Jak hostitelské rostliny kontrolují populace herbivorního hmyzu

Při studiu trofických úrovní si lze klást otázku, zda jsou druhy na jednotlivých příčkách potravního řetězce kontrolovány zespodu nebo shora, čili zda se jedná o top-down nebo bottom-up controll. V prvním případě jsou populace herbivorů kontrolovány predátory a parazitoidy, ve druhém pak svými hostitelskými rostlinami. V přírodě se pochopitelně oba vlivy kombinují a ani jeden se nedá zanedbávat. Přesto bych v rámci tohoto eseje rád zaměřil pouze na vliv hostitelských rostlin.


Na první pohled by se mohlo zdát, že rostliny jako sedentární organismy nemají příliš mnoho možností jak se před herbivorním hmyzem bránit. Ve skutečnosti se však u nich vyvinuly nejrůznější druhy obrany: přes únik před herbivory v čase a prostoru, morfologické a chemické adaptace.


Velice účinným obranným mechanismem je mít řídké populace. To život herbivora komplikuje v hned v několika ohledech. Za prvé je pro něj daleko těžší svou hostitelskou rostlinu najít a to nejen proto, že jich tam je zkrátka malý počet, ale je to dáno i tím, že řada herbivorů orientujících se čichem je dokonale zmatena, pokud je zápach vylučovaný jejich hostitelskou rostlinou smíchán se zápachem jiných rostlin, což se může stát u kytek, kde neroste více jedinců pohromadě, celkem snadno (Visser, 1986). Jestliže se hostitelské rostliny nacházejí ve velké vzdálenosti od sebe je navíc pro některé herbivory velmi obtížné se mezi nimi přemisťovat. Klasickým případem takovéhoto omezení jsou například mšice v tropických deštných lesích, kde je sice obrovská diverzita rostlin, ale jejich extrémně řídké, což má za následek velmi malou diverzitu mšic. Nutno dodat, že mšice mají svoji situaci oproti řadě jiných hmyzích herbivorů značně komplikovanou svým složitým rozmnožovacím cyklem, kdy se různé generace vyvíjí na různých rostlinách. Další možností obrany je mít neprediktabilní výskyt. Příkladem jsou neaparentní rostliny s krátkou dobou života a rychlým rozmnožováním. Ve své podstatě podobnou strategii používají některé stromy, například duby nebo dipterokarpy. Jejich obrana spočívá v totální saturaci semenožravých živočichů. Většinu doby stromy produkují poměrně málo semen a udržují tak populace herbivorů na nízké úrovni. Jednou za čas však všechny stromy v dané oblasti vyprodukují extrémní množství semen, čímž absolutně zahltí všechny herbivory a většina semen tak unikne sežrání. Příští sezónu je pak produkce semen již zase nízká, což nedává herbivorům příležitost, aby se namnožili.


Na první pohled nejpatrnějším způsobem obrany rostlin proti herbivornímu hmyzu jsou morfologické adaptace. Mezi ty nejzjevnější a nejznámější patří tvorba trichomů. Trichomů je celá řada typů. Například žlaznaté trichomy vylučují různé jedy a deterenty, o kterých bude řeč později. „Klasické“ trichomy brání pohybu, přichycení k povrchu a také ovipozici (Chiang & Norris, 1983). Přítomnost trichomů by se proto mohla zdát jako jednoznačná výhoda, ale situace není tak jednoduchá. Někdy mohou trichomy poskytovat samicím lepší oporou, a to pak ovipozici zefektivňuje (Robinson et al., 1982). Jiný pro rostlinu nevýhodný efekt byl pozorován  během pokusu na lysých a chlupatých kultivarech okurky, kdy měly problém s trichomy i samičky parazitoidů snažící se napadat herbivorní hmyz na okurce. Výsledkem pak byla nižší mortalita herbivorů na chlupatých kultivarech (Lenteren et al., 1995
). Druhou možností ochrany listů jsou pak epikutikulární vosky. Ty slouží nejen jako obrana proti herbivorů, ale zároveň rostlinu chrání i proti vysychání a patogenům. Hlavní výhoda kterou rostlině v boji s herbivory poskytují, je hladkost listů, po kterých pak herbivoři kloužou a snadno z rostliny padají. Že je tento vliv opravdu signifikantní ukazuje například manipulativní experiment, kdy byla část listů odvoskována, výsledkem čehož pak bylo zvýšené přežívání housenek (Brennan & Weinbaum, 2001). Podobně jako trichomy jsou i vosky zčásti kontraproduktivní, protože negativně ovlivňují i preátory a parazitoidy, kterým na po nich klouže také. Slunéčka během pokusu například spořádala daleko větší množství mšic na geneticky upravených rostlinách bez epikutikulárních vosků (Chang et al., 2004). Dalším velmi zajímavým způsobem morfologické adaptace je tvorba domácií a extrflorálních nektárií, která slouží rostlinám jako forma nepřímé obrany a lákají predátory. Všeobecně jsou známé příklady z torpů, jedná se například o rody Endospermum a Macaranga, nicméně řada příkladů se najde i v mírném pásu. V tropech jsou obzvláště nápadné mutualismy s mravenci, kdy mravenci rostlině za stravu a/nebo úkryt poskytují ochranu před herbivory a někdy hubí i okolní rostliny, aby ta jejich měla co nejlepší podmínky. V našich podmínkách jsou daleko častější asociace s roztoči, kdy rostliny vytváří tzv. acarodomacia, která mají pouze 1-2mm v průměru. Taková domacia se vyskytují například u některých druhů javorů. Že mají opravdu signifikantní vliv dokazuje studie, kdy byla umělá domacia umístěna na bavlníky. To mělo za následek výrazný nárůst populací predátorů a snížení stavu herbivorů. Výsledkem všeho pak bylo zvýšení produkce o 30% (Agrawal & Karban, 1997)
.


Velice specifickou formou obrany rostlin je tvorba latexu, který stojí na pomezí mezi chemickou a morfologickou obranou. Latex je svojí chemickou povahou polyterpen a vyskytuje se nezávisle u několika skupin rostlin, vždy však souvisí s množstvím morfologických adaptací. Na rostlinách produkujících latex se vyskytují takřka pouze specializovaní herbivoři. Není celkem překvapivé, že při specializaci herbivorního hmyzu hraje přítomnost nebo nepřítomnost latexu větší roli než fylogenetická pozice hostitelské rostliny.

Chemická obrana rostlin je velice různorodá. První linií obrany je už samotné složení rostlinné tkáně, které se nepodobá složení tkáně živočichů a je tak pro ně velmi nevýživnou potravou. Asi největším problémem je špatný poměr dusíku a uhlíku. Aby hmyz vůbec dostal do svého těla dostatečné množství dusíku musí se velmi dlouho krmit. Například někteří sap-suckers musí denně spořádat až 1000x víc než sami váží (Slansky  & Scriber, 1985). Takové krmení ale prudce zvyšuje riziko predace. Například krmící se housenka má 100x větší riziko napadení predátorem, než housenka v klidu (Bernays 1997). Navíc při takovémto extenzivním způsobu stravování se herbivornímu hmyzu do těla dostane obrovské množství rostlinných toxinů. Další linií ochrany je pak kvantitativní obrana. Nejedná se o jedy, ale o látky, které stěžují samotné sežrání a následné strávení 
rostlinné tkáně. Mezi nejznámější látky z této skupiny patří lignin a celulóza. Trochu méně známou skupinou jsou pak sloučeniny  křemíku, například SiO2.nH2O, které se vyskytují třeba u čeledí Poaceae, Cyperaceae, Palmae a mají u hmyzu za následek obroušení mandibulárních zoubků, což pak vede k hladovění a následné smrti jedince. To pochopitelně nutí hmyz, aby se přizpůsobil. Housenka Pseudaletia uipunctata má 2x větší hlavu, a tím pádem i mandibuly, když žere na trávách než, když žere na umělé dietě (Bernays 1986).


Asi nejdiverzifkovanější skupinou obranných mechanismů u rostlin je produkce velkého množství nejrůznějších sekundárních metabolitů. Jako obrana proti herbivorům slouží především sekundární metabolity s toxickými nebo deterentními vlastnostmi.Tyto látky jsou velmi účinné proti nespecializovaným herbivorům a jejich výrobanení příliš nákladná a všechny se vyrábí v podstatě z několika málo prekurzorů (Acetyl-coenzym A, AK…). Určitý problém ale představuje jejich skladování, protože řada z nich má negativní vliv i narostliny. Rostliny to vyřešily skladováním v různých specializovaných vakuolách a dalších strukturách. Navíc jsou často uchovávány pouze jednotlivé prekurzory, které vytvoří toxin až po poškození buňky při napadení. Mezi sekundární metabolity patří látky s různou chemickou povahou, jedná se hlavně o alkaloidy, terpeny, steroidy, glukosinoláty, fenolické a kyanogenní sloučeniny. Tyto látky jsou pro danou rostlinu, a taxon do kterého patří, různou měrou specifické, jsou proto velmi důležité pro specializaci herbivorů. S touto skutečností  souvisí řada teorií. Jedná se například o „feeding specialisation“ a „biochemical barrier“ hypotheses (Jones & Lawton, 1991) – na rostlinách s unikátní obranou se mělo živit pouze málo druhů specializovaného herbivorního hmyzu, ale zato s vysokou abundancí. Nicméně se ukazuje, že tyto teorie v přírodě ne vždy to fungují (Topp et al., 2002). Velkým problémem, se kterým se herbivorní hmyz musí vyrovnat je, že se koncentrace sekundárních metabolitů v rostlině neustále mění a významně se liší i mezi jedinci téhož druhu, kdy velmi záleží na velkém množství faktorů, jako je třeba stáří rostliny, oslunění, kvalita půdy a další. Navíc se objem takových látek může lišit i v rámci jedno jedince. Zcela běžný je například gradient koncentrace sekundárních metabolitů, která se od báze ke špičce zvyšuje. Tento efekt je dobře patrný na rozmístění hálek některých mšic, které výrazně preferují bázi listu (Zucker, 1982).  
Nejmarkantnější je ale rozdílný obsah obranných látek v jediném jedinci u některých stromů, například eukalyptů. Stromy jsou dlouhověké modulární organismy a tak se časem v různých modulech hromadí různé mutace, může se pak stát, že jedna větev má pak značně odlišné složení od ostatního zbytku stromu. Tak se může třeba stát, že je při kalamitním žíru přemnožených herbivorů sežráno listí na celém stromě, ale pár větví zůstane absolutně nedotčených. Navíc semena, která na nich vyrostou nesou také mutantní geny poskytující jim rezistenci (Edwards set al., 1990). Pro specializované herbivory nemusí být sekundární metabolity vždy škodlivé, řada z nich se je naopak naučila využívat ve svůj prospěch. Známé příklady jsou u některých housenek, které využívají toxické látky z rostlin pro svoji chemickou obranu. Dalším případem je pak například molice Trialeurodes vaporarium, který využívá tomatin s fungicidními účinky jako obranu proti plísním.


Další skupinou sekundárních metabolitů jsou látky ovlivňující herbivorní hmyz nepřímo. Zajímavé na nich je, že jsou často specifické pro druh a někdy i instar herbivora. Tyto látky jsou vylučované rostlinou v několika případech. Za prvé při poškození herbivorem. Rostlina při tom nereaguje na pouhé mechanické poškození, ale reakce vyžaduje i přítomnost herbivorního hmyzu. Při pokusu rostlina neprodukovala, žádný pach při pouhém mechanickém poškození, k tomu došlo až poté co byla potřísněna extraktem z určitých housenek (Turlings, 1990). Dále takto mohou rostliny reagovat na ovipoizici. Spekuluje se dokonce, že by rostliny mohly reagovat na pouhý kontakt s herbivorem, ale to zatím není experimentálně doloženo. Tyto látky jsou pak vnímány predátory a parazitoidy, které přitahují a ti pak hubí herbivorní hmyz z čehož na rostlina samozřejmě prospěch. Někdy se však tato strategie může proti rostlinám obrátit a jsou přitahováni i herbivoři. Příkladem je můra  Trichoplusia ni, u které je  samice přitahována zápachem napadeného zelí. Neklade ale přímo na napadenou rostlinu, ale na hlávky v jejím okolí (Landolt, 1993). Tím se snižuje napadení vajíček a následně i larev predátory a zároveň se tak snižuje i vnitrodruhová kompetice.
To byly základní způsoby obrany rostlin proti herbivornímu hmyzu. Jak je vidět, tak problematika je značně složitá a zasloužila by si delší zpracování, ale to už bych zabíhal do přílišných podrobností…
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