizovana predevsim katechinem

patficim mezi flavonoidy (Kaushik et al. 2010).
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Tabulka 1 - Cetnost vyskytu seskviterpenovych laktonii v jednotlivich podskupinich &eledi Asteraceae

(Chaturvedi, 2011).

Tribus (pocet rodii)

Pocet roda se SL

Typ pritomnych SL

Eupatorieae (50)

Germacranolidy
Elemanolidy
Guaianolidy
Ambrosanolidy
Seco-Ambrosanolidy

Vernonieae (50)

Germacranolidy
Elemanolidy
Guaianolidy

Astereceae (100)

Germacranolidy
Elemanolidy
Guaianolidy

Inuleae (100)

Guaianolidy
Xanthanolidy
Ambrosanolidy
Helenanolidy
Seco-Eudesmanolidy
Seco-Ambrosanolidy
Germacranolidy

Heliantheae (250)

24

Elemanolidy
Guaianolidy
Eudesmanolidy
Xanthanolidy
Ambrosanolidy
Helenanolidy
Seco-Eudesmanolidy
Seco-Ambrosanolidy
Seco-Helenanolidy

Senecioneae (50)

Germacranolidy
Xanthanolidy
Eremophilanolidy
Helenanolidy
Bakkenolidy

Anthemideae (50)

10

Germacranolidy
Elemanolidy
Guaianolidy
Helenanolidy
Cadinanolidy
Chrymoranolidy

Arcototeae — Calenduleae (50)

Guaianolidy

Cynareae (50)

Germacranolidy
Elemanolidy
Guaianolidy
Eudesmanolidy

Mutisieae (55)

Eudesmanolidy

Lactucae (75)

Germanocranolidy
Eudesmanolidy
Guaianolidy
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Obsah seskviterpenovych laktoni miize a nemusi byt ovliviiovan sezonalitou.

U druhu Eremanthus seidelii bylo rozpoznano n¢kolik chemotypi, ty vsak béhem studie
nejevily znamky zavislosti na sezonalité¢ (Sakamoto et al. 2005).

Gouvea et al. (2012) zjistili, Zze pfibuzny druh Eremanthus mattogrossensis obsahuje
nejméné sekundarnich metaboliti v obdobi sucha a jejich mnozstvi stoupd s pribyvajicimi
srazkami. Seskviterpenové laktony ve studii prokédzaly své maximum kolem horkych destivych
mésicl, kdy dosahovaly az 6,49 pg/mL. Nejméne¢, 3,62 ug/mL, jich bylo v chladnych suchych
mésicich (Gouvea et al. 2012). Rostliny Lychnophora pinaster sice v horkych vlhkych mésicich
obsahuji méné esencialnich olejti nez v jinych obdobich, ale jejich slozky ani jejich mnozstevni
poméry se téméi neméni (Reis et al. 2010).

Obsah sekundarnich metaboliti v hvézdnicovitych mize tedy byt ovlivnény sezonalitou
a srazkami. Otazkou je, zda tyto vlivy mohou puisobit oddélené. Lze se naptiklad domnivat, Ze
konkrétni podminky prostfedi mohou vice vyhovovat bylozraveim a proto maji rostliny
potfebu se branit. Nicméné je jisté, ze mnozstvi seskviterpenovych laktonl je ovliviiované

pfitomnosti herbivort a patii mezi bylozravci indukované obranné mechanismy.

Rostliny celedi Asteraceae vyskytujici se na Blizkém vychod€ pouzivaji jiné Zivotni
strategie. Maji k dispozici naprosto odlisné zdroje nez evropsti zastupci hvézdnicovitych a
vyvinuly zcela jiné obranné mechanismy.

Silybum marianum, zastupce Asteraceae Zijici v Izraeli, ma nékteré listy trnité, vinité a
bile skvrnité. Je mozné, Ze rostlina jimi odpuzuje vice typl herbivord. Trny odrazuji savce, ktefi
by se na ni chtéli past, bilé kresby rostlinu poméhaji zvyraznit pro ¢ernobile vidici bylozravce.
Zaroven bilé skvrny pripominaji poskozeni rostliny mouchami ze skupiny Agromyzidae a
odrazuji tak dal§i sami¢ky hmyzu. Jedna se o urcity typ mimeze (Lev-Yadun 2003). Mimeze
obecné neni u rostlin tak ¢asté jako u Zivoc¢ichu. Rostliny jsou pfisedlé organismy tvofici shluky,
takze se je herbivofi nauci rychle lokalizovat a rozeznavat, na zaklad¢ ¢ehoz si potom mezi
nimi vybiraji (Barrett 1987).

Na Blizkém Vychodé i zastupci Asteraceae tvoii fytolity, anorganicka kiemicita téliska.
Tohoto zpiisobu obrany jinak vyuzivaji pfedevs§im travy z Celedi Poaceae. Vice fytoliti se u
celedi Asteraceae nachazi v kvétenstvi nez v ostatnich nadzemnich ¢astech rostliny. Je jich vSak

mnohem méné nez u travnich druhli a nemaji takovy antiherbivorni potencial (Katz et al. 2014).
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4.1 Seskviterpenové laktony a hmyz

Seskviterpenové laktony hrajici roli v interakcich rostlin s hmyzem patii mezi
guaianolidy, seco-guaianolidy, heliangolidy (Ambrosio et al. 2008).

Obrann¢ latky obsazené v esencidlnich olejich byvaji u¢inné&j$i v pfimém kontaktu
s hmyzem, nez kdyz se jedna o pouhé vypary. V piipadé esencialnich oleju rostlin Artemisia
absinthium a Eupatorium buniifolium se stejny efekt u vypari dostavuje az pii jejich
dvojnasobné davce (Umpiérrez et al. 2012).

Larvy hmyzu si v ramci rostliny vybiraji plochy s nizkym obsahem toxickych latek.
Abaxialni strana listd rostliny Tithonia diversifolia je poseta Zlaznatymi trichomy se
seskviterpenovymi laktony a nezlaznatymi vlasky (jedno 1 mnohobunécnymi, jednoduchymi i
vétvenymi). Rand stadia housenek motyli se vyskytuji vyhradné na adaxiélni strané listi, kde
je hustota vlaskli mnohem nizsi a zlaznaté trichomy se tam nevyskytuji viibec. Zaroven se na
listech objevuji az na podzim, kdy je koncentrace seskviterpenovych laktonti v rostliné nizsi
nez na jare (0,33 % a 0,22 % v susing). Pti velkém zamoteni rostliny obsah seskviterpenovych
laktonti stoupa (Ambrosio et al. 2008).

Pokud uz hmyz klade sva vajicka na rostliny obsahujici toxické latky, snazi se omezit
jejich prisun k potomkiim. Pfitomnost seskviterpenového laktonu lactucinu v latexu Lactuca
sativa zpusobuje, ze samicky Trichoplusia ni vykusuji ryhy, kterym narusi vedeni toxického
laktonu (Dussourd 2003). V pribéhu evoluce se vSak nékteré rostliny adaptovaly i na toto —
latex je veden systémem dlouhého fetizku bunék, které jsou vzajemné propojené otvory a tvori
dohromady sitovitou strukturu. Timto zpisobem se latex snaze dostane na konkrétni misto a
pii preruseni sit¢ bun¢k v jednom misté je stale vysoka Sance, ze latex k vajickim ¢i larvam
doputuje z jiné strany (Agrawal & Konno 2009).

Ne vzdy si hmyz vybira rostlinu podle jejiho chemického sloZeni; v nékterych ptipadech
je ovlivnén i jinymi faktory. V piipadé brouka Oreina elongata samicka klade vaji¢ka na listy
rostliny Cirsium spinosissimum. Ostnité zubaté, pichlavé listy poskytuji vajickiim mechanickou
ochranu v neptiznivém pocasi. Larvy pozd¢€ji migruji na jedince Adenostyles alliariae, ktefi jim
poskytuji kvalitnéjsi potravu a obsahuji pyrrolizidinové alkaloidy. Tyto latky larvy zabuduji do
svého téla a vyuzivaji je ke své vlastni obrané (Ballabeni et al. 2001).

Seskviterpenové laktony jsou schopné reagovat s obrannymi latkami v téle hmyzu.
Glutathion redukuje organické peroxidy vzniklé endogenné nebo jako disledek pilisobeni
xenobiotik a chrani tak organismus motyla Manduta sexta. Seskviterpenové laktony (pfedevsim

helenalin) snizuji mnozstvi glutathionu a zptisobuji tak mortalitu larev. Uginky je§té zvysuje
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piidany fototoxin (latka, ktera se stava toxickou na svétle) a-Terthienyl — imrtnost larev poté
ve studii dosahovala az 85 % (Guillet et al. 2000). Nékteré seskviterpenové laktony zptisobuji
vice nez devadesatiprocentni mortalitu larev herbivort. Tak je tomu napiiklad u farinosinu a

encecalinu z rostliny Encalia farinosa (Kunze et al. 1995).

4.2 Seskviterpenové laktony a mékkysi

Seskviterpeny a  seskviterpenové laktony vyvolavaji u mekkySt pfimou
neurofyziologickou citlivost, ktera je odradi od dalsiho konzumovani, nebo vyvolavaji pfi
opétovném shledani se s rostlinou negativni asociace (Hagele et al. 1998). M¢&kkysi reaguji
ruzné na extrakty z rliznych Casti rostliny, coz znamend, ze se v nich vyskytuji v riznych
koncentracich ¢i slozeni — je tomu tak naptiklad u rostliny Adenostyles alpina (Hagele et al.
1998).

V kvétnu listy Adenostyles alliariae, A. alpina, Senecio sp. a Petasites albus obsahuji vice
vody a dusiku, pfesto na jaie davaji $neci prednost rozkladajicimu se listi pred cerstvym. Béhem
sezony se postupné pieorientovavaji na Cerstvé listi v souladu s klesajicim mnozstvim
sekundarnich metabolitli obsazenych v rostlinach (Hagele & Rahier 2001).

Mekkysi jsou Castymi mezihostiteli parazitickych motolic, které jako dalSich hostitelt
vyuzivaji rybu ¢i vodniho ptaka a zptsobuji tak Skody ekosystémové i ekonomické. Sekundarni
metabolity Celedi Asteraceae se vyuzivaji k preruseni cyklu parazita. Takto se pouziva
napiiklad seskviterpen Vulgaron B z nadzemnich c¢asti rostliny Artemisia douglasiana.
Seskviterpen zvysuje mortalitu motolic jiz po 12 hodinach. Koncentrace Vulgaronu B toxicka
pro mékkyse Planorbella trivolvis je bezpecna pro sumce i pro vegetaci. Ryby se navic
vyskytuji ve vétSich hloubkach nez mékkysi, takze levny, snadno dostupny a ekologicky
neskodny Vulgaron B se mliZe aplikovat jen do mélkych vod a jeho pfipadné negativni G€inky
na ryby se tim minimalizuji (Meepagala et al. 2004). Stejné tak se prokazaly moluscicidni
ucinky extraktti Actinoseris angustifolia a Alomia myriadenia. Zptsobuji az 100% mortalitu

mekkysu, ktefi jsou mezihostiteli helmintd z rodu Schistosoma (Mendes et al. 1999).
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4.3  Antifungilni ucinky seskviterpenovych laktont

Mykorhiza je obecné povazovana za oboustranné prospé€sny vztah mezi rostlinou a
houbou. V poslednich letech v8ak piibyva nazord, ze je souziti t€chto dvou organismu spise
balancovanim na hrané parazitismu (Mack & Rudgers 2008). Lze ptedpokladat, ze rostliny
celedi Asteraceae si mohou pomoci seskviterpenovych laktonti udrzovat bezpecny odstup od
symbionta. Dikazem mutze byt fakt, ze seskviterpenové laktony s antifungalnimi vlastnostmii
se v nékterych druzich vyskytuji pfedevsim v kofenech rostlin (Skaltsa et al. 2000). U jinych
druhti jsou aktivni seskviterpenové laktony akumulovany v kofenech rostliny, zatimco
neaktivni jsou skladovany v nadzemnich ¢astech rostliny. Antifungalni seskviterpenové laktony
patii mezi germacranolidy (Skaltsa et al. 2000) a lindenanolidy, mirnési antigungalni G¢inky
maji guaianolidy v nadzemnich ¢astech rostlin (Fernandez et al. 2014).

Antifungélni vlastnosti seskviterpenovych laktoni prameni z vyrazné lipofility molekul,
diky které se sndze dostanou skrz bunéénou sténu hub. Naopak pohyb polarnich, tedy
hydrofobnich molekul skrz vnéjsi vrstvu bunécné stény je zna¢né zpomaleny (Skaltsa et al.
2000). Casto je nutny piimy kontakt obou organismil, pouhé vypary esencialnich olejii byvaji
na inhibici hub nedostacujici (Umpiérrez et al. 2012).

Nekteré ptirodni seskviterpenové laktony jsou u¢innéjsi nez komeréni fungicidy, na které
si houby uz vytvorily rezistenci (Wedge et al. 2000).

Pfitomnost houby Glomus macrocarpum a G. fasciculatum na rostlin¢ Artemisia annua
signifikantné zvySuje mnozstvi artemisininu v rostling. Zarovenl jsou listy napadené rostliny
pokryty vétsim mnozstvim zldznatych trichomi, kde se artemisinin syntetizuje a uvoliuje

(Kapoor et al. 2007).

4.4  Vliv seskviterpenovych laktoni na obratlovce

Utinky seskviterpenovych laktontl na obratlovce jsou relativné dobie znamé, jelikoz se
nékterych jejich vlastnosti vyuziva v 1ékaftstvi.

Charakteristicka a-methylen-y-laktonova skupina nékterych seskviterpenovych laktont
inhibuje kontrakce hladkého svalstva a zpiisobuje tak nenavratnou ztratu tonusu (Hay et al.
1994). Jiné seskviterpenové laktony zpisobuji kontaktni dermatitidy (Paulsen et al. 2015): a-
methylen-y-laktonova skupina penetruje do pokozky, kde reaguje s volnymi thiolovymi
skupinami a aminoskupinami (Salapovic et al. 2013). Nejvyssi alergenni aktivitu maji
eudesmanolidy, zatimco guaianolidy a pseudoguaianolidy jsou méné aktivni (Mitchell et al.

1970).
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Seskviterpenové laktony (napiiklad glaucolid B z Vernonia eremophila) také inhibuji
bunécny rast, v nékterych koncentracich zvysuji frekvenci chromozomovych aberaci lidskych
lymfocyti a pisobi cytotoxicky (Burim et al. 1999). Cytotoxické Uc¢inky maji obecné
seskviterpenové laktony patiici mezi santanolidy, xanthanolidy, germacronolidy a guaianolidy
(Lee et al. 1971). Seskviterpenové laktony z rostliny Inula britannica maji cytotoxicky efekt a
ni¢i 1 bunécné linie, které jsou na pouziti jinych 1é¢iv rezistentni (Fischedick et al. 2013).

Parthenolid ma vliv na apoptézu myeloidnich leukemickych bun¢k, zatimco zdravé
krevni buniky neovliviiuje, coz ho zvyhodiuje oproti jinym l1é¢ivim. Parthenolid indukuje vznik
reaktivnich forem kysliku a jejich zvySena hladina potom vede k bunééné smrti leukemickych
bunék, které jsou v oxidovaném stavu citlivéjsi (Guzman et al. 2005). Bohuzel vsak tyto pokusy
Casto funguji pouze na in vitro kulturach. Divodem muze byt nestabilita latek v roztocich (Pan
et al. 2010) nebo jejich omezena rozpustnost (Guzman et al. 2005).

Z vyse uvedenych piikladl je patrné, Ze obratlovci jsou schopni pfijmout a zuZzitkovat
pouze omezené mnozstvi seskviterpenovych laktonti nardz a jejich vétsi mnozstvi mize byt
Skodlivé. Rostliny timto zptisobem mohou regulovat své ztraty zptisobené herbivorem.

Dtkazem je studie na Simpanzich. Ukazalo se, Ze seskviterpenové laktony v urcité
koncentraci zamezuji pohybu a kladeni vaji¢ek schistozom a leishmanii, procez Simpanzi
vyhledéavaji rostliny obsahujici hot¢iny. Opice se pritom vyhybaji konzumaci listd a klry
Vernonia amygdalina, kde je hotkych latek nejvice. Vyrazna chut’ je varovanim o vysoké

bioaktivité latek a nedovoli §impanzim jich zkonzumovat ptili§ mnoho (Koshimizu et al. 1994).

4.5 Role seskviterpenovych laktoni v alelopatii

Alelopatie je komunikace mezi rostlinami prostiednictvim sekundarnich metabolitd.
Velka ¢ast vyzkumu alelochemikalii se soustfedi na invazivni rostliny.

Exotické rostliny, které unikly svym herbivorim a patogentim, se stavaji v novém
prostiedi velmi invaznimi. Obsahuji latky (napf. hoi¢iny v Centaurea maculosa), které
herbivofi neznaji, nejsou na né adaptovani, a proto se jim vyhybaji (Jogesh et al. 2008).
Sekundarni metabolity invazni rostliny Onopordum acanthium inhibuji rist pSeni¢nych
koleoptili a napomahaji rostling v §ifeni se (Novaes et al. 2014). Stejny Gc¢inek maji terpenoidy,
seskviterpeny i seskviterpenové laktony slune¢nice Helianthus annuus. Pfipousti se souvislost
téchto vlastnosti laktonti s pfitomnosti a-methylen-y-laktonové funkéni skupiny (Macias et al.
2002). Invazivni rostliny dosahuji v novém prostredi ¢asto vétsich populacnich hustot i vetsi

celkové biomasy. Klimatické podminky na to pfitom nemusi mit zadny vliv (Jakobs et al. 2004).
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Sekundarni metabolity hraji roli 1 v pfipad¢ kompetice neinvazivnich rostlin. Esencialni
oleje Heterorhalamus psiadioides negativné ovliviiuji kofenové vlaseni husenicku. Latky
obsazené v esencialnim oleji mimo jiné vyvolavaji vznik peroxidu vodiku, ktery snizuje expresi
hormonu auxinu zodpovédného za kofenové vlaseni. Prili§ velké mnozstvi peroxidu vodiku
navic zpusobuje bilou listovou pigmentaci (Lazarotto et al. 2014).

Vliv alelochemikalii miize byt druhoveé specificky. Slunecnicové seskviterpenové laktony
indukuji kliceni parazitické rostliny Orobanche cumana, zatimco na jiné druhy Orobanche

nemaji vliv (De Luque et al. 2000).
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5 Zavér

Rostliny pouzivaji rtzné obranné strategie proti bylozravcim. Typ obranného
mechanismu se odviji od aktudlnich i dlouhodobé plisobicich biotickych a abiotickych
podminek prostiedi, kde se rostlina vyskytuje.

Rostlina miize kompenzovat ztraty zptisobené byloZravcem riistem novych organti, branit
se pomoci morfologickych utvarii (trnt, trichomt), nebo se soustfedit na vyrobu jedovatych
latek. Malokdy jedinec pouziva vice strategii nardz, jelikoz oba procesy jsou energeticky
naro¢né. Jedna se o trade-off mezi strategiemi byt ,,rychly nejedovaty®, ¢i ,,pomaly jedovaty*.

SloZeni chemismu rostliny je velmi variabilni a 1i8i se v ramci druhu, populace i jedince
samotného. Pfesto je mozné vysledovat hlavni slozky sekundarniho metabolismu jednotlivych
taxonomickych jednotek.

Pro ¢eled” Asteraceae jsou charakteristickymi sekundarnimi metabolity isoprenoidy, mezi
které patii i seskviterpenové laktony. Seskviterpenové laktony obsahuji a-methylen-y-
laktonovou funkéni skupinu, kterd je zodpoveédna za znacnou ¢ast antiherbivornich uc¢inkt. Ma
prokazatelny vliv na hmyz, mékkyse, ale i na obratlovce vcéetné Cloveéka. Seskviterpenové
laktony se uplatiuji také v alelochemii a jsou hojné studované v souvislosti s invazivnimi
rostlinami. Biosyntéza seskviterpenovych laktoni piedstavuje jednu z chemickych
indukovanych obran rostlin.

Interakce mezi organismy prostiednictvim sekundarnich metabolitd jsou Ccasto
vicestupnové a podili se na nich hned vice druht rostlin i zivo¢ichli, nebo jde o kombinaci
zivého 1 nezivého okoli rostliny. Seskviterpenové laktony nejsou vyjimkou.

Dosavadni vyzkumy se zaméiuji pfedev§im na n€kolik roda celedi Asteraceae (naptiklad
Artemisia sp., Tanacetum sp., Centaurea sp.), zatimco ostatni zustavaji neprobadané. Také se
ukazuje, ze biosyntéza a skladovani seskviterpenovych laktonli nejsou vzdy ovlivnéné jen
jednim faktorem. Casto se jedna o souhru vice okolnosti; dochazi k riiznym kombinacim
interakci zastupci jak rostlinné, tak Zivo€i$né fiSe a nelze zanedbat ani vliv environmentélnich
podminek. I pies velké mnozstvi jiz publikovanych studii je spousta otdzek stale

nezodpovézena a zaslouZi si blizsi prozkoumani.
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