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Lovci, nebo zahradnici?
Komplexni vyzkum
vodnich masozravych bublinatek

Bublinatky (Utricularia, ¢eled bublinatkovité — Lentibulariaceae) jsou s nejmé-
né 240 druhy jednim ze dvou nejpocetnéjsich rodii masozravych rostlin (spolu
s rosnatkami — Drosera). Diky nasavacim pastem — pohyblivym méchyrkim - tvo-
I'i také ekofyziologicky nejpozoruhodnéjsi skupinu rostlin s timto zptisobem
ziskavani Zivin a soucasné maji nejrozséihlejsi rozsifeni z masozravych rodi
na Zemi. Pii tak velkém poctu druhui bublinatek obyvajicich vSechny klimatic-
ké pasy od polarniho po tropicky neni prekvapenim jejich obrovska ekologicka
i morfologicka promeénlivost. VétSina druhi je pozemnich (terestrickych), vzac-
neéji se vyskytuji skalni (epilitické) nebo prisedavé (epifytické) formy a asi 50
druhu patii mezi rostliny vodni ¢i obojzivelné. Od uvedeni shrnujicich ¢lanku
v Zivé o ekofyziologii vodnich druhu bublinatek (2006, 3: 105-107 a 2008, 4:
156-159) uplynulo sice jen nékolik let, ale za tu dobu vyrazné vzrostl zajem experi-
mentalnich botanikt zejména o vodni druhy a nékteré z nich se dokonce staly
modelovymi druhy molekuldrniho studia. V tomto ¢lanku bychom proto chtéli
shrnout novinky ekofyziologického, biofyzikalniho, molekularné genetického
i transkriptomického vyzkumu vodnich bublinatek, a osvétlit nékteré jejich

vyjimecné vlastnosti.

Nové ekofyziologické poznatky

Jednou z nejnapadnéjsich rastovych cha-

gické polarity prytu. Rychly vrcholovy rist
pryti ale vyzaduje fadu ekofyziologic-

rakteristik bezkofennych vodnich bublina-
tek je velice rychly vrcholovy rist prytu.
V pokusech s nékolika domécimi nebo
exotickymi druhy se zjistilo, Ze v teplych
letnich podminkéch v nasi pfirodé nebo
ve skleniku mohou denné vytvofit 2 az 4,5
listové uzliny. Extrémni rychlost vrcholo-
vého ristu, ktery ale sou¢asné provazi stej-
né rychlé odumirani bazalnich ¢asti prytu,
spolu s astym vétvenim prytu a rychlym
dortistdnim vétvi, tvoii podstatu velmi
vysoké relativni ristové rychlosti rostlin:
biomasa se mtZe zdvojit uz za 6-12 dni.
Zaroven je i projevem vyrazné fyziolo-
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kych adaptaci: vysokou rychlost fotosynté-
zy, G¢innou reutilizaci (recyklaci) dusiku
a fosforu v zestarlych ¢astech prytt, vysokou
afinitu (vazbu, citlivost) pryti k mineral-
nim Zivindm pfijimanym z vody, vyuzivani
mineralnich Zivin z kotisti, a pravdépodob-
né i pfitomnost mikrobidlnich komenzal-
nich organismti (spolustolovnikii) v pastech.
Potfeba rychlého déleni bunék vrcholu
mohla zfejmé pFispét i k miniaturizaci
genomu, protoze velky genom by se ne-
stacil tak rychle délit (viz déle).

Ackoli karboxylaéni enzymy vodnich
bublinatek maji stejnou fotosyntetickou
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1 Slabé dystrofni (huminni) taitka

v komplexu piskovny Cep II u Suchdola
nad LuZnici na Tfebotisku s pfirozenym
porostem bublinatky jizni (Utricularia
australis), s vysazenou bublinatkou
vicekvétou (nékdy téz b. Brémovou —

U. bremii) a aldrovandkou méchyikatou
(Aldrovanda vesiculosa) je piikladem
toho, Ze i v piskovnach mohou dobfte rust
ohroZené druhy vodnich masozravych
rostlin. Na hladiné husty porost rdestu
vzplyvavého (Potamogeton natans),
ktery silné konkuruje ponofenym
vodnim rostlinam. Cerven 2015

2 Melka ¢ast narodni pfirodni pamatky
rybnika Viziru na Tfeboiisku pfiléhajici
k raselinisti. V mélké dystrofni vodé
rostou bublinatka jizn{, b. tmavéa (U. sty-
gia) ab. mensi (U. minor). Cervenec 2015
3 Ukrojkovity list nasi nejvétsi bubli-
natky obecné (U. vulgaris) s pastmi
dlouhymi az 5 mm. V nékterych pastech
1ze vidét bubliny vzduchu, které byly
naséty pfi manipulaci s listy.

4 Populace bublinatky jiZn{ ze Srinaga-
ru ve staté Kasmir (severozapadni Indie)
se vyznacuje tvorbou menstho poctu

jen velkych pasti uprostfed listu.

5 Pét dnf staré semenécky bublinatky
obecné. Semena bublinatek pted vyklice-
nim obvykle vyplavou na hladinu.

6 Mixotrofni ndlevnik Tetrahymena sp.
z pasti bublinatky U. reflexa pod epifluo-
rescen¢nim mikroskopem (zvétseno

1 000x). Endosymbiotické zelené fasy
zoochlorely sviti fialové, patrné jsou
také fluorescen¢né znacené bakterie
(sviti zelen&) v potravnich vakuolédch.
Foto K. Simek

afinitu k oxidu uhli¢itému a obsah chloro-
fylu v prytech podobny jako jiné druhy
ponofenych nemasozravych rostlin, rych-
lost ¢isté fotosyntézy u nékolika domacich
vodnich druhti atakuje svétovy rekord mezi
vodnimi rostlinami viibec a navic pfekva-
piva rychlost fotosyntézy pietrvava i ve
znacné starych ¢astech pryta. Zatimco
ucinnost reutilizace dusiku (19-48 %)
a fosforu (52-72 %) v zestarlych prytech
nékolika druht vodnich bublinatek je ob-
vykla, ztstala prakticky nulové pro dras-
lik. DGvod nezname, znamené to vsak, Ze
rychle rostouci vodni bublinatky museji
prijimat veskery draslik (K*) hlavné z okol-
ni vody, v mensi mife z kofisti, ale pak se
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tento prvek trvale ztraci ve starych pry-
tech. Nékteré nase druhy se vyznacuji
prekvapivé vysokou schopnosti pfijimat
K* az do koncentrace 10 ug.l"!, protoze
koncentrace K* ve vodach jsou vétsinou
o dva fady vyssi. Jak vyplyva z rtstu nasi
bublinatky jizni (U. australis) v silné oligo-
trofnich vodéch starych piskoven praktic-
ky bez pfitomnosti kotisti, podobné vyso-
ka pfijmova afinita k amonnym iontim
(NH,*) by mohla vyuzivat i koncentraci
jen 3—4 ug.l" NH,*-N a v p¥ipadé fosfatu
pouze 1-2 ug.1"! PO,-P. Tato schopnost pii-
jmu NH,* pryty z vody je v zdsadnim roz-
poru s 1 000x niZz8i afinitou pf{jmu NH,*
v pastech jako travicich a absorp&nich
orgénech; podobné je tomu (asi 200x) i pro
fosfat (Sirova a kol. 2009, 2014). Pasti bub-
linatek jsou tedy evolu¢né adaptovany
k traveni relativné velké kotisti (zooplank-
tonu) a k naslednému rychlému p¥ijmu
zivin (dusiku a fosforu) z vysoce koncent-
rovaného roztoku, ale s nizkou afinitou.
Podobné nizkoafinitni pfenasece NH,*
byly neddvno zjistény i v pastech mucho-
lapky podivné (Dionaea muscipula).

Ve snaze najit dal$f mozny zdroj dusiku
jsme studovali fixaci molekularniho dusi-
ku (**N,) u ¢tyt druhii vodnich bublina-
tek (Sirové a kol. 2014). Méteni odhalila jen
velmi nizkou fixa¢ni rychlost v prytech
rostlin, kterd stoupala se stdfim pryta
a byla spise ddna hustotou perifytonu na
prytech (spoleenstva pfisedlych orga-
nismi na povrchu prytu). Nizké rychlosti
fixace N, odpovidaly i nizké mife exprese
genu nif pro enzym nitrogendzu v burikdch
prokaryot v pastech bublinatek. P¥{jem du-
siku z fixace N, sice modelové tvofil nej-
vyse necelé 1 % celkového denniho pifjmu
N u rostlin, ale mohl by vyrazné obohatit
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oligotrofni vodni biotop dusikem fadové
o stovky mg.m2 za rok. Pro p¥ijem N samot-
nymi rostlinami vsak tato fixace N, nema
zadny ekologicky vyznam.

Novy pohled na fungovani pasti

Jak jiz bylo vysvétleno v pfedchozich vyse
zminovanych ¢lancich (Ziva 2006, 3 a 2008,
4), nejvétsi tajemstvi vodnich bublinatek
spociva ve fungovani jejich dokonalych
pasti, které aktivné udrzuji zdporny tlak
(,podtlak®) asi 16 kPa a pii otevieni vicka
nasaji vodu i s kotisti (viz Ziva 1990, 4:
157-161; Adamec 2011b). Rok 2011 pfi-
nesl revoluéni poznatky o biofyzikalnich
mechanismech fungovani pasti vodnich
bublinatek, které se rychle promitly i do
tvah o ekologickych dtsledcich. Pomoci
ultrarychlé kamery se zjistilo, Ze se vicko
pasti po podrazdéni citlivych chlupt na
jeho vnéjsi strané tlakem okolni vody pruz-
né presmykne (anglicky buckling) do meta-
stabiln{ polohy, otevie se dovnitt a do pasti
rychlosti asi 1,6 m.s™ vtékd voda i s kotis-
ti (Vincent a kol. 2011a). Vicko zlistane
otevieno jen tak dlouho, dokud trva pod-
tlak, pak se zase okamzité pruzné a ne-
prodysné uzavie. V uzavieném stavu tlaci
vicko silou na dlazdicovy epitel a miize byt
otevieno az po dosaZeni zna¢ného pod-
tlaku v pasti. Podtlak v pasti je tedy ne-
dilnou soucasti pohybu vitka. Pfedchozi
elektrofyziologicka méfeni rychlosti toho-
to pohybu uvadéla dobu otevfeni pasti
béhem spusténi 10-15 ms, ale nova mé-
fenf ji zkrétila na pouhych 3-5 ms — jako
bezkonkuren¢né nejrychlejsi pohyb zivych
rostlin. Soucasné se prokazalo, Ze pasti
vodnich bublinatek nereaguji jen na me-
chanicky podnét, ale obvykle se po nékoli-
ka hodinéch v klidu (pfi dosaZen{ urcitého
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kritického podtlaku po 5-8 hod.) spoustéji
spontanné. Pro energetickou bilanci pasti
muZe mit zdsadni vyznam poznatek, Ze
metabolicky néro¢né vycerpavani vody
z pasti neni regulovano podtlakem, ale
bézi nepretrzité: dochézi bud k podtékani
vody netésnostmi, anebo je uz mechanis-
mus termodynamicky netéinny. Izolova-
na past vydrzi cerpat vodu celé dva dny.
Pasti bublinatek nejsou sterilni, naopak
je husté osidluji nejriiznéjsi mikroorganis-
my od virt, bakterii, archaef a hub az po
fasy a prvoky, jimZz specifické prosttedi
pasti svédéi. Hojné kolonizované nachazi-
me také vnéjsi povrchy pryti — bublinatky
byvaji perifytonem porostlé v mnohem
vétsi mife neZ jiné druhy vodnich rostlin.
Nabizi se domnénka, Ze ,,spontanni“ spous-
téni by mohlo slouZit k nasavéan{ organic-
kého materialu (fasy, prvoci, bakterie, detri-
tus) z vody a z bohatého perifytonu, ktery
by pak z¢4asti predstavoval , kofist”, v pasti
se enzymaticky rozkladal ¢innosti komen-
zald a uvolnéné ziviny (dusik a fosfor v mi-
nerdlni i organické formé) by mohla past
pfijimat. Vodni bublinatky na v8ech konti-
nentech rostou ¢asto v oligotrofnich vodéch
s nedostatkem zooplanktonu, pfesto teku-
tina pasti svym obsahem Zzivin odpovida
hypertrofnim vodam (fddové stovky mg.1"t C
aN, az 0,5 mg.I'? P). Jak se tolik Zivin ocit-
ne v pastech, zatim neni pfesné objasné-
no, ale je zfejmé, Ze mikroorganismy hraji
dtlezitou roli a trvaly p¥isun zivin do pas-
t{ pomoci spontannich spusténi by mohl
mit v takovych podminkach vétsi vyznam
nez omezena aktivni masoZzravost.
Rostliny do pasti navic vylu¢uji mnoz-
stvi snadno vyuzitelného organického uhli-
ku z fotosyntézy. Ve dvoudennim pokuse
u bublinatky obecné (U. vulgaris) a b. jiz-
ni, u nichz bazaln{ ¢asti prytu fixovaly
znaceny 3CO,, bylo 20-25 % celkové fi-
xovaného uhliku nalezeno v tekuting pas-
ti ve vrcholové poloviné prytu. Cim byly
pasti starsi, tim jsme nasli v jejich tekuti-
né méné 3CO,, ale prudce se zvy3oval
pomér mezi obsahem znacdeného uhliku
v tekuting a ve sténé pasti. Rostliny tedy
vylucovaly do tekutiny pasti velky podil
organickych latek z fotosyntézy. Z celko-
vé koncentrace ¢tyt skupin analyzovanych
organickych latek (cukry, alkoholové cuk-
ry, organické kyseliny a aminokyseliny)
v tekutiné pasti u ¢tyt druht vodnich
bublinatek v rozmezi 10-78 mg.I"! ptevla-
daly nejcasté&ji glukéza, sacharéza, frukto-
za a kyselina mlé¢na. Svétlo mélo zasad-
nf regulacéni vliv na sekreci organickych
latek a p¥i zastinéni rostlin ¢i od¥iznuti
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pasti koncentrace latek v pastech klesaly.
Tyto snadno vyuZitelné exudaty podporu-
ji rast heterotrofnich komenz4ald uvnitf
pasti, které se tak chovaji jako miniaturni
mikrobidlni kultivatory.

Analyza mikrobidlnich spolecenstev
z pasti ukézala, Ze bakterie, jeZ jsou jejich
hlavni slozkou co se diverzity, biomasy
i aktivity tyce, se zde vyskytuji v poctech
aZ 10° bunék na mililitr tekutiny pasti. To
byva az o t¥i fady vice neZ v okolni vods.
Udivujici je i obrovska diverzita pfitomnych
bakterii — uvniti pasti bublinatky obecné
ab. jiZzni jsme pomoci molekularnich metod
identifikovali desitky bakterialnich taxont.
Vice neZ polovina z nich patfi do skupiny
Bacteroidetes, zahrnujici bakterie typické
pro sttevni mikrofléru. Funkéni podobnost
mezi pastmi a trdvicim tstrojim zivocicht
ostatné nabizi mnoho zajimavych vyzkum-
nych vychodisek pro lepsi pochopeni eko-
logie bublinatek. Nové utvofené mladé
pasti jsou uvnitt téméf sterilni a mikrobial-
nf spolecenstvo je osidluje postupné, hlav-
ni zdroj inokula nejspiSe predstavuje husty
perifyton. Pfekvapujici je také riznorodost
metabolickych procest, které v pastech pro-
bihaji. Bakterie produkuji extracelularni
enzymy (napft. fosfatazy) rozkladajici orga-
nickou hmotu, dale jsme detekovali expre-
si gent pro tvorbu enzymt tcastnicich se
mimo jiné fermenta¢nich procesti, amonifi-
kace nebo rozkladu komplexnich makro-
molekul rostlinného pivodu (celulézy).

Prostfedi pasti vyhovuje i prvokidm rodu
Tetrahymena, jejichZ masovy vyskyt v po-
¢tech desitek tisic jedinct na mililitr pas-
tové tekutiny je dalsi raritou — srovnatelné
pocty prvoku se v ptirodé nachézeji snad
pouze v bachoru prezvykavcid nebo v akti-
vovanych ¢istirenskych kalech. Tito mixo-
trofni nélevnici (obr. 6) si dopliiuji vyzivu
konzumaci bakterii, a tudiz — diky své po-
Getnosti — efektivné zpiistupniuji ziviny
uloZené v bakteridlnich burikach. Tento
mechanismus s nejvétsi pravdépodob-
nosti zajistuje staly pfisun minerdlnich
zivin pro bublinatky — typicka rostlina se
stovkami pasti ma stale k dispozici obrov-
skou zasobarnu a muze tak realizovat re-
kordni riistové rychlosti i ve vodéach chu-
dych Zivinami. Vysledky analyzy procest
v pastech naznacuji intenzivni mikrobial-
ni metabolismus a vyuzivani rostlinnych
zbytkid — ty mohou pochézet z detritu v okol-
ni vodé, ale také z perifyticky rostoucich
fas —bublinatky ve vodach chudych na zoo-
plankton jsou tak zfejmé vegetaridnky.

Je zndmo, Ze vodni bublinatky ekologic-
ky tcelné reguluji podil biomasy pasti na
celkové biomase rostliny podle potieb
rostliny (viz citovana Ziva 2006, 3 a 2008,
4), protoZe tvorba i udrzovani pasti jsou
nékladné. Méni tedy spise velikost pasti
nez jejich pocet. Ukézalo se, Ze tvorba pas-
ti vyzaduje vysokou rychlost fotosyntézy,
pro niz je jednim z klicovych faktort vy-
soka koncentrace CO, ve vodé (Adamec
2015). Pokud rostlina mitiZe ptijimat dosta-
tek CO, pro vyssi rychlost fotosyntézy, ma
i dostatek organického uhliku, rychle ros-
te a tvorba pasti je omezovana hlavné niz-
kym obsahem dusiku nebo fosforu (podle
druhu rostliny) v mladych prytech — tento
stav 1ze nazvat minerdlni regulaci. Pokud
se rostlina nachézi v prostiedi s nedostat-
kem CO, anebo v hlubokém stinu, roste
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7 Pozemni forma kriticky ohrozené
bublinatky tmavé na vysychajicim rase-
linném sedimentu. Odvodiiovaci kanal
na raselinisti u Purkrabského rybnika
blizko Chlumu u Trebong. Cervenec 2015.
Snimky L. Adamce, neni-li uvedeno jinak

pomalu a i na mineralné chudém stano-
visti obsahuje pomérné vysoké koncentra-
ce N a P v prytech. Vzhledem k nedostatku
fotosyntatti je tvorba pasti nizka a neza-
visi na obsahu N a P v prytech. Tato foto-
syntetickd regulace je tedy nadfazena re-
gulaci minerdlni. Celkové zavisi tvorba
pasti mnohem vice na dostatku CO, neZna
mnoZstvi kofisti a zaroven soutézi s vr-
cholovym ristem hlavniho prytu a vétve-
nim. VyuZivani kofisti pfi nedostatku CO,
vyrazné zvysuje vrcholovy rist prytu i vét-
veni, ¢ili celkovou ristovou rychlost.

Minimalni genom bublinatek

V r. 2006 zvefejnili Johann Greilhuber
a jeho kolegové praci o minimalni velikos-
ti genomu u nékolika druhtt masozravého
rodu Genlisea a u 15 druhti bublinatek ze
stejné ¢eledi. Dva druhy genliseji i pét dru-
hd bublinatek mélo velikost genomu nizsi
nez 157 Mbp (miliony pari bazi), coz je ve-
likost genomu zndmé modelové rostliny
huseni¢ku rolniho (Arabidopsis thaliana).
Tyto genliseje a vodni bublinatka U. gibba
se tak staly rekordmany v rostlinné i, s ve-
likosti chromozomi srovnatelnou s bak-
teridlnimi genomy. V r. 2013 byla publiko-
véna kompletni sekvence genomu U. gibba
(Ibarra-Laclette a kol.), kterd vedla k vy-
znamnym objeviim a posunula nase védo-
mosti o molekularni evoluci rostlin. O tom
se dozvime v nékterém z piigtich &isel Zivy.

Uvahy o evoluci a ekologickém vyznamu
Jak vyplyva z uvedeného, pasti vodnich
bublinatek chytaji jak aktivné dokonalym
zpusobem makroskopickou kofist (zoo-
plankton), tak spontanné a neselektivné
nasavaji rozptyleny fytoplankton ¢i detrit.
Ktery ze zptisobu vyzivy je evolu¢né pu-
vodni? Aktivni chytdni pohyblivé kofisti
vyzaduje fungovani pasti s bleskurychlou
reakci, kdeZto ob&asné nasavéani vody ni-
koli. Podle obecné teorie neredukovatelné
komplexity museji mit sloZité systémy urci-
tou nadprahovou sloZitost, aby mohly fun-
govat. Nasadime-li tuto teorii na dnesni
pasti vodnich bublinatek, jejich dokonald
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stavba a funkce nemohly vzniknout v evo-
luci skokem: nedokonaléd forma na zacét-
ku nebyla schopna lovit zooplankton, ale
mohla néjakym zptisobem vyuzivat mikro-
bialni organismy z vody jako komenzély
a pomoci nich ziskdvat Ziviny napf. z de-
tritu. Lze si pfedstavit, Ze u pfedchtdct
dnesnich bublinatek, které se zfejmé vyvi-
jely z pfedchtidct dnesnich tu¢nic (Pin-
guicula), pocatetni formy vyvoje pasti tvo-
fily drobné, ¢ésteéné uzaviené fytotelmy
(analogické napf. itvarim myrmekofilnich
rostlin). Ty se postupné uzaviraly, ziskaly
pohyblivé vicko a schopnost aktivné vy-
Cerpavat vodu — a tim moznost lovit i vel-
kou pohyblivou kofist. Jeji chytani by tak
mélo byt evolu¢né mladé.

K tomu se tésné vaze i stile nezodpové-
zend otazka o ekologickém vyznamu pasti
vodnich bublinatek. Vyse uvedené ekofy-
ziologické charakteristiky pasti totiZ postra-
daji dilezitou informaci: na vétsinég sta-
novist téchto druhti pouze 10-50 % pasti
(v praméru asi 20-30 %) ulovi béhem
zivota makroskopickou kofist, takze pie-
vazuji prazdné pasti bez kotisti, ale ve
vsech Ziji komenzalové. Neddvno sestave-
ny ekologicky bilanéni model, ktery srov-
néval pfedpokladané rychlosti akumulace
N a P v tekuting prazdnych pasti bublina-
tek se zjisténymi obsahy N a P v tekuting,
prekvapivé zjistil, Ze obsahy obou Zivin
v prazdnych pastech jsou podstatné vyssi,
nez kolik se do pasti mohlo dostat mode-
lové z okolni vody pfi spontannich spus-
ténich (Adamec 2011d). Znamena to, Ze
rostliny vyluduji do tekutiny pasti vedle
organickych latek, jichZz maji nadbytek,
i pro svj rast limitujici N a P na podpo-
ru biomasy mikrobialnich spolecenstev.
Z funkéniho pohledu by se tato spolecen-
stva v prazdnych pastech chovala spise
jako parazité nez komenzéalové. Rostliny si
tedy uz v mladych pastech aktivné péstuji
(anglicky gardening) husté populace ko-
menzalt, které kofist poméhaji travit, kdez-
to jejich vyznam ve zbylych pastech bez
kotisti je spise zdporny. Rostlindam se ale
zjevné vyplati investovat do rozvoje komen-
zald: pokud napft. jen 20-30 % pasti béhem
svého Zivota ulovi vétsi kotist (Ziva 2006,
3:105-107; 2008, 4: 156—159), prospéch
z této kofisti prevysi vSechny ekologické
néklady. Potvrzeni pozitivniho ekologic-
kého prospéchu pasti podava i samotna
fylogeneze. Z dnesnich asi 50 druht vod-
nich bublinatek doslo jen u jednoho druhu
z tokt (U. neottioides) témét k tplné reduk-
ci pasti. Ve svétové fléie nenajdeme podob-
nou ponofenou bezkotfennou rostlinu jako
bublinatku bez pasti — dva kosmopolitni
druhy razkatce (Ceratophyllum) jsou sice
také bezkotenné, ale ekofyziologicky se od
bublinatek silné lisi. Pasti se tedy vodnim
bublinatkdm vyplati.

Vycet uvedenych zajimavosti zdaleka
neni Gplny, vyzkum v soucasnosti pokra-
¢uje na urovni ekofyziologické, mikro-
bialn{i i molekularné genetické.

Kolektiv spolugutorﬁ: Jaroslav Vr})a,
Jifi Barta, Jifi Santrucek a Karel Simek

Vyzkum byl podpofen projektem GA CR
(P504/11/0783).

Pouzita literatura uvedena na webu Zivy.
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