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Abstrakt

Invazni rostliny zpUsobuji celosvétoveé znacné ekologické a hospodarské sSkody. Aby bylo
mozné jejich plUsobeni zamezit, je tfeba porozumét mechanismlm rostlinné invaze. Jednim
z vysvétleni Uspésnosti invaznich rostlin je jejich efektivni vyuzivani zpétnovazebnych
interakci mezi rostlinou a pldou. Zpétnd vazba s pudou do velké miry ovliviiuje prospivani
rostliny. Zatimco u vétsiny rostlin byva vnitrodruhova zpétna vazba s pidou spiSe negativni,
u invaznich rostlin je pozorovana zpétna vazba méné negativni ¢i dokonce pozitivni. To mlze
byt dano tim, Ze invazni rostliny vykazuji schopnost ménit sloZeni pldy a pfizplsobovat ji

ku svému prospéchu. Tato prace se zabyva jednotlivymi slozkami zpétné vazby

mezi rostlinou a pldou, abiotickymi i biotickymi faktory ovliviiujicimi tento proces, a shrnuje
jejich vyznam pro rostlinné invaze. Pfedmétem navazujici diplomové prace bude vyzkum
vyznamu dil¢ich biotickych a abiotickych sloZek ve zpétné vazbé a zjistovani jejich role

v rostlinné invazi.

Klicova slova: rostlinné invaze, zpétna vazba mezi rostlinou a pldou, mutualismus, biotické

faktory, abiotické faktory

Abstract

Invasive plants worldwide cause considerable ecologic and economic damage. In order

to prevent this, it is necessary to understand the mechanisms of plant invasion.

One of the explanations of the success of invasive plants is their effective use of feedback
interactions between plant and soil. Plant-soil feedback greatly affects the prosperity of a
plant. While in most plants the intraspecific feedback is negative, invasive species show less
negative or even positive intraspecific feedback. This may be due to the fact that invasive
plants have the ability to alter soil composition to their advantage. This work deals with the
individual components of plant-soil feedback, abiotic and biotic factors influencing the
process, and summarizes their importance for plant invasion. The subject of the following
diploma thesis will be a research on the significance of the individual biotic and abiotic

components of the plant-soil feedback and assessing their importance for plant invasion.

Key words: plant invasions, plant-soil feedback, mutualism, biotic factors, abiotic factors
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Uvod

Rostlinné invaze jsou v soucasné dobé hojné zkoumanym jevem, nebot zpUsobuji
celosvétové znacné ekologické i hospodarské skody (Vila et al. 2010). Z vysledkt vzristajiciho
poctu vyzkuma vyplyva, Ze invaze jsou velmi komplexni problém, pro néjZ neexistuje zcela

jednoduché reseni.

Abychom dokazali invazim zabranit, potfebovali bychom byt schopni pfedpovidat invazni
potencial rostlin (Williamson 1999, Rejmdanek 2000a). Existuji modely, schopné oznacit lokality
nachylné k rostlinné invazi (Lazzaro et al. 2017) ¢i predikovat pohyb jiz zndmych invaznich rostlin
(Buckley and Csergo 2017). Ackoliv existuje mnoho teorii o mechanismech podmirujicich
invaznost rostlin (napf. Richards et al. 2006, Moravcova et al. 2010), stale nedokdzeme spolehlivé
predvidat, které druhy se jako invazni projevi, a které z jejich vlastnosti schopnost invaze

ovliviuji.

Vyznamnym faktorem ovliviiujicim invaznost rostliny by mohly byt zpétnovazebné interakce
mezi rostlinou a plidou (Klironomos 2002, Reinhart and Callaway 2004). Mnoho zavlec¢enych
druhl prekonava bariéry osidlovani nového arealu za pomoci navazani mutualistickych symbidz
s mistni padni biotou (Richardson et al. 2000a). DlleZitd je i schopnost ubranit se mistnim
patogendm ¢i herbivoriim (Reinhart and Callaway 2006). Rostliny mohou ménit sloZzeni padni
bioty (Klironomos 2002). Schopnost pozménéni podminek v p(idé tak, aby rostlina prosperovala

co nejlépe, tak mlze byt pro invazni rostlinu klicova.

Cilem této prace bude podivat se blize na téma zpétnovazebnych interakci mezi rostlinou
a pudou a jeho vyznam pro rostlinné invaze. Nejprve bych chtéla shrnout mechanismy rostlinné
invaze a faktory zvysSujici invaznost rostliny obecné. Poté se zaméfim na interakce ve zpétné
vazbé mezi rostlinou a pidou a podrobnéji popisu jednotlivé slozky této zpétné vazby, konkrétni
abiotické a biotické faktory. Zvlastni zietel potom bude bran na dopady jednotlivych slozek pady
na proces rostlinné invaze. Vyzkum skutec¢ného dopadu jednotlivych sloZzek zpétné vazby
mezi rostlinou a plidou na schopnost invaze rostliny bude obsahem moji navazujici diplomové

prace.



Rostlinné invaze

Rostlinné druhy mizZeme podle jejich plvodu rozlisit na plvodni (nativni) — tedy druhy, které
se vyvinuly na témz Uzemi, na kterém se vyskytuji nyni — a neptvodni, tedy druhy, které byly
na své soucasné plsobisté zavleceny odjinud. Ne kazdy naturalizovany druh (tedy v daném
prostfedi zdomacnély neplvodni druh) se vSak stane invaznim. Za invazni Ize povaZovat teprve
druh, ktery se ve svém neplivodnim prostredi nejen dokaze uchytit, ale je také schopen rychlého

Siteni (Richardson et al. 2000b)

Proces invaze Ize rozdélit do tfi fazi. Prvni z nich je introdukce, Cili zavle¢eni daného druhu
mimo jeho plvodni aredl, tedy prekonani geografické bariéry, a ustaveni populace tohoto druhu,
které vSak samo o sobé neslibuje dlouhodobé prezZiti druhu v novém aredlu. Ndsleduje faze druha
— naturalizace, v niZ jde o prekondni environmentalni bariéry: zavlecené rostliny vytvofi stabilni
sobéstacnou populaci. Ve treti fazi, fazi vlastni invaze, dojde k rozsifeni druhu mimo Uzemi jeho
introdukce. Druh, ktery prekond bariéru Siteni a odold biotickym a abiotickym podminkdm

nového arealu, se stdva invaznim (Richardson et al. 2000b).

Ze své podstaty jsou invazni druhy obtiZzné kontrolovatelné. Jejich ekologicky ¢i hospodarsky

dopad vsak mlze byt velmi negativni, proto je potieba snazit se jejich Sifeni branit.

Ekologické dopady jednotlivych invaznich druhd se mohou vyrazné lisit (Hejda, Pysek and
Jarosik 2009), invazni rostliny v ekosystémech vsak obvykle dosahuji dominance v porostu,
nahrazuji pdvodni druhy, snizuji diverzitu a vedou k homogenizaci fléry na téchto stanovistich
(Hejda et al. 2009). Dominance v porostu byva v invadovaném aredlu silnéjsi nez v aredlu
pGvodniho roziiteni (Hejda, Stajerova and Pysek 2017). K vyraznym zménam v sukcesi
invadovaného ekosystému muze dojit, kdyz invazni rostlina zméni dostupnosti Zivin — napfiklad
vyuzitim do té doby v aredlu neznamych dusik fixujicich symbiont( (Vitousek et al. 1987)
¢i naopak snizovanim dostupnosti Zivin produkci tézko rozloziteIného organického odpadu
(Pastor et al. 1984). Invazni rostliny také mohou ménit trofickou strukturu ekosystému

¢i frekvenci a intenzitu disturbanci (Vitousek 1990).

Kromé ekologickych skod zpUsobuji rostlinné invaze celosvétové také vyrazné skody
hospodarské a ekonomické (napf. Vila et al. 2010). Vysoké naklady na kompenzaci Skod
zpUsobenych invazemi a boj proti nim jsou tak urcitou dani za moderni zpUsob Zivota —

vyznamnym vektorem Sifeni invaznich druhu je totiz praveé lidska aktivita. Se zvysujici se mirou



cestovani, mezinarodniho obchodu a globalizace pocty zavle¢enych druh( stale rostou

(napf. Hulme 2009, Taylor and Irwin 2004, Rumlerova et al. 2016).

Paklize nelze zabranit priniku invaznich rostlin do nového arealu, je tfeba podchytit
pfipadnou invazi v pocatku, rychle vyhodnotit situaci a zasahnout — populaci dostat pod kontrolu
¢i zcela vymytit (Rejmanek 2000b). Rychlost nutnou pro Uspésny zdsah vSsak mohou omezovat

politické a ekonomické aspekty situace.

Samotna invaze druhu je ovlivnéna zaprvé vlastnostmi zavle¢eného druhu — jeho invaznosti,
tedy schopnosti usadit se a Sifit v novém prosttedi; zadruhé pak mnozstvim dostupnych semen
(,propagule pressure”) — tedy mirou imigrace nového druhu; zatreti pak invazibilitou prostredi —
nachylnosti daného prostredi k invazi (Lonsdale 1999, Davis, Grime and Thompson 2000, PySek

et al. 2008).

Invazibilita spoleCenstva
Invazibilitou rozumime nachylnost daného spolecenstva k invazi cizim druhem. Odviji se

od struktury ekosystému a je v ni odrdzena mira jeho nestability (Hui et al. 2016).

Invazibilita prostredi je nejvétsi mérou ovliviiovana klimatickymi podminkami, zejména pak
nahlymi zménami klimatu, naptiklad extrémnim suchem (Jimenez et al. 2011) ¢i mrazem.
Vliv klimatu pak ¢asto maskuje efekt dalSich proménnych: struktury krajiny, topografie, vystaveni
pozarim (Vicente et al. 2010), eutrofizace ¢i disturbanci zptisobenych lidskou ¢innosti
a intenzivniho pldniho hospodareni (Burke and Grime 1996). Obecné vice ohroZend invazi jsou
stanovisté v blizkosti lidskych sidel a komunikaci (Lazzaro et al. 2017). Podstatnad je diverzita
invadovaného spolecenstva (Tilman 1997). Nékteré vyzkumy ukazuji také zavislost invazibility

prostiedi na velikosti jedinct ptvodnich druhd v ném rezidentnich (Schamp and Aarssen 2010).

Invaznost

Invaznost byva definovana jako schopnost druhu pronikat na nova uzemi a efektivné se zde
Sifit. Je vSak obtizné ji néjak kvantifikovat ¢i oznacit néjaky obecny konzistentni znak, ktery by
zcela vysvétloval Uspésnost invaznich rostlin. Z velké ¢asti je tomu tak proto, Ze rlizné znaky
napomahaji prospivani a sifeni rostlin v riznych prostredich. | tak vSak Ize pozorovat

mezi nativnimi a invaznimi rostliny rozdily (Pyek, Prach and Smilauer 1995).



Invazni rostliny ¢asto vykazuiji lepsi, rychlejsi ¢i univerzalnéjsi schopnost vyuzivani zdroj
(Richards et al. 2006, Burns 2004), vétsi kli¢ivost a rychlost ristu v ranych fazich Zivotniho cyklu,
schopnost produkce vétsiho mnozstvi semen (Moravcova et al. 2010, Hao et al. 2009)
¢i schopnost Uspésného vyuziti clovéka k jejich Sifeni. PfevaZzuje u nich kompeticni strategie

(PysSek et al. 1995).

Jednou z vlastnosti rostlin, ktera podporuje jejich invaznost, je fenotypova plasticita.
Fenotypovou plasticitou se rozumi schopnost organismu ménit svou fyziologii a morfologii
na zdkladé zmén v okolnim prostredi (Schlichting 1986). U invaznich rostlin fenotypova plasticita
podporuje adaptaci na lokalni podminky, usnadnuje tak jejich preziti a Sireni v invadovaném
spolecenstvu (Richards et al. 2006, Godoy et al. 2011, Poulin et al. 2007, Annapurna and Singh
2003).

Jedna z hypotéz vysvétlujicich rostlinnou invazi — Enemy Release Hypothesis — popisuje jev,
ktery lze éesky oznacit jako Unik pfed pfirozenymi nepfdteli (Py3ek et al. 2008). Nékteré
introdukované druhy si s sebou nepfinaseji své specifické nepratele, v neplvodnim aredlu se
proto na rozdil od plvodnich druh( utkavaji spise s generalistickymi a tudiz méné efektivnimi
patogeny Ci herbivory (Keane and Crawley 2002). Pfi absenci regulace pfirozenymi neprateli pak
pochopitelné dochazi k vétsi hojnosti a snazsimu sifeni neplavodniho druhu (DeWalt, Denslow
and Ickes 2004). Rostlina zbavena specifickych nepratel pak také mlze misto obrany investovat
uSetfenou energii do vyvinu znakl vyhodnych pro kompetici, naptiklad velikosti ¢i plodnosti
(Callaway and Ridenour 2004). Protoze se jedna o unik pred pfirozenymi nepratelii z fad padni
bioty, je Enemy Release Hypothesis velmi dulezitym faktorem i pfi posuzovani zpétné vazby

mezi rostlinou a pldou.



Zpétna vazba mezi rostlinou a pidou
Jednim z velmi dUleZitych hracd ovliviujicich invaznost rostlin maze byt zpétna vazba
mezi rostlinou a pddou, v niz rostlina roste (plant-soil feedback). Tato zpétnd vazba muze vyrazné

ménit jak prospivani rostliny, tak sloZzeni a fungovani rostlinou kultivované pady (Bever 1994).

Zpétna vazba zahrnuje fyzické, chemické ¢i biochemické vlastnosti plidy a procesy v ni
probihajici, ale také biologickou slozku — slozeni a ¢innost pldni fauny a mikrobioty (Ehrenfeld,
Ravit and Elgersma 2005). Pfi porovnavani efektu biotické a abiotické slozky pldy je pochopitelné
potieba brat v potaz fakt, Ze rostlina svym plisobenim méni slozky pady soubézné

a Zze mezi témito slozkami dochazi k dalSim vzdjemnym interakcim (Bezemer et al. 2006).

Pro vyzkumné ucely byva oddélovana vnitrodruhova (pfima, intraspecificka) a mezidruhova
(nepfim3, interspecifickd) zpétna vazba. Vnitrodruhova zpétna vazba popisuje vliv rostlinného
druhu prostfednictvim pudy na jedince stejného druhu; mezidruhova zpétna vazba naopak
ukazuje vliv padniho plsobeni druhu na odlisné druhy sdilejici téZ stanovisté. Celkovy dopad
zpétnovazebnych interakci se odviji od relativnich velikosti pfimych a nepfimych zpétnych vazeb

(Bever, Westover and Antonovics 1997).

Zpétnd vazba mezi rostlinou a plidou muze byt z pohledu rostliny pozitivni, neutrdlni, nebo
negativni. Jako pozitivni zpétnou vazbu oznacujeme situaci, kdy je interakci s paddou prospivani
rostliny podporovano — muze tak vici ostatnim druh(im ziskavat jakousi vyhodu, vedouci
potencidlné az k dominanci v rostlinném spolecenstvu. Pfi absenci pddnich symbiont( pak
naopak mUze byt prosperita rostliny silné omezena. Pfi negativni zpétné vazbé se rostliné vinou
interakce s pidou dafi hiif a jeji rdst a Sifeni jsou spiSe tlumeny, ¢imZ je jeji dominanci
na stanovisti zabrafiovdno. Negativni zpétna vazba mezi rostlinou a pldou je tedy dllezitym

prvkem v udrzovani diverzity rostlinného spolecenstva (Bever et al. 1997, Bever 2003).

Casovy horizont, ve kterém maze dojit k vyvinuti ustadleného vztahu mezi rostlinou a plidou,
pravdépodobné neni pfilis dlouhy, lisi se vSak doba, za jak dlouho se projevi jednotlivé slozky
pady — zatimco abiotické podminky se mohou ménit velmi pomalu, pldni biota mizZe reagovat
béhem mésicli (Kardol, Bezemer and van der Putten 2006). Vliv mGze mit také stupen sukcese,
jehoz je rostlina soucasti — byly pozorovany rozdily mezi rané sukcesnimi druhy, u nichz
dochazelo spisSe k negativni zpétné vazbé, a naopak pozdné sukcesnimi druhy, které vykazovaly

pozitivni zpétnou vazbu (van de Voorde, van der Putten and Bezemer 2011). Pozitivni zpétna



vazba u rostlin pozdni sukcese pak byla podminéna stejnym sukcesnim starim pady (Kardol et al.
2006). MoZnost jedince rostliny navazat s pdou pozitivni ¢i negativni zpétnou vazbu mze
zaviset na typu pldy (Bezemer et al. 2006), rostliny vSdak mohou projevovat i schopnost
pfizplsobeni se riznym typim pudy, tato schopnost pak muZe byt specifickda pouze pro nékteré

druhy (Perkins, Hatfield and Espeland 2016).

V poslednich letech probihaji vyzkumy sledujici souvislost mezi zpétnovazebnymi
interakcemi a invaznosti rostlin. Klironomos (2002) zaznamenal, Ze zatimco invazni rostliny
v Severni Americe vykazuji pozitivni vnitrodruhovou zpétnou vazbu, vzacné plivodni rostlinné
druhy vykazuji vnitrodruhovou zpétnou vazbu negativni. V dalSich studiich byla u invaznich rostlin
zaznamendna o néco méné negativni vnitrodruhova zpétnd vazba v invadovaném prostfedi nez
v prostfedi nativnim (Reinhart and Callaway 2004, Smith and Reynolds 2015). Pozitivnéjsi
vhitrodruhova zpétna vazba mize invazni rostlinu v nepivodnim prostredi oproti domacim

rostlindm vyrazné zvyhodnit.

Abiotické slozky

Mezi abiotické, tedy nezivé faktory, podilejici se na zpétné vazbé mezi rostlinou a plidou,
pocitdme zejména mnozstvi vody v pudé, sloZeni pady a dostupnost Zivin v ni. Na rozdil
od biotickych faktort plsobi abiotické faktory ve zpétné vazbé méné druhové specificky (Aerts

and Chapin 2000).

Rast rostliny si Zada neustalou vyménu iontd mezi rostlinou a plidou. lonty vstupuji z pevné
faze pldy do pldniho roztoku, odkud jsou vstfebavany kofeny rostliny, kterymi jsou
bud’ ukladany, nebo transportovany do vyssich ¢asti rostliny, aby mohly byt zpracovany

v rostlinném metabolismu (Fried and Shapiro 1961).

Nejcastéji byvaji limitujicimi prvky pro rostliny dusik a fosfor (Aerts and Chapin 2000).
Obé tyto latky hraji duleZitou roli ve stavbé a fungovani rostliny: Oba jsou vyznamnymi
strukturnimi prvky v nukleovych kyselinach a jsou zapojeny v energetickém metabolismu. Dusik
je jednim ze zakladnich stavebnich kamen( bilkovin a hraje roli ve vSech enzymatickych
procesech rostliny (Marschner 1995). Dusik mohou rostliny pfijimat organicky, ve formé nitratd
¢i ve formé amonnych sloucenin. Preferovany zpUsob vstfebavani dusiku se pak lisi u jednotlivych
rostlin v zavislosti na prostredi, ve kterém rostou, a na dostupnosti jednotlivych forem dusiku

(Atkin 1996). Dostupnost dusiku se zvySuje s postupujici sukcesi. Dle Tilmana (1986) také druhy



odlisnych sukcesnich stadii vykazuji riznou schopnost vyuziti dusiku: druhy dominantni v rané
sukcesi vaZzou dusik dostupny v pdé efektivnéji a dokazi tak i v na dusik chudé ptdé vytvofit vice
biomasy nez druhy dominantni v pozdni sukcesi, kdy je obsah dusiku v padé vyssi. Hromadéni
dusiku v ekosystému je pravdépodobné jednim z fidicich mechanism( urcujicich rychlost sukcese
(Berendse 1990). V pfijmu pro rostliny nezbytné dulezitych latek sehrava nezbytnou roli padni
biota: rozkladacdi, mykorhizné symbiotické houby ¢i dusik fixujici symbiotické bakterie (Aerts

and Chapin 2000) — viz Obr.1 — Cyklus Zivin.

Navrat Zivin do pldy je zprostifedkovan predevsim rostlinnym odpadem. Z néj jsou Ziviny
uvolnény fyzickym vyluhovanim a rozkladem pldnimi organismy (Staaf and Berg 1982).
O rychlosti zdostupnéni Zivin rozhoduji ve velké mire klimatické podminky, velmi ovSsem zalezi
i na sloZeni tlejiciho materialu, napftiklad listy stalezelenych rostlin, obsahujici velkd mnozstvi
ligninu, budou rozlozeny pomaleji nez listy opadavych drevin, rostoucich ve stejnych klimatickych

podminkach (Aerts and Chapin 2000).

Schopnost rostliny pfijimat minerdlni vyZivu se méni v zavislosti na dostupnosti vody (Burke
et al. 1998). Spolu s ni se méni i strategie rostlin, v pfipadé suchého prostredi Ize pozorovat
napftiklad vyssi investice do kofenového systému. Dostupnost vody je klicova nejen pro rostlinu,
ale i pro padni organismy, a umoziuje tak jejich ¢innost, at uz je pro rostlinu prospésna
Ci Skodliva (Emmett et al. 2004). Podle Rena (Ren et al. 2015) mUzZe hojnost vody stimulovat
aktivitu organismu zptistupnujicich rostliné dusik a fosfor, rostlina se snadnéjSim pristupem
k témto latkam pak bude produktivnéjsi, vytvori vice biomasy, kterd po svém odumfeni plidu
opét obohati a vytvofi tak pozitivni zpétnou vazbu. Extrémni sucha mohou vyrazné tlumit nejen
rast rostliny, ale i ¢cinnost pGdni bioty. Jejich dopad zalezi na ¢asti vegetacni sezdny, kdy sucho
nastane (Wang et al. 2015). V prostredi, kde voda jiz neni limitujicim faktorem, podileji se
na urcovani smérovani rostlinného spoleCenstva vice i dalsi abiotické faktory, napfiklad mnozstvi

svétla ¢i dostupnost dusiku (Burke et al. 1998).

Také zmény pH puady, zvySena koncentrace vapenatych ¢i uhli¢itanovych iontd v pidnim
roztoku, mohou zménit rozpustnost a dostupnost mineralnich latek v pidé, ¢imz mohou vyrazné

ovlivnit i prospivani i rlst rostliny (Tyler and Olsson 2001).



Ve vnitrodruhové i mezidruhové zpétné vazbé mezi rostlinou a plidou se abiotické faktory
prostiedi vyrazné projevuji v mife vyCerpani v plidé dostupnych Zivin (Berendse 1994).

Z hlediska vnitrodruhového feedbacku jsou na tom |épe rostliny, které Ziviny Cerpaji efektivnéji.
Z hlediska mezidruhového feedbacku se pak jevi vyhodnéji vyCerpat Ziviny rychleji

nez kompetitor.

Schopnost Iépe vyuzit abiotické podminky v plidé by mohla byt jednou z charakteristik
invaznich rostlin. Naptiklad v pokusu porovndvajicim vykon invaznich a neinvaznich rostlin
pfi snadné dostupnosti zivin (Burns 2004) prokazaly pokusné invazni rostliny schopnost vyuzit je

efektivnéji, a to nezavisle na mnozstvi dostupné vlhkosti.
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Obr. 1 — Cyklus Zivin — Rostlinny organicky odpad (Litter) je rozkladan rozkladaci z fad bakterii a hub (1),
Fiviny jsou posléze prijimany prostfednictvim kofenovych a mykorhiznich systéma (2,3). Cinnosti padni
bioty mGze dojit i k imobilizaci (znepFistupnéni) Zivin (4). Ke ztratam Zivin mGze dochazet Unikem plynného
dusiku pfi rozkladu amonnych sloucenin (5) ¢i vyluhovanim (6). Dusik z atmosféry mulze byt fixovan
symbiotickymi bakteriemi (7). (Pfevzato od van der Heijden, Bardgett and van Straalen 2008)



Alelopatie
Specifickym zpUsobem zmény abiotickych podminek v pldé, prohlubujicim vyrazné
mezidruhovou negativni zpétnou vazbu, je alelopatie — jev, kdy rostlina vylucuje do pudy

chemické latky, které omezuji rlist ¢i Siteni sousedicich organisma.

Témito chemickymi latkami jsou fytotoxiny vznikajici jako sekundarni metabolity rostlin (tedy
latky, které nemaiji zjevnou roli v bézném metabolismu rostliny). Chemicky se jedna o mnoho
rozli¢nych druht organickych sloucenin, naptiklad flavonoidy, alkaloidy, kumariny, terpeny
¢i fenoly (Rice 1984). Slouceniny s alelopatickym potencidlem Ize nalézt prakticky ve vSech
rostlinach. K jejich uvolnéni pak miZe dojit mnoha cestami — napfiklad vyloucenim koreny,
Zldzami ¢i povrchem listli nebo zetlenim rostliny ¢i jejich ¢asti. Dfive Ci pozdéji si vSak
alelochemické Iatky najdou cestu do ptidy a mohou tak plisobit na okolni organismy (Whittaker
and Feeny 1971). | mald mnoZstvi takto vylu¢ovanych toxind mohou byt u postizenych rostlin

zodpovédna za vyrazné utlumeni rdstu nebo omezeni absorpce Zivin ¢i minerdld (Muller 1966).

Podle ¢etnych vyzkumu je schopnost alelopatického plsobeni charakteristicka pro invazni
rostliny a mdze byt jednim z prevladajicich mechanisma jejich invaznosti (napf. Uddin et al. 2017,
Murrell et al. 2011, Hierro and Callaway 2003). Alelopaticky efekt rostliny se mize zvySovat v ji
neplvodnim prostiedi (Yuan et al. 2013), invazni rostliny si do invadovaného aredlu mohou
napriklad pfinaset latky, se kterymi se tamni rostliny nikdy pfedtim nesetkaly. Schopnost jedince
rostliny produkovat takové latky pro néj mize byt selekéni vyhodou a zpUsobit tak rychly vyvoj

této ,zbrané” — napfiklad vyssi produkci alelopatickych latek (Callaway and Ridenour 2004).

Mira, do jaké se alelopatie projevuje, zaleZi na konkrétni kombinaci alelopatickych a jimi
postizenych druh(, nelze vyloucit ani vliv plivodu alelopatické latky vylucujicich jedincl ¢i jedincl
pfijimajicich rostlin (Prati and Bossdorf 2004). Podle Mullera (1966) jsou postizené druhy
vUuci alelopatii zranitelnéjsi v dobé kli¢eni a rlstu mladych semenacku, proto je alelopatie

patrnéjsi ve vegetaci, kde prevazuji kratkovékeé rostliny nad vytrvalymi.

Kromé dopadu alelopatickych latek pfimo na okolni rostliny je pozorovano i jejich plsobeni
na pGdni biotu: alelopatické rostliny mohou svym chemickym pusobenim napfiklad redukovat
mnozstvi patogenl v padé (Zhang et al. 2009b) ¢i omezovat funkci symbiotickych bakterii

vazajicich dusik (Rice 1984). Alelopatické mikrobialni inhibitory chrani i dosud nekli¢ici semena



a umoznuji tak dlouholetou dormanci semen nékterych druhll. Semena by totiz bez inhibice

mikrobidlnich organismu rychle podlehla rozkladu ptdni biotou (Rice 1984).

Intenzita produkce alelopatickych latek se lisi v riznych typech substratd (Parepa and
Bossdorf 2016). Stejné jako napfiklad ochrana pfed herbivory, tvorba alelopatickych latek je
pro rostlinu metabolicky nakladna, pfi rozdélovani Zivin pak zfejmé dochazi k trade-offu mezi
rastem a alelopatii. | proto mohou byt zndmky alelopatie vyraznéjsi v plidé bohaté na ziviny

(Parepa and Bossdorf 2016).

Alelopatické latky mohou ucinkovat okamzité Ci pretrvavat v pudé jako jakési zbytkové
dédictvi (Allelopathic legacy). Vliv na konkurenceschopnost plvodni rostliny maji latky v obou
pfipadech, nicméné zatimco fytotoxiny s okamzitym ucinkem ji sniZuji, alelopatické dédictvi na ni

mohou mit i pozitivni Ucinky (Del Fabbro and Prati 2015).

Alelopatické ucinky rostlin jsou odedavna pozorovany a vyuzivany v zemédélstvi — rlst
plevele potlacuje napfiklad pohanka (Fagopyrum sp.) Ci oves (Avena sp.) (Weston 1996).
Schopnost nékterych rostlin ménit podminky v padé je také jednou z pficin Uspésnosti
zemédélské strategie rotace plodin (Farooq et al. 2011). Uméld aplikace alelochemikalii m(ze byt

vyuzivana jako doplnék klasickych syntetickych herbicidl (Farooq et al. 2011).

Biotické slozky

Zivé organismy v padé predstavuji daleZity aspekt fungovani rostlin. Vzhledem k obrovské
diverzité pldnich organismu je velmi obtizné popsat funkci takového celku obecné.
Na strané jedné mohou rostlinu poSkozovat patogenni bakterie ¢i houby a drobné organismy,
napriklad hlistice. Na strané druhé pak mohou symbiotické bakterie pomoci rostliné rozkladat
mineralni latky, pro vétsinu rostlin je stéZzejni spoluprace s mykorhiznimi houbami (Obr. 1).

V kazdém pripadé je souZziti padnich organism( a rostlin bohaté provazano (Bever 2003).

Padni biota mlzZe do velké miry ovliviovat strukturu rostlinného spolecenstva a silné
ovliviiuje relativni vyskyt rostlinného druhu na stanovisti (Klironomos 2002). V zavislosti
na rovnovaze mezi antagonistickymi a mutualistickymi interakcemi m(zZe usnadnit ¢i omezit
uspéch rostlinného druhu (Parepa, Schaffner and Bossdorf 2013). Schopnost invaznich rostlin
prekonat nastrahy a efektivné vyuzivat vyhody poskytované souzitim s pldnimi organismy pak

muze byt rozhodujici v boji o dominanci v invadovaném porostu.
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Patogeny

Nemoci rostlin zplsobené patogennimi organismy, mezi néz Ize pocitat patogenni bakterie,
houby ¢i viry, Ize nalézt ve vSech rostlinnych spolecenstvech (Burdon 1987). Patogeny snizuji

produktivitu rostliny, tlumi vyvoj kofenového systému a snizuji jeji konkurenceschopnost.

Vyraznéjsi dopad na rostlinu pak maji pfedevsim druhové specifické patogeny.
Jejich asociace s urcitou rostlinou jim umoznuje specializaci a vétsi dopad na prosperitu rostliny
(Mills and Bever 1998). S prodluZujicim se souZzitim s rostlinou dochazi k jejich mnozeni
a zesilovani jejich dopadu na hostitelskou rostlinu (Klironomos 2002). Kumulace druhové
specifickych patogeni je napfiklad jednim z hlavnich dlivodd nutnosti rotace plodin

na zemédélskych pldach (Larkin and Honeycutt 2006).

Padni patogeny se tedy stavaji dalezitymi Ciniteli vnitrodruhové negativni zpétné vazby.
Svym plsobenim, tlumicim prospivani jednotlivych druhd, vyrazné ovliviiuji kompetici rostlin
a umozniuji souziti jinak silné konkurencnich rostlin (Bever 2003). Patogeny tak hraji roli
ve struktute rostlinného spolecenstva a vydatné pfispivaji k udrzeni diverzity v ném (Mills
and Bever 1998). Intenzita dopadu negativni zpétné vazby na rostlinu zavisi na hustoté patogenu
v jejim okoli (Bever et al. 1997, Burdon 1987). Rostliny, kolem nichz se patogeny akumuluji
pomaleji, tak maji vétsi Sanci se v porostu prosadit (Klironomos 2002). Obranu pred infekci jim
mohou poskytovat zdédéné znaky znesnadnujici infekci, napfiklad rychlejsi vegetativni mnozeni,
schopnost koren(l nevétvit se v mistech intenzivniho vyskytu patogen( ¢i schopnost disperze

semen daleko od matefrské rostliny (van der Putten 2000).

Dalsim zpusobem, jak se rostlina mlze osvobodit od ¢asti patogend, je jiz zminény
mechanismus Enemy Release Hypothesis — introdukované druhy osvobozené od svych druhové

specifickych patogenl maji v invadovaném Uzemi zjevnou vyhodu (Reinhart and Callaway 2006).

Symbiotické bakterie

V rhizosfére nékterych rostlin mizeme nalézt bakterie podporujici jejich prospivani. Bakterie
mohou Zit volné v padé ¢i v tésné asociaci s rostlinou, jako je tomu napftiklad u hojné zkoumané

Celedi Fabaceae (van der Heijden et al. 2006, Virtanen 1947, Weir et al. 2004).

vvvvvv

fixace atmosférického dusiku ¢i rozkladani nerozpustnych organickych sloucenin. Takto ziskany

dusik pak mGze bakterie pfeménit na rostlinou vstfebatelné slouceniny. Zejména v oblastech
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na dusik chudych jsou padni bakterie daleZitymi regulatory produktivity rostlin (van der Heijden
et al. 2008). Nékteré invazni rostliny vykazuji schopnost vytvofit symbioticky vztah s nativnimi
bakteriemi vazajicimi dusik i v oblastech, kde takova asociace u plvodni fléry neni bézna
(Richardson et al. 2000a). Nékteré zavlecené druhy si mohou své specifické symbionty pfiviéct

s sebou (Weir et al. 2004).

Symbiotické bakterie také usnadnuji rostliné zisk dalSich, hGfe dostupnych minerdlnich latek,
napftiklad jen minimalné rozpustného Zeleza, které je pro rostliny tfetim nej¢astéji limitujicim

prvkem (Crowley et al. 1991, Zhang et al. 2009a).

Bakterie v rhizosféfe mohou byt také jednim ze zdroji ristovych fytohormonu cytokinin(
(Nieto and Frankenberger 1989). Cytokininy stimuluji bunécné déleni a ve vysledku svého
pUsobeni vyrazné podporuji rist a vyvoj rostliny. Ackoliv jsou rostliny schopny vytvéret si tento
hormon i samostatné (Kakimoto 2001), rostliny inokulované cytokininy produkujicimi bakteriemi

vykazuji vyrazny nar(st v mire ristu kofenl i nadzemni ¢asti (Arkhipova et al. 2005).

Nezanedbatelnou funkci padnich bakterii je také jejich schopnost omezovat plsobeni
patogenu (Broadbent, Baker and Waterworth 1971). Napftiklad rostliné prospésné bakterie rodu
Pseudomonas potlacuji patogeny tvorbou antimikrobidlnich slou¢enin a indukci obrannych
mechanismu vlastni rostliny, ale také kompetici o Ziviny, Zelezo a Zivotni prostor (Keel and Defago
1997). Pldni mikroorganismy také vykazuji schopnost potlacovat ucinky alelopatickych latek.
Biomasa a aktivita pidnich mikroorganismu schopnych rozkladat alelochemikalie se pak

pochopitelné zvysuje s prodluZujici se invazni historii ptdy (Li et al. 2015).

Diky vSem vyhodam, které hostitelské rostliné prinasi, je ¢innost symbiotickych bakterii
neoddélitelnou soucdsti vnitrodruhové zpétné vazby mezi rostlinou a ptidou, obvykle pfispivajici

k jeji pozitivni sloZce (Bever et al. 1997).

Mykorhiza

Do fungovani ekosystému vydatné zasahuje také symbidza mezi cévnatymi rostlinami
a pudnimi houbami. Mykorhizni symbidza je vztah, ze kterého ma obvykle uzitek jak hostitelska
rostlina, kterd za pomoci houby ¢erpd z pldy minerdlni vyzivu, kterd by pro ni jinak byla
nedostupna ¢i dostupna jen velmi obtizné, tak houbovy organismus, ktery od rostliny ziskava

asimilaty potrebné pro svou vyZivu (Gryndler et al. 2004).
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PFri mykorhizni symbidze jsou vnitini prostory korene — rhizodermis a primarni korfenova kura
— propojeny hyfami mykorhiznich hub s pldnim prostrfedim (Gerdeman 1968). Houba neinvaduje

endodermis, stélé ani kofenovy meristém (Gryndler et al. 2004).

Mykorhizni symbidzy obvykle délime na ektomykorhizni a endomykorhizni (Gryndler et al.
2004). Pti ektomykorhizni symbidze se houba drzi mimo bunky hostitelské rostliny, tvofi mezi
nimi tzv. Hartigovu sit, a obvod kofene obaluje hyfovym plastém. Ektomykorhiza je typicka
zejména pro dreviny (Newman and Reddell 1987). V lesnich ekosystémech dochazi kvili velkému
mnozstvi rozkladajiciho se rostlinného odpadu k mineralizaci dusiku ¢i fosforu v padé jen pomalu.
Ektomykorhiza, plsobici zejména v nejmélcich vrstvach pudy, pak Ziviny v organickém odpadu

obsaZzené mUzZe zprostfedkovdvat (Read 1991).

PFfi endomykorhizni symbidze pronikaji vidkna mykorhizni houby do vnitfnich prostor bunék
kofene hostitelské rostliny (Gryndler et al. 2004). Jednim z typ(i endomykorhiznich symbioz je
erikoidni mykorhiza. Ta je charakteristicka pro rostliny ¢eledi Ericaceae, rostouci v kyselych
pladach s minimalni mineralizaci Zivin. Mykorhiza je zde zcela klicova pro zpfistupnéni dusiku
a fosforu, jez se ve viesovistich vyskytuji témér vyhradné v podobé organickych zbytk( (Read
and Perez-Moreno 2003). DalSim typem je orchideoidni mykorhiza, vyskytujici se pouze u rostlin
radu Orchidales. Tato symbidza je pro orchideje klicova uz od momentu kli¢eni, ¢asto vsak setrva

po cely Zivot rostliny (Rasmussen 2002).

Nejrozsifenéjsim a také nejvice univerzalnim typem mykorhizni symbidzy je arbuskularni
mykorhiza (Newman and Reddell 1987). Jeji vyskyt je predpokladan az u 95 % druht cévnatych
rostlin. Své pojmenovani ziskala arbuskularni mykorhiza diky kefi¢kovitym Utvardm (arbuskultim),
které houby pro efektivnéjsi vymeénu latek tvofi v primarni kiife kofene hostitelské rostliny.
Arbuskularni mykorhiza se na rozdil od predchozich dvou typl vyskytuje i v zasaditéjsich ptidach.
V téch jsou aktivné;jsi pudni bakterie, rozkladajici a zpfistupnujici dusik, organického odpadu je
tak vyrazné méné a limitujicim prvkem pro rast rostlin se stava fosfor (Read 1991). Houby tvofici
arbuskularni mykorhizu pochdzi vyhradné z oddéleni Glomeromycota, pro vsechny zastupce
tohoto oddéleni je zaroven fotosyntetizujici partner nutny pro dokonceni zZivotniho cyklu
(Parniske 2008). Doklady tohoto mutualistického vztahu, sahajici az do spodniho devonu,
naznacuji, ze arbuskuldrni mykorhiza mohla hrat roli i pfimo v osidlovani souse rostlinami (Remy

et al. 1994).
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Arbuskularni mykorhiza zlepsSuje schopnost kofenového systému absorbovat zZiviny (George,
Marschner and Jakobsen 1995) — hyfy mykorhiznich hub mnohonasobné zvétsuji povrch
kofenového systému rostliny, jejich vldakna s primérem mensim prlmeéru korenl snaze dosahuji
na tézko dostupna mista, predevsim ale dokaZzou houbovi symbionti rozkladat organickou hmotu
a uvolnéné Ziviny zprostredkovat svému hostiteli (Read and Perez-Moreno 2003).

Houba v mykorhizni symbidze na oplatku ptijima od hostitelské rostliny uhlikaté latky.
Mykorhizni symbidza sice zvétsi biomasu a fotosyntézu hostitelské rostliny, pomérné velkd ¢ast
fotoasimilatd (uvadéno je 4-20 %) vSak sméfuje do mykorhizniho kofenového systému (Bago,

Pfeffer and Shachar-Hill 2000).

Rostliny v mykorhizni symbidze vykazuji vétsi rdst a vynosy (Mosse 1973), snaze pfijimaji
vodu (Davies, Potter and Linderman 1992) a mineralni latky (George et al. 1995) a mohou byt
odolnéjsi vaci nékterym skldclm (Hooker, Jaizmevega and Atkinson 1994). Pozitivni vliv
mykorhizy na rostlinu se projevuje zejména v mélo urodnych plddach (Gerdeman 1968), kde ma
rostlina tendenci tvofit mykorhizu s vyhodnéjsim symbiontem. Napfiklad ve vyzkumu Johnsonové
(Johnson 1993) prospivaly rostliny péstované v na zZiviny chudé p(idé Iépe nez rostliny v pidé

hnojené.

Vytvoreni mykorhizy s vyvhodnym symbiontem je jednim z hlavnich mechanism( pozitivni
vnitrodruhové zpétné vazby rostliny. Vyhodnost svazku m(ize zalezet na konkrétnim druhu
houbového symbionta (Stampe and Daehler 2003), arbuskuldrné mykorhizni symbidza vsak
nebyva pfilis druhové specificka (Borowicz and Juliano 1991). To je pro zavlecené rostliny
vyhodné, nebot si snadno najdou mykorhizniho partnera i v nové osidleném arealu (Reinhart
and Callaway 2006). ProtoZze mycelia mykorhiznich hub mohou byt propojena s vice rostlinami
najednou, neda se vyloucit, Ze invazni rostliny vyuZivaji mykorhizni systémy i paraziticky: ¢erpaji
jejich vyhody, ale vyhybaiji se vydajliim na udrzbu sité (Schlaepfer et al. 2005). Podle novéjsich
vyzkuma invazni druhy rostlin vyuzivaji v mykorhize jiné houby nez druhy plvodni (Busby et al.
2013, Zhang et al. 2010). Vyzkum Zhanga na Solidago canadensis (2010) dokonce ukazal, ze
rostlina dokaze upravit sloZzeni mykorhiznich spoleéenstev tak, aby pro ni bylo nejvyhodnéjsi,
na ukor druhli podporujicich pavodni rostliny. Tyto jevy ukazuji, Ze rlznymi zplsoby dosazena
pozitivni zpétnd vazba mezi rostlinou a mykorhiznim symbiontem v plidé muze vyrazné zvysSovat

Uspésnost invaze rostliny.
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Drobné pudni organismy

Vliv na vnitrodruhovou zpétnou vazbu mezi rostlinou a plidou Ize pozorovat i u drobnych
zivocichu Zijicich v pudé — padnich ¢lenovcd, hlistic, krouzkovct ¢i prvokl (Bonkowski, Villenave
and Griffiths 2009). Zp(sob, jakym je vedena vétsSina pokusl zamérenych na zpétnou vazbu
mezi rostlinou a plidou, vSak bohuzel sledovani vlivu meso- a makrofauny ¢asto vylucuje (Voorde,
van der Putten and Bezemer 2012), a proto mUze byt podil téchto organism( na celkové zpétné

vazbé podcenovan.

Padni meso- a makrofauna pritom plsobi na pldni systém mnoha zpUlsoby. Mlze puUsobit
na rostlinu samotnou — Zivit se jeji Zivou tkani (napfiklad parazitické hlistice i larvy hmyzu se Zivi
obsahem bunék kofena rostlin (Bonkowski et al. 2009)), ovliviiovat ¢i konzumovat jiné pdni
organismy (Petersen and Luxton 1982) nebo rozkladacskou ¢innosti ménit abiotické poméry
v ptdé (Filser 2002) i jeji stavbu (Bradford et al. 2002). Fungivorni organismy mohou sniZovat

Uspésnost patogennich i mykorhiznich hub (Klironomos and Ursic 1998).
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Navazujici diplomova prace
V navazujici diplomové préaci bude mym cilem porovnat roli jednotlivych sloZzek pldy

ve vnitrodruhové zpétné vazbé u invaznich a neinvaznich rostlin.
Budu se snaZit odpovédét na nasledujici otazky:

* Je vnitrodruhovy plant-soil feedback ovlivnén primdarné biotickou ¢i abiotickou

slozkou pldy?
* LiSi se vyznam téchto sloZzek mezi invaznimi druhy a domacimi dominantnimi

druhy?

Pro ucely zodpovézeni téchto otazek byly sestaveny dvojice pfibuznych rostlin tvorené vidy

invaznim druhem a nativnim druhem schopnym dominance v porostu.
V prvni fazi pokusu je jednotlivymi pokusnymi rostlinami kultivovana ¢ast pokusné pudy.

Ve druhé fazi pokusu potom budou pokusné rostliny péstovany v rlizné osetrené padé
kultivované a ve stejnym zplsobem oSetfené pldé kontrolni, nekultivované. Osetfeni pady
budou zahrnovat napfiklad jeji sterilizaci, inokulaci pivodni ptdou ¢i inokulaci bakterialnim

filtratem z ptvodni pldy.

U pokusnych rostlin bude zjistovana klicivost semen, prezivani semenackd, po sklizni pak

predevsim celkova biomasa, root-shoot ratio a pfipadné pocet kvétl ¢i semen.

Rozdily mezi jednotlivymi oSetienimi pldy ve druhé fazi pokusu by mi mély pomoci filtrovat
vliv mykorhiznich symbiont(, bakterii a pldnich patogen( ¢i pouze samotnych abiotickych

podminek v pldé.

Vliv téchto sloZzek potom budu moci porovnat mezi invaznimi a neinvaznimi druhy a sledovat

tak roli jednotlivych slozek plant-soil feedbacku v rostlinné invazi.
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Zaveér

Pozitivni vnitrodruhova zpétna vazba je ddna predevsim spolupraci rostliny s pldnimi
symbionty, zejména mykorhiznimi houbami a bakteriemi. Tyto organismy predevsim usnadnuji
rostliné pfijem Zivin, mohou ji vSak také poskytovat ochranu pfed patogeny ¢i zprostifedkovavat
jiné uzitec¢né latky. Negativni vnitrodruhova zpétnd vazba pak mize byt zpisobena napfiklad
vyCerpanim Zivin z pudy nebo cinnosti ptdnich patogent, drobnych pldnich herbivort
¢i parazitd. V negativni mezidruhové zpétné vazbé plsobi vyznamné i alelopatie, schopnost
rostlin vyluCovat latky, které tlumi rist a vyvoj jejich kompetitor(i. Padni biotu i abiotické slozky
pldy je vSak potieba vnimat jako propojeny celek, protoze ¢innost jednotlivych pldnich CinitelQ
je bohaté provazana a zména v dopadu pusobeni byt jen jediného z faktord by mohla mit Siroky

dopad na vSechny ostatni slozky fungovani pudy.

Zpétnd vazba mezi rostlinou a pUdou je jednim z vysvétleni mechanismu invaznosti. Invazni
uspéch rostliny mize byt vyrazné podporen jejim Unikem pfirozenym nepratelim, druhové
specifickym herbivorlim ¢i patogenlim, a navazanim mutualistickych symbidz s organismy
v invadovaném arealu. Sance plvodniho spoleéenstva ubranit se invadujici rostliné pak zvy3uji
mistni plvodni a pro zavle¢enou rostlinu neznamé patogeny, herbivofi a paraziti ¢i absence

pro zavle€enou rostlinu klicovych symbiont(i (Reinhart and Callaway 2006).

Abychom mohli Sifeni invaznich rostlin efektivné branit, je tfeba zavadét takova opatreni,
kterd budou brat v potaz co nejvice faktord ovliviiujicich schopnost rostlin invadovat nova Uzemi.
K vytvoreni takovych opatieni je vSak potfeba znalost celé problematiky a zejména vzajemné
provazanych interakci jednotlivych jevl, u nichZ byla souvislost s rostlinnou invazi prokazana.
Vyzkumy zpétné vazby mezi rostlinami a pidou sehravaji v ziskavani takovych védomosti

dalezitou roli.

Do budoucna citim dulezitost zejména komplexnich vyzkum, zahrnujicich poznatky
z maxima vyzkumu zkoumajicich vliv dil¢ich faktor sehrdvajicich roli v rostlinné invazi. Nicméné
ani v idealnim pokusu, zahrnujicim vSechny dosud zndmé mechanismy, jez by mohly invazi
ovliviiovat, v nejblizsich letech pravdépodobné neziskdme univerzalni odpovéd ¢i lék
na rostlinnou invazi, nebot v kazdém individualnim ptipadé rostlinné invaze mize byt

rozhodujicim faktorem néco jiného.
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