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Jak si kvétni snéti ochocily
rostliny i opylovace II.

V prvni casti dvoudilného seridlu jsme predstavili systém hostitelské rostliny —
hvozdiku kartouzku (Dianthus carthusianorum), patogenu — kvétni snéti (rod
Microbotryum) a pfenasecu (opylovaci) pievazné z pohledu prvnich dvou akté-
rii (Ziva 2021, 1: 16-19). Nyni bychom chtéli systém ukazat z jiné perspekti-
vy, pohledem opylovaci, ktefi navstévuji zdravé i infikované rostliny a zpro-
stredkovavaji prenos spor (teliospor) kvétni snéti. Patraji po potravé (nektaru
i pylu) a jejich patrani je ovlivnéno i pritomnosti kvétni snéti, ktera u infikova-
nych rostlin sniZuje produkci téchto odmeén. Nas vyzkum zjistuje, jak opylovaci
infikované rostliny rozlisuji a jak prizptisobuji své chovani, aby se nevyhodnym
navstévam co nejvice vyhnuli. Chovani opylovacu v infikovanych rostlinnych
populacich je klicové pro dynamiku Sifeni novych infekci i pro pfenos pylu
mezi zbyvajicimi zdravymi rostlinami. V nasledujicim textu se zamérime na
blizsi popis nasich dosavadnich poznatku a zasadime je do kontextu soucas-

nych védomosti o interakcich rostlin, kvétnich snéti a opylovaci.

Opylovaci hvozdiku kartouzku

se predstavuji

Kvéty hvozdiku kartouzku jsou na prvni
pohled nédpadné rizovou az fialovou bar-
vou, a tak nepfekvapi, Ze lakaji $irsi spekt-
rum hmyzich navstévnika. V nasich expe-
rimentech v pfirozené populaci hvozdiku
tvofili 40 % denni motyli, pfevazné bé-
lasek zelny (Pieris brassicae, obr. 2), okac
bojinkovy (Melanargia galathea) a sou-
mracnici rodu Thymelicus. Srovnatelné
Casté byly navstévy pestfenek (34 %), pie-
devsim stfedné velkych pestfenek z rodu
Episyrphus, Syrphus a Sphaerophoria
(nejbéznéjsi druhy v zemédélské krajing),
vzacnéji vétsich pestfenek rodu Scaeva
(obr. 3). Drobné samotatské vcely z celedi
ploskocelkoviti a hedvébnicoviti (Halicti-
dae a Colletidae) tvorily tfeti nejcastéjsi
skupinu (17 %). Zbylych 9 % zahrnovalo
obc¢asné navstévy dlouhososek (Bomby-
liidae), ¢melakd (Bombus) a véely medo-
nosné (Apis mellifera).
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Jak opylovac pozna infikovanou rostlinu
Infekce kvétni snéti se viditelné projevuje
nékolika zménami v kvétech rostlin. Svét-
le modré zdravé prasniky s pylem jsou
nahrazeny tmavé hnédymi kupkami spor,
které praskaji ¢asto jiz v poupéti a snad-
no tak zaspini i korunni listky (obr. 4). Pro
lidské oko jsou tyto barevné rozdily dobie
patrné, avsak pro mnohé opylovace nejsou
zfejmé rozeznatelné kvtli odlisnostem je-
jich fotoreceptorti a zpracovani zachyce-
nych vlnovych délek svétla. Napf. barevné
vidéni dvoukfidlého hmyzu (Diptera) se
zaklada na ¢tyfech typech fotoreceptori
(dva z ultrafialové ¢asti svételného spekt-
ra, jeden ve zluté a jeden v modré), sparo-
vanych do dvou dvojic. Zpracovani zachy-
ceného svétla je pak zaloZeno pouze na
vyhodnoceni, ktery fotoreceptor z kazdé
dvojice byl vice stimulovan. Vysledné tedy
nositel téchto fotoreceptorti dokéze rozli-
Sovat mezi ¢tyfmi zakladnimi barvami, ale
nerozlisi podrobnéji vilnové délky uvnit¥
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pésem téchto barev (Troje 1993). Barvy
zdravych i infikovanych kvétd spadaji do
pésma jedné zdkladni barvy, a tudiz dvou-
k¥idli opylovaci (pestenky) nemohou tyto
kvéty od sebe rozeznédvat podle barvy.
Naopak zastupci blanok¥idlého hmyzu
(Hymenoptera) vnimaji dil¢i odstiny barev
v pritbéhu celého spektra vinovych délek,
které jejich fotoreceptory zachyti (v pii-
padé blanok¥idlych jde o tfi typy fotore-
ceptorti s maximy v zelené, modré a UV
¢asti svételného spektra). Potencialné tak
mohou rozlisit infikované kvéty od zdra-
vych na zakladé jejich rozdilné barvy, je ale
potieba zdiraznit, ze stfedy kvéti s kup-
kami spor nebo se zdravymi prasniky maji
velikost jen nékolik milimetrt a pro jejich
rozeznani musi byt opylovac¢ velmi bliz-
ko (vétsina hmyzu mé nizsi ostrost vidéni
nez ¢lovék a ve vysledku vnimé s niz§im
rozliSenim). Barevné vidéni motyld, nej-
pocetnégjsich navstévnika kvétd hvozdiku,
bohuzel zatim zlstava nevyfe§enou vy-
zvou, jelikoz se jednotlivé celedi i rody
motylt vyznacuji velmi odlisnym sloZze-
nim fotoreceptort a neexistuje zadny
dobfe zobecnitelny model jejich vidéni.

Kvéty infikované kvétni snéti se viak
1i81 i dalsimi vlastnostmi, napt. byvaji men-
81 nez ty zdravé, coZ je pro vétsinu opylo-
vacl odrazujicim signdlem. Opylovacdi totiz
vrozeneé preferuji vétsi kvéty a kvétenstvi,
protoze velikost pomérné spolehlivé signa-
lizuje vétsi nabizenou odménu (pyl, nek-
tar). U hvozdiku kartouzku maji infikova-
né rostliny men3i kvéty, at uz jde o jedince
v pfirozenych populacich, nebo péstované
v experimentalni zahradé, kde lze vylou-
¢it vliv rozdilnych podminek prostiedi na
velikost kvétt. Na druhou stranu infekce
kvétni snéti prodluzuje Zivotnost jednot-
livych kvétt, a dokonce podporuje tvor-
bu vétsiho poctu kvéta v kvétenstvi. Proto
na infikovanych rostlinich v daném ¢aso-
vém okamziku najdeme v praméru vice
rozkvetlych kvét nez u zdravych jedincti.
Nevyhodna mensi velikost kvétd tak mtze
byt kompenzovéna velikosti celého kvé-
tenstvi, jelikoz opylovaci ¢asto pii vybg-
ru rostliny reaguji na vzhled kvétenstvi,
které je pro né viditelné z vétsi vzdalenosti
nez jednotlivé kvéty.

Kromé vizualnich vjemt pfichazeji v tva-
hu také rozdily ve viini zptisobené odlis-
nym vyvojem infikovanych kvétd — napft.
preru$enym vyvojem semeniku, ktery je
u piibuzné silenky $irolisté (Silene latifo-
lia) zodpovédny za specifickou skladbu
vineé (Dotterl a kol. 2009). Vyzkum viiné
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1 Struktura typického porostu s hvoz-
dikem kartouzkem (Dianthus carthusia-
norum) v okoli Kamyku nad Vltavou.
Foto M. Kasner

2 Nejcastéjsimi navstévniky kvéta
hvozdiku jsou motyli, napi. bélasek
zelny (Pieris brassicae), ktet{ dlouhym
sosékem vyhledévaji a saji nektar

z dlouhé korunni trubky.

3 Na jeho kvéty piilétaji i pestienky

a sbiraji pyl. Na snimku pestienka
hrusiova (Scaeva pyrastri)

4 Infekce kvétni snéti vede ke zménam
v kvétech, v prvni fadé k nahrazeni svét-
lych prasniki s pylem za tmavé kupky
spor (teliospor). Zpozoruji je opylovaci?
5 Pestfenky se obc¢as nechaji zméast

a sbiraji spory kvétni snéti misto pylu.
Foto T. Koubek

6 Spory kvétnich snéti s vyraznou
povrchovou strukturou dosahuji velikosti
maximalné 10 um. Foto O. Koukol

7 Fluorescencéni prasek muze p¥i poku-
sech v terénu nahradit spory (ilustra¢ni
snimek prasku na hladkém povrchu).

Za normalniho osvétleni je velmi nena-
padny, ale po nasviceni ultrafialovym
svétlem zacne vyzatovat ve viditelném
spektru (napft. zelené). Toho lze vyuzit,
pokud potfebujeme pfimo na misté urcit,
kam opylovaci 1étaji nejcasté&ji, a kam
tedy mohou prenést nejvice spor.

infikovanych kvétd je zatim jen v zacét-
cich, ale jak doklada citované publikace,
prvni laboratorni pokusy naznacuji, ze
pfinejmensim vecerni a no¢ni motyli by
mohli vyuzivat viiné k rozliSovani infiko-
vanych a zdravych rostlin.

Proc se opylovaci vyhybaji
infikovanym rostlinim

Mohlo by se zdét, Ze odlisnosti mezi zdra-
vymi a infikovanymi rostlinami nejsou
dostatecné vyrazné na to, aby zpusobily
zménu chovani opylovact. Pfesto se infi-
kovanym rostlindm v urcité mife vyhyba-
ji — ndvstévnost infikovanych hvozdiki je
0 22 % niz8i nez u stejné velkych zdravych
rostlin (Koupilova a kol. 2021). Pokles mtize
byt i vyraznéjsi, napf. infikované silenky
Sirolisté jsou navstévovany téméf o polo-
vinu méné nez zdravé rostliny (Shykoff
a Bucheli 1995). Tim se dostdvame ke kli-
¢ové otdzce, proc je navstéva infikované
rostliny pro opylovace nevyhodna. Jde pre-
devsim o to, Ze infekce kvétni snéti zabrani
tvorbé pylu, ktery mnoho opylovact sbira
jako potravu pro sebe (napf. pestienky) nebo
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své larvy (napf. samotafské véely). Navic
takové kvéty obsahuji méné nektaru, takze
se jejich névstéva piilis§ nevyplaci ani opy-
lovactim, ktet{ saji nektar (napt. motyli).
Preference zdravych rostlin opylovaci je
pomérné univerzalni napfic riznymi systé-
my patogentu pienasenych pomoci opylo-
vacu (McArt a kol. 2014). Pouze v mensiné
piipadt dokéZze patogen Gspésné ,napro-
gramovat” infikovanou rostlinu tak, aby
produkovala vice odmén nez zdravy jedi-
nec a prilakala vétsi pocet opylovaci.
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Pfenos spor kvétni snéti

Zajimavé je, Ze mensi pocet navstév infi-
kovanych rostlin nemusi nutné omezit $i-
Feni patogenu. Neddvné pozorovani (Kou-
simulace (Real a kol. 1992, Sisterson 2008)
ukazuji, Ze ke zpomaleni $ifeni dochézi
jen za dosti specifickych podminek. P¥i-
¢inou omezeného vlivu névstévnosti na
Sifeni patogenu je kombinace pfinejmensim
dvou prvki chovani opylovact — nedoko-
nalého rozlisovani infikovanych rostlin
a zvy$eného pohybu po navstéve infikova-
nych kvétt, ktery si popiseme podrobnéji.

Malé, nebo dokonce z4dné odmény
v infikovanych kvétech vedou k razantni
reakci opylovaci, ktefi rostlinu s takto ne-
uspokojivymi kvéty rychle opoustéji. Na
infikované rostliné stravi kratsi dobu, na-
v§tivi zpravidla pouze jeden kvét (oproti
alesponl dvéma kvétim na zdravych rost-
linach) a vydavaji se hledat lepsi zdroje
potravy. Pfiznacna je silné&jsi negativni
reakce u opylovact sbirajicich pyl (napf.
samotarské vcely) oproti opylovadiim sa-
jicim nektar (motyli) — zFejmé& proto, Ze
samotarské vcely nenachdazeji v infikova-
nych kvétech vibec Zddnou odménu, za-
timco motyli nasbiraji alespori omezené
mnozstvi nektaru.

Zkracena navstéva na infikovanych rost-
lin4ch se promité také do vétsiho mnozstvi
pohybt, které opylovac v rostlinné popu-
laci vykonava, kdyZz se pokousi hledat
rostliny s lep8§imi odménami. Z pohledu
pfendseného patogenu jde vlastné o vel-
mi vyhodné chovéni, jelikoz opylovac
stravi pouze minimalni dobu nabiranim
spor a rychle se pfesune na dalsi rostlinu.
Pokud je tato nova rostlina zdravé, pfenese
spory na vice jejich kvétt a tim podpofi
pravdépodobnost, Ze alespoii v jednom kvé-
tu se infekce tspésné uchyti. Mize dojit
k pfenosu i na nékolik dalsich zdravych
rostlin, které opylovac¢ postupné navstivi,
avSak pocty pfenesenych spor exponen-
cialné klesaji. Nové spory opylovac¢ nabere
pfi ndvstéve dalsich infikovanych rostlin,
jimZ se sice bude pokouset vyhnout, ale
pouze nedokonale, a proto se zasoba spor
na jeho téle brzy doplni. Pokud je v popu-
laci dostate¢ny pocet infikovanych rostlin
(zhruba nad 10 %; Real a kol. 1992), neni
§ifeni patogenu nijak omezeno preferenci
opylovact pro zdravé rostliny. Pouze v pfi-
padé velmi malé pocatecni frekvence infi-
kovanych rostlin se mtiZe projevit zpoma-
leni $ifeni dané tim, Ze opylovaci pfileti
k infikovanym rostlindm jen zfidka, nové
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infekce budou vzacné a patogen bude
v populaci stagnovat.

Pokud pfemyslite nad tim, jak v terénu
sledujeme pfenos spor, které nejsou pou-
hym okem vidét kvili mikroskopické veli-
kosti (obr. 6), pfedstavime vdm jednu z moz-
nych metod. Na kvéty vybrané rostliny
umistime fluorescen¢ni prasek (obr. 7),
ktery po nasviceni UV-lampou vyzatuje ve
viditelném spektru, ale sdm o sobé neni
nijak ndpadny. Opylovaci pak pfi navsté-
vé kvétl nabiraji na sva téla prasek stej-
nym zpusobem, jako nabiraji spory nebo
pyl. Po setméni nasvitime kvéty v okoli
zdrojové rostliny UV-lampou a zazname-
néme, kam viude opylovaci fluorescen¢ni
prasek prenesli. Jina, ¢asové narocnéjsi
metoda spocivé ve sbirdni zdravych kvé-
ti v riznych vzdélenostech od zdrojové
infikované rostliny a pocitani nalezenych
spor pod mikroskopem, coZ je metoda sice
piima, ale také destruktivni a zdlouhava.

Vsichni opylovaci jsou si rovni,

ale néktefi jsou si rovneéjsi

Ve svych vyzkumech se ¢asto vracime
k otazce, jak velkou roli hraji jednotlivé
druhy nebo funkéni skupiny opylovaci pii
prenosu kvétni snéti. Skupiny opylovaci
se 1i81 reakci na kvétni snét, strategii sbéru
potravy a pohybu v prostoru. Maji také roz-
dilnou morfologii, ovliviiujici napf. mnoz-
stvi spor a pylu, které mohou pfendset na
svych télech. Zkusme si shrnout tyto za-
kladni body na p¥ikladu hlavnich skupin
opylovact hvozdiku kartouzku — na moty-
lech, pestienkéach a samotéiskych véelach.

Motyli pfelétavaji na vzdalenég;jsi rostli-
ny Castéji nez zbylé dvé skupiny, ackoli
stale plati vSeobecné pravidlo, Ze vétsina
preletd mi¥i na nejbliz8i moZnou rostli-
nu, zfejmé kvili snaze opylovact co nej-
vice omezovat energeticky naro¢ny let.
Motyli také travi na rostliné nejkratsi dobu
a navs$tivi na nf jen nékolik malo kvétd.
Celkové jsou tedy nejmobilnéjsi skupinou
a nejspise umoznuji sifeni kvétni snéti i do
vzdélenégjsich ¢asti rostlinné populace.
Naopak samotéiské véely a pestfenky pre-
létavaji prakticky pouze na nejblizsi sou-
sedn{ rostliny, takze spory ze svych tél
setfou na téchto rostlinach a nedonesou
je tak daleko jako motyli.

Na zédkladé stirdni z povrchu tél opylo-
vaci (obr. 8) a ndsledného pocitani pod
mikroskopem vime, Ze v naSem studo-
vaném systému nesou samotaiské véely
v priméru stovky pylovych zrn, zatimco
motyli a pestfenky maximalné nizsi desit-
ky. Pfekvapivym zjisténim pro nas bylo, ze
pocty pfenédsenych spor se mezi skupina-
mi nijak vyrazné nelisi a vSechny dokazou
pfendset v prameéru stovky aZ nékolik tisic
spor (obr. 9). Vysvétlujeme si to tak, Ze kro-
mé morfologickych vlastnosti opylovacia
(vétsi a chlupatéjsi hmyz zachyti vice
pylu/spor) vstupuji do hry také rtizné prvky
chovani, pfedev§im preference a reakce na
infikované rostliny. Motyli se nejméné vy-
hybaji infikovanym kvéttim, proto mohou
opakovanymi navs§tévami nabirat a pfte-
naset vétsi mnozstvi spor nez pylu. Oproti
tomu samotaiské vcely sice dokazou jed-
nou navstévou nabrat mnoho pylu i spor,
ale na infikovanych kvétech pfistanou pou-
ze vzacné a nedochazi tak k nahromadéni
spor z vice navstév. Pestienky stoji nékde
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motyli pestfenky samotarské
véely

8 Pomoci blocku fuchsinem obarvené
zelatiny stirdme pfenédseny pyl a spory

z 16l opylovacii, abychom zjistili kapacitu
pfenosu rtiznych druht opylovact.
Snimky J. Stence, neni-li uvedeno jinak
9 Samotaiské vcéely prenaseji na svych
télech vyrazné vice pylu nez pestfenky

a motyli. Kapacita p¥enosu spor je ale
prekvapivé podobna napfi¢ zkoumanymi
skupinami opylovacu. Graf ukazuje pra-
méry + stiedni chyby; svisla osa je loga-
ritmovana. Orig. K. Koupilové, J. Stenc

a Z. Janovsky (z ¢lanku v recenznim f{zeni
¢asopisu Behavioral Ecology, upraveno)

mezi motyly a samotafskymi véelami, jeli-
koZz vykazuji spise stfedné silné preferen-
ce a spiSe malé pfenosové kapacity.

Kdyz zohlednime vSechny uvedené
vlastnosti studovanych skupin, dospéje-
me k zavéru, Ze pii pfenosu kvétnich sné-
t{ mohou hrat necekané velkou roli motyli.
Létaji na pomérné velké vzdalenosti a za-
roven prenéseji nezanedbatelné mnoZstvi
spor. Naproti tomu samotéfské veely a pes-
tfenky spiSe zajistuji systematicky pfenos
v nejblizsim okoli infikované rostliny.

Co stale jesté nevime?
Na zéavér predestifeme nékolik dosud ote-
vienych otazek, které volaji po detailnéj-
$fm prozkoumani. Jejich zodpovézeni by
vyznamné rozsifilo poznani vztaht mezi
rostlinami, opylovaci a patogeny.

Teprve nedavno se pozornost obratila
k rozdilné roli riznych opylovaca pii pre-
nosu kvétnich snéti. Zjistili jsme jiz disku-
tované rozdily v chovani (pfeletové vzdale-
nosti, mira preference pro zdravé rostliny),
ale stale nas ¢eka dlouhd cesta, na jejimz
konci budeme schopni pfedvidat, jak velké
nebezpecdi infekce pro rostlinu predstavuji
riiznd spolecenstva opylovact. Co bychom
jesté potfebovali védét? Pfedeviim nam
chybéji znalosti o osudu spor poté, co je
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opylovac¢ zachyti na svém téle. Kolik jich
ztrati béhem letu? Ztrati vice spor opylo-
vac letici na velkou vzdélenost, nebo ztra-
ta zavisi spise na (ne)chlupatosti jeho téla?
Mohou se opylovaci, ktefi za normélni
situace vyuZivaji pyl pro sebe nebo pro své
larvy (pestenky a véely), Zivit také spora-
mi? Uvoliluji se spory z tél opylovact sna-
ze, nebo hiife nez pylova zrna, napt. kvtli
odlisné velikosti a lepivosti? Tyto otazky
vyzaduji experimentalni piistupy, jaké znéa-
me spiSe ze studia pfenosu pylu — napi. po-
¢itani spor zachycenych na kvétu po jedné
néavstéve rtiznych druht opylovaca.

Nam i zahrani¢énim tymam se podatilo
zjistit mnohé o Sifenf spor kvétnich snéti
na malé vzdalenosti uvnitf populaci, prak-
ticky v8ak netusime, jak ¢asté jsou pfeno-
sy mezi populacemi. Pfenos ¢ehokoli na
velké vzdélenosti, at uz jde o pyl, semena,
nebo spory, se obtizné zkoumad, protoze
k nému dochézi vzacné a v nepfedvida-
telnou chvili. Potenciélné uZzite¢nou meto-
dou by mohl byt jiz zminiovany fluores-
cenc¢ni prasek, s jehoz pomoci se podatilo
vystopovat pohyb opylovact i na nékolik
kilometrd. Dalsi mozZnosti je vyuZziti meto-
dy zpétného odchytu oznacenych jedincti
(opylovaci), ovSem pro ispésné urceni
frekvence lettt mezi populacemi rostlin po-
tfebujeme oznacit opravdu velké mnozstvi
opylovacd, protoZe pouze malé ¢ést z nich
opusti ptvodni populaci béhem doby sle-
dovani. Navzdory vzicnosti dalkovych pie-
nosu je pravdépodobné, Ze maji na dyna-
miku kvétnich snét{ v krajiné nepomérné
vétsi dopad vzhledem k tomu, Ze rostliny se
snéze nakazi liniemi patogenu z cizich po-
pulaci, jak jsme diskutovali v prvnim dilu.

Dalsi dosud nedofesenou otdzkou ztista-
va, zda jsou opylovaci opravdu hlavnimi
prenaseci kvétnich snéti. Na prvni pohled
by se mohlo zdat, Ze kvétni snéti jsou na
opylovacich zcela zavislé, ale pfenos spor
na kvéty nezarucuje vzdy uspésnou infek-
ci kvili silné rezistenci dospélych rostlin
proti kvétnim snétim. Naopak semenacky
byvaji mnohem nachylnéjsi, a pokud vy-
rostou pobliz kvetouci infikované rostliny,
mohou na né byt spory pfeneseny vétrem.
V nasem piipadé dlouhovékého hvozdiku
kartouzku je infekce semenécki velmi ne-
pravdépodobna kviili vzacnosti samotnych
semendckt. Oproti tomu druhy s rychlejsi
popula¢ni dynamikou, napf. nékteré dru-
hy silenek dozivajici se okolo péti let, pro-
dukuji velké mnozstvi semenéckd, které
mohou pfedstavovat utajeny zdroj budou-
cich infekci. Téma rozdilné rezistence se-
menackua a dospélych rostlin inspirovalo
tvahy o vlivu délky Zivota na evoluci re-
zistence (Bruns a kol. 2015, Ashby a Bruns
2018). Nésledujicim krokem by mohlo byt
propojeni evoluce rezistence s dalimi
vlastnostmi hostitelskych druhi (Zivotni
strategif, migra¢n{ schopnosti apod.), a tedy
i vyrazné ucelenégjsi pohled na celou pro-
blematiku rezistence vii¢i patogentiim, coz
je téma s velkymi pfesahy do aplikovanych
véd, zemédélstvi i epidemiologie.

Cinnost autorti je podporena Grantovou
agenturou Univerzity Karlovy (projekt
¢. 1193619).

Pouzitd literatura uvedena na webu Zivy.
K dalsimu ¢teni napf. Ziva 2016, 2—4.
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