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Zvlastni strategie ziskavani zivin

u rodu lackovka

Lackovky (Nepenthes) patii k masoZravym rostlinam, které lapaji hmyz a jinou
kotist pomoci listi modifikovanych na lacku. Jako vétSina masozravych druht
rostou v pudéch s nizkym obsahem Zivin, zejména dusiku. Jejich vyskyt je vaza-
ny na tropické oblasti jihovychodni Asie s vyvojovymi centry na ostrovech
Borneo a Sumatra, dale na Filipindch a Nové Guineji. Nékolik mélo druhu se
vyskytuje také v Australii, na Madagaskaru, Seychelach, Sri Lance a na Nové
Kaledonii. V soucasnosti zndme okolo 130 druhi, pricemz se objevuji stale nové.
V poslednim desetileti se na lackovkach provedlo mnoho studii tykajicich se
zejména jejich taxonomie, funkéni anatomie a vyZivy — tim se tento rod dostal
na jedno z prednich mist v modernim vyzkumu masozZravych rostlin.

Lackovky rostou nejcastéji jako splhavé
lidny a jejich lacky (pfeménéné listy) jsou
spojeny uponkou s asimilujici ¢asti listu.
U vétsiny druhti je nad vstupem do lacky
nepohyblivé vicko, které zabranuje zfe-
dovani obsahu travici tekutiny a zéroven
vabi hmyz na sladky nektar produkovany
velkymi mimokvétnimi zldzami. Okolo
obvodu tsti pasti se nachazi obust{ (peri-
stom), které také produkuje nektar a ma
vabici funkci. Navic pokud je dostatecné
vlhké, stdva se mimofadné kluzkym. Vét-
$ina druht hmyzu ztraci na tomto povr-
chu stabilitu a pada dovnitf pasti. Tu vypl-
fiuje travici tekutina produkovana velkymi
travicimi zlazami, které se zaroven zicast-
nuji vstfebavani zivin z kofisti. Travici teku-
tina mtze byt extrémneé kyseld (pH 2-3),
proteiny na krat${ peptidy (napi. protei-
néza nepenthesin). U nékterych druht je
i silné viskézni, coz ma vyznam pro zadr-
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zovéani kofisti (napf. u N. inermis). Nad
touto travici zénou se nachazi voskova
z6na, kterd ma predevsim retencéni funkci,
ale muiZe se GCastnit i samotného chytani
kofisti. Je pokryta drobnymi voskovymi
$upinami pfichytdvajicimi se na konce-
tiny hmyzu. Hmyz se na tomto povrchu
neudrzi a spadne do travici tekutiny.
U rtiznych druht lackovek je zastoupeni
uvedenych struktur (vicko, obusti, travici
a voskovéa zoéna) velmi variabilni a done-
davna se témto rozdilam nepiipisoval p¥i-
1i§ velky vyznam. Dokonce i v rdmci jed-
noho druhu se uvedené struktury nemusi
vyskytovat ve spodnich anebo vrchnich
pastech zaroven (vyrazna heterofylie ne-
boli riznolistost u nékterych druhti —roz-
dil v podobé lista, zde lacek). Nejnovéjsi
vyzkumy v této oblasti ukazuji, ze lackov-
ky jsou pod silnym selekénim tlakem své
kofisti, coz v evoluci vedlo k jejich adaptiv-
ni radiaci do velkého poétu druhii a mor-
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fologické rozmanitosti pasti. Navic ne vzdy
musi byt zdrojem dusiku a fosforu pouze
zivoc¢isna kofist.

Uzka potravni specializace

Jesté pomérné neddvno se predpokladalo,
ze lackovky nejsou pfilis vybiravé a vy-
uzivaji témér vSechno, co se jim dostane
do pasti. V tomto ohledu bylo prvnim zaji-
mavym zjisténim, ze se N. albomargina-
ta (obr. 1) specializuje na termity rodu
Hospitalitermes. Tento druh lackovky méa
k lovu termitd vytvofenou specialni adap-
taci. Pod obustim se nachéazeji trichomy
vytvatejici souvisly bily pas. Pravdépo-
dobné napodobuji lisejniky, kterymi se ter-
miti uvedeného rodu Zivi. KdyZ jeden ter-
mit objevi past, vrati se do hnizda a povola
armdadu délniki. Zatimco svymi kusadly
okusuji bilé trichomy, nemald ¢ast svou
nepozornosti skondi v pasti. Jedna lacka je
schopna chytit az 22 jedinci za minutu.
Izotopova analyza potvrdila, Ze N. albo-
marginata timto zptisobem ziskavi z ter-
mith az 54 % celkového obsahu dusiku
v listech (Moran a kol. 2001). V pfiroze-
ném biotopu je moZné pasti, které timto
zpusobem ziskaly velké mnozstvi kofisti,
jednoduse rozeznat. VétSinou jim chybi
bily pés trichom, ¢imz se stavaji pro dalsi
termity neatraktivnimi. Silna specializa-
ce na jeden druh kofisti dovoluje N. al-
bomarginata souziti na lokalitach s jiny-
mi druhy lackovek, aniz by si vzajemné
potravné konkurovaly.

U vétsiny lackovek nemusi byt specia-
lizace na jeden druh kofisti tak vyrazna.
Nicméné typ kofisti nachazejici se v pfi-
rozeném biotopu miZze v pribghu evoluce
zdsadnim zptisobem ovlivnit morfologii
a funkci pasti. Nejnovéjsi zjisténi ukazala,
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7e voskova zdna je velmi efektivni v zadr-
zovani mravenci, zatimco viskézni tra-
vici tekutina spiSe v zachytavani létajici-
ho hmyzu. Vyplyva to z faktu, Ze vysoce
smaciva tekutina znemoZni rozprostiit
k¥idla a vzlétnout. Naproti tomu voskova
zOna reaguje s koncetinami kofisti, a je
proto Gc¢innéjsi pii lapani lezoucich dru-
hd hmyzu. Vétsina lackovek ma jednu,
nebo druhou strategii zadrzovani kofisti,
rizné zpusoby se téméf nikdy nevysky-
tuji soucasné u jedné rostliny.

Lackovky maji pomérné znacné verti-
kélni rozsiteni (0 aZz 3 200 m n. m.), proto
je zfejmé, Ze se s rostouci nadmotskou vys-
kou mén{ také zastoupeni a typ kofisti.

1 Lackovka Nepenthes albomarginata
vytvari pod obustim souvisly bily pas
trichomu, ktery 1aka kotist — termity
rodu Hospitalitermes. Narodni park
Bako, Sarawak, Borneo

2 Druh N. inermis, pochazejici z ostro-
va Sumatra, ma néalevkovité horni pasti
a extrémné viskoézni travici tekutinu,
kterou vyuziva k chytani drobného
hmyzu. Typické obtsti chybi.

Ze sbirky A. Devecky

3 Detailni pohled na iponku N. bical-
carata s otvorem vykousanym mravenci
Camponotus schmitzi

4 Zvlastni symbioticky vztah se vyvi-
nul mezi N. bicalcarata a mravenci dru-
hu C. schmitzi, ktefi pomahaji lackovce
chytat kotist. Miri, Sarawak, Borneo

5 Pasti N. Jowii jsou pfizptisobené

ke sbirani vykalt tany horské (Tupaia
montana). Adaptace na chytani hmyzu
se u této lackovky v pribéhu evoluce
vytratily (napi. redukce obusti).

NP Pulong Tau, Sarawak, Borneo

6 Nejvétsi pasti ¢astecné adaptované
na zachytavani vykalt tany horské

ma mezi lackovkami druh N. rajah.

NP Kinabalu, Sabah, Borneo

7 N. ampullaria tvo¥i lacky s vyrazné
odklonénym vickem, v kompaktnim
seskupeni na povrchu ptudy. Obé adapta-
ce umoziuji tomuto druhu zachytavat
rostlinny materiél a pfijimat nizko-
molekularni latky uvoliiujici se pfi jeho
rozkladu. Bau, Sarawak, Borneo
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V nizinach se vyskytuje pfedev§im mnoz-
stvi mravenct, pficemz s p¥ibyvajici vys-
kou jejich zastoupeni klesa a dominantni
skupinou se stava spise 1étajici hmyz. To
velmi dobfte koreluje se zjisténim, Ze vét-
$ina vysokohorskych lackovek ma spise
viskdzni travici tekutinu (92 %) a niZzinné
druhy se vice spoléhaji p¥i chytani mra-
venct na voskovou zénu — pouze 25 %
z nich je vybaveno viskézni travici teku-
tinou (Bonhomme a kol. 2011). P¥{tomnost
voskové zény zdsadné ovliviluje samotnou
morfologii pasti — jsou vétsinou dlouhé
a uzké, zpravidla alespoii nahote trubico-
vité (napf. N. albomarginata), coz ztéZuje
hmyzu cestu ven. Naopak druhy s viskdz-
ni tekutinou maji spise nahote nalevkovi-
té roz§ifené pasti. Horsky druh N. iner-
mis, endemit ostrova Sumatra, produkuje
extrémné viskézni travici tekutinu, ktera
pokryva stény lacky ve formé tenkého fil-
mu, pficemz se na ni lepi 1étajici hmyz
(obr. 2). Tento druh svou strategii pfipo-
mina lepivé pasti rosnatek (Drosera) a na-
opak mu chybéji mnohé struktury, které
maji vyznam pro chytani kofisti do typic-
kych gravitaénich pasti lackovek (napf.
obusti, voskovéa zéna). Navic viskézni te-
kutina se nemisi s vodou, coz zabraiiuje
vyplachovani pasti béhem silnych desta.
Tato vlastnost mohla vést béhem evoluce
k redukci vicka. Strategie N. inermis a pii-
buznych druht, jako jsou N. dubia, N. jac-
quelineae a N. jamban, ale stdle nejsou
dobfe znamy.

Hmyz v8ak nemusi slouzit pouze jako
koftist. N. bicalcarata (obr. 4) je nizinny
druh rostouci na ostrové Borneo, ktery si
vytvoril symbioticky vztah s mravenci
Camponotus schmitzi (viz Ziva 2011, 4:
LXIV). Tato lackovka m4 v jednom misté
rozsifené a duté uponky, v nichZ se mra-
venci usidluji (obr. 3). Vétsina myrmeko-
filnich rostlin vyuzivd mravence pro svou
ochranu (nap¥. akécie, viz Ziva 2012, 4:
205-209); mnohdy je vztah téz troficky
(mravenci poskytuji rostling Ziviny). Zda
se proto neobvyklé, Ze masozrava rostlina,
ktera ma zajem spise ptilakat hmyz, po-
skytuje mravenctim obydli. U téchto mra-
vencu se vak vyvinul zvlastni typ chova-
ni, které mtZzeme oznacit jako opozdéna
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agresivita. BéZzné si symbioti¢ti mravenci
prilis nevsimaji hmyzu ptivdbeného lac-
kami. Jakmile v8ak hmyz spadne do pas-
ti, za¢ina boj. Kofist se snazi dostat ven
po kluzkych sténdch. Tehdy mravenci C.
schmitzi, ktefi se zdrzuji pod obustim,
za¢nou utocit a kusadly se zakusuji do
kondetin kofisti, dokud nespadne zpét do
travici tekutiny. Mravenci tak poméhaji
rostliné chytat kofist a zdroveri urcitou
¢ast z ni konzumuji. Rostlina jim k tomu
navic poskytuje sladky nektar. Jejich opoz-
déna agresivita se ale neuplatriuje u druhti
hmyzu, které rostlinu poskozuji. Napt. na
nosatce rodu Alcidodes tito¢i okamZzité.
Mravenci tedy uméji rozlisit, ktery hmyz
je pro jejich hostitelskou rostlinu prospés-
ny. Symbiotickym souzitim ziskavaji oba
partnefi. Spolehnutim se na mravence pii
zadrzovani kofisti nevznikl selekéni tlak
na udrzeni voskové zény a viskdzni travi-
ci tekutiny — obé struktury u N. bicalcara-
ta tedy chybéji. Peristom naopak i nadale
slouzi jako i¢inné zafizeni pro chytani
koftisti, které mravenci udrzuji v dokona-
1é &istoté a tak jesté zvysuji jeho Gcinnost
(Thornham a kol. 2012).

Chyténi rostlinného opadu

Béhem evoluce se viak u nékterych druht
lackovek vyvinuly strategie ziskavani Zivin,
které uz s masozravosti nemaji mnoho spo-
le¢ného. Lackovka N. ampullaria vykazuje
morfologické adaptace souvisejici s ,,vege-
taridanskym® zptsobem vyzivy (obr. 7).
Jeji pasti se nachéazeji pfevazné na povr-
chu ptdy a ne na $plhavych stoncich jako
u ostatnich druhti; mohou tak tvotit husty
koberec v podrostu destného lesa. Vicko
pasti je vyrazné redukovano a ohnuto smé-
rem ven z Usti, coZ umoZiiuje sbirat pada-
jici rostlinny materiél. Tato adaptace po-
skytuje urc¢itou selekéni vyhodu v tom, Ze
zachyti ziviny jesté pfed dopadem na zem,
kde by o jejich pfijem kofeny musely lac-
kovky soutézit s jinymi druhy (Ziva 2012,
3: LXII-LXIII). Terénni vyzkum potvrdil,
ze 50 % obsahu organické hmoty v lacce
je rostlinného ptvodu a pochazi z ného asi
35 % dusiku obsaZeného v listech (Moran
a kol. 2003). Protoze se rozklad opadu ve
vodé pti nizkém pH snizuje, N. ampullaria
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vyrazné neokyseluje svou travici tekutinu.
To sice nevytvari optimalni podminky pro
enzymy, ale tento druh pi#i traveni vice
spoléhé na pfitomnost bohatého spole-
Censtva bakterii a hub, které rozkladaji
odumfely rostlinny material. Bakteriemi
a houbami v la¢ce se Zivi organismy od
prvoki az po koméfi larvy, které v pasti
prabézné hynou a stévaji se tak zdrojem
vyzivy pro rostlinu, stejné jako nizkomo-
lekulédrni latky vznikajici tlenim opadu.
N. ampullaria postrada nektarové zlazky
(nebo ma jen velmi maly pocet) a vosko-
vou zénu, obsahuje vSak velmi ¢etné mé-
sickovité travici zlazy, rozmisténé po ce-
lém vnitinim povrchu lacek. Listovy opad
ale nestaci pokryt naroky rostliny na Zivi-
ny, proto tento druh ¢aste¢né chyta i Zivo-
¢isnou kofist.

Koprofagni strategie lackovek
Nedostatek kofisti ve vy$sich nadmotskych
vyskéch vedl v evoluci k dalsi zajimavé
morfologické adaptaci, s niZ se setkame
u horské lackovky N. lowii (obr. 5). JiZ na
prvni pohled horn{ pasti tohoto druhu tva-
rem pfipominaji toalety. Vicko je velké
a orientované v tupém dhlu k tsti pasti.
Obusti je vyrazné redukované a stied pas-
ti zGZeny. Pasti nejenze vypadaji, ale jako
toalety i slouzi. Lacky navstévuji mali sav-
ci — tany horské (Tupaia montana), které
se krmi nektarem produkovanym na vi¢-
ku, zatimco sedi na tsti pasti. V 1a¢kach se
naslo velké mnozstvi trusu téchto savci
a izotopové analyzy potvrzuji, Ze z nich
N. lowii mizZe ziskat 57-100 % obsahu
dusiku v listech. Naopak v pastech bylo
zjisténo jen malé mnozstvi hmyzu, coz
muze souviset s adaptaci rostliny na no-
vou strategii ziskavani Zzivin. A dilezité
funkéni prvky chyténi Zzivocéisné kofisti
opét chybéji (voskova zéna, redukované
obusti, tekutina neni p¥ili§ viskézni). Na-
opak zizeny tvar pasti pfi silnych destich
dobfe zadrzuje vykaly a Ziviny, které se
shromazduji na dné. Zajimavé je, Ze se
doln{ pasti podobaji typickym hmyzozra-
vym druhtim — majf horizontédlné umisté-
né vicko a ndpadné obtsti; v jejich lackdch
se naslo i mnozstvi hmyzu.

Zd4 se, Ze tato koprofagni strategie neni
omezena pouze na druh N. lowii. Trus
horskych tan se nasel rovnéz v pastech
N. rajah (obr. 6) a N. macrophylla, ackoli
jejich specializace neni tak vyrazna jako
u N. lIowii. Pro oba druhy je charakteris-
tické pomérné velké klenuté vicko, orien-
tované vertikalné — pfiblizné v pravém
thlu k dsti pasti a poskytuje dostateény
prostor pro usazeni drobného savce na
obust{, zatimco se krmi nektarem produ-
kovanym na spodni strané vicka. Prilezi-
tostné pfitom vylouéi exkrementy do pas-
ti. Dal$im koprofagnim zéstupcem by
mohla byt N. ephippiata, jejiz pasti jsou
morfologicky velmi podobné N. lowii. Te-
rénni vyzkum a podrobné tdaje o tomto
druhu v8ak zatim nemame.

Dlouhé tzké lacky N. rafflesiana var.
elongata zase vyuzivaji netopyti Kerivoula
hardwickii jako dkryt, pficemz svymi vy-
kaly zéroven prispivaji k vyzivé rostliny.
Hosti je ptiblizné 29 % jedinci tohoto dru-
hu lackovky a jsou diky nim schopni ziskat
az 34 % dusiku v listech. Varieta elongata
v porovnani s nomindtni varietou ma pasti
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vyrazné prodlouzené, ¢imz vznika prostor
pro usidleni netopyra. Navic se zd4, Ze var.
elongata je pro hmyz méné atraktivni.

Hybridni taxony
Hybridy lackovek nesou piechodny feno-
typ obou rodi¢id. Po pfekonani prostoro-
vych, ¢asovych a ekologickych bariér se
v pfirozeném prostiedi pomérné dobie
k#izi, avsak pocetnost hybridi je nizka
i navzdory faktu, Ze jsou plodni. Charles
M. Clarke (2001) pfedpoklada, ze hlavnim
dtivodem nizké pocetnosti hybrida je spe-
cializace jejich rodi¢ovskych druhi. Po-
kud maji nékteré druhy unikétni morfo-
logické adaptace k ziskavani dusiku, pak
u ndhodnych hybridu, ktefi se vyznacuji
pifechodnym tvarem pasti, nemusi byt
pasti dostate¢né zajimavé pro hmyz, nebo
nejsou optimélni pro nékterou ze zvlast-
nich strategii popsanych vyse. Hybridni
rostliny tak ziskaji méné dusiku z prostie-
di a nemohou konkurovat rodi¢ovskym
druhtim. Napf¥. N. x hookeriana — jejimi
rodici jsou N. ampullaria a N. rafflesiana,
nemd vyklonéné vicko ven z dsti a pasti
netvoii tak kompaktni shluk na povrchu
pudy jako v ptipadé N. ampullaria. Je ztej-
mé, Ze takova zména morfologie pasti zne-
moznuje chytat rostlinny materiél, p¥i-
¢emz adaptace k vaben{ a lovu Zivoc¢isné
koristi nejsou vyvinuty do takového stupné
jako u N. rafflesiana (Pavlovic¢ 2012).
Dal$im zajimavym piikladem jsou hyb-
ridy s N. bicalcarata. U zZadného z popsa-
nych k¥fZenct se nezjistilo, Ze by vytvareli
symbioticky vztah s mravenci C. schmitzi.
Hybridni rostliny pravdépodobné nemaji
dostate¢n& hrubou tdponku a Zivotnost
pasti (ta je u N. bicalcarata velmi dlouha)
na to, aby se v nich usidlili mravenci. Po-
kud je velké vertikalné postavené vicko
N. rajah a N. lowii pfedpokladem k tomu,
aby lackovky navstévovaly tany horské,
u hybridni N. x kinabaluensis je tento
charakter potlaceny (viz obr. 8). Lackovka
N. x kinabaluensis vznikla kiiZenim mezi
N. rajah a N. villosa; druhy z rodica pied-
stavuje klasicky hmyzoZravy taxon s hori-
zontalné postavenym vickem. Mnohé lac-
kovky, které se pfi trdveni spoléhaji na
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8 Lackovka N. x kinabaluensis je
hybridem mezi N. rajah a N. villosa.
Postaveni vitka ma pfechodné

mezi obéma rodi¢ovskymi druhy.

NP Kinabalu

9 Horni past N. hurrelliana — piiklad
tspésného hybrida N. fusca a N. veitchii,
ktery prosel evoluci az k speciaci.

NP Pulong Tau. Snimky A. Pavlovice

symbiotické organismy (napf. N. ampulla-
ria, N. bicalcarata), maji pH travici §tavy
o néco vyssi nez druhy vyuzivajici vlastni
enzymatickou aktivitu (napf. N. rafflesia-
na, N. gracilis). Hybridi mezi témito druhy
maji pH $tavy primérné a nové hodnota
pH nemusi byt optimdlni ani pro jednu ze
strategii. Tak jako vzdy i v tomto p¥ipadé
existuji vyjimky, kdy hybridizace vedla
k vytvofeni tspésného kiiZence, ktery
dokonce vytlacil ptivodni rodi¢ovské dru-
hy ze spole¢ného prostiedi. Takovy hybrid
se v pribé&hu stabiliza¢niho procesu pak
stava novym druhem. Pfikladem muiZe byt
neddvno popsana N. hurrelliana (obr. 9),

k¥iZenec N. veitchii a N. fusca.

Pricina riznotvarnosti pasti

Lackovky jsou dobrym piikladem adap-
tivni radiace s ohledem na ziskavéani dusi-
ku a fosforu z prostiedi. Ackoli hmyz je
zfejmé nejlepsim a nejstabilnéjsim zdro-
jem dusiku (obsahuje ho 2x vice nez vyka-
ly savct a asi 10x vice nez listy), nékteré
druhy lackovek byly nuceny prizputsobit
se ziskavén{ Zivin z jinych zdrojt. Zasad-
ni vyznam dusiku pro vSechny rostliny
dokumentuje i skute¢nost, Zze se 50 % to-
hoto prvku v listech nachazi v proteinech
souvisejicich s fotosyntézou, jako zakladni
metabolickou drahou rostlin. Pfijem dusi-
ku z kofisti vyrazné zvysuje jeho koncent-
raci v listech, a tim rychlost fotosyntézy,
rust, reprodukci, a tedy celkové fitness —
biologickou zdatnost. Proto se adaptace
zvysujici jeho p¥{jem ptirozenym vybérem
udrzovaly. Struktury, které uz dale nebyly
potfebné, zanikly. Oba mechanismy zfej-
mé vedly k vytvotfeni obrovské morfolo-
gické a funkéni rozmanitosti pasti rodu
Nepenthes.
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