Lakusniky - vykladni skfin
evoluce skryta v nasich vodach

Dokud nezacnou kvést, jsou stejné jako fada jinych vodnich rostlin velmi nena-
padné a zdanlivé nezajimavé. Kdyz vSsak koncem kvétna nebo v ¢ervnu roz-
kvetou, dokazZou souvisle pokryt vodni hladinu rybnika nebo reky neprehléd-
nutelnym mnozstvim bilych kvéti se zlutym stiedem. Re¢ je o lakudnicich
(Batrachium, nebo Ranunculus sect. Batrachium - o rozdilném taxonomickém
zarazeni viz dale), skupiné vodnich rostlin o asi 25 druzich, z nichz 8 je soucasti
fléry Ceské republiky. Mimo nespornou fotogeni¢nost kvetoucich porosti jsou
lakus$niky mimoiadné zajimavé i z védeckého hlediska. Vyznacuji se svéraz-
nymi adaptacemi na rozmanité vodni biotopy po morfologické i reprodukéni
strance. Patfi k taxonomicky komplikovanym skupinam vodnich rostlin, s obli-
bou se navzajem krizi a jejich evoluc¢ni historie je neobycejné spletita. Nahlizet
pod poklicku klicovym evolu¢nim procestim v této skupiné je nelehky, avsak

dobrodruzny a vzrusujici tkol.

LakuSnik aneb vodni pryskyinik

Pokud se dobie podivame na stavbu lakus-
nikovych kvétd, zjistime, Ze se ndpadné
podobaji tém, které zndme u pryskyinikt
(obr. 1). S pryskytniky jsou si vskutku bliz-
ce pfibuzné. P¥ibuznost je patrné i co se
tyce védeckych jmen: Ranunculus (prys-
kyinik) pochazi od latinského rana (24ba),
zatimco Batrachium (lakusnik) znamena
totéZ v fectiné.

V otézce klasifikace je svét dosud rozdé -
len de facto jako za zelezné opony. Zatim-
co cely zapad lakusniky pfitazuje k rodu
pryskyinik, vychod, véetné ceské botanic-
ké obce, preferuje oddéleni do samostatné-
ho rodu. Ktery p¥istup je vhodnéjsi? Pokud
srovname fylogeneticky vyznamné morfo-
logické znaky pryskytniki a lakusniki,
skute¢né neshleddme mnoho rozdild. Ani
po ekologické strance kli¢ovy rozdil ne-
najdeme, nebot nékteré druhy , pravych®
pryskyiniki jsou také vodni rostliny (napf.
americky R. flabellaris nebo evropsky R. po -
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lyphyllus, ktery velmi vzacné zasahuje i na
Slovensko). S nastupem molekularni syste-
matiky se zjistilo, Ze lakugniky tvoi{ mono-
fyletickou skupinu, jeZ je vnofena uvnitf
ostatnich pryskyifnikt (tedy rod pryskyi-
nik by p¥i oddélent lakusnikd zistal para-
fyleticky), a na zédkladé toho byly zatazeny
jako sekce rodu pryskyinik. Navzdory vyse
fetenému, lakusniky jsou potvrzeny jako
morfologicky nejsvébytnéjsi jednotka uvnitt
pryskyifnikt. O tom, jaké klasifikace na-
konec ptrevéazi, musi rozhodnout $irsi bota-
nicky konsenzus.

Podivuhodna mnohotvarnost listi

U lakusnikt rozlisujeme dva zékladni typy
listt. Prvni predstavuji listy nitovité, tedy
mnohonésobné pefenosetné ve vétsi pocet
uzkych tkrojki, které jsou primarné po -
nofené (obr. 2). Diky mnohondsobnému
¢lenéni maji velky povrch, coz umoziiuje
efektivné vyuzivat svétlo a kyslik pod hla-
dinou, mimo to vykazuji zna¢nou mecha-
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nickou odolnost pfi ristu v tekoucich vo-
dach. Druhym, zcela rozdilnym typem jsou
listy lupenité s klasickou plochou &epeli,
které zpravidla vzplyvaji na vodni hladi-
né (obr. 3). Pokud se oba typy listt vyskyt-
nou na jedné rostling, jde o ucebnicovy
piipad riiznolistosti — heterofylie. Pomérné
¢asto vsak vznikaji i listy pfechodného
charakteru (obr. 4). Schopnost tvofit dva
kompletné odlisné typy listd dava lakus-
nikdim moznost lépe reagovat na zmény
v dynamicky se ménicim vodnim prostie-
di, zejména pii silném kolisédn{ vodni hla-
diny a v konkurenci dal3ich rostlin, které
mohou omezit p¥istup svétla k ponofenym
listdm.

Rtizné druhy lakugnika se lisi ve schop-
nosti tvofit oba typy listd (tab. 1). U dvou
zapadoevropskych druhd B. hederaceum
a B. omiophyllum nejsou p¥itomny nito-
vité listy. Naproti tomu fada druhti ma vy -
hradné listy nitovité (napf. nas 1. okrouh-
ly — B. circinatum, obr. 5). Druht schopnych
tvotit oba typy listi je ve svété znamo asi
9 (napf. nase druhy l. stitnaty — B. pelta-
tum a l. vodni — B. aquatile).

U vétsiny vodnich rostlin se projevuje
neobycejné ndpadna fenotypové plastici-
ta — schopnost jednoho a téhoz genotypu
dat vzniknout v zévislosti na podminkach
prostfedi naprosto odlisné vypadajicim
morfotyptim (nap¥. Ziva 2013, 1: 14-18; zde
obr. 6 a 7). Tato vlastnost vyrazné kompli-
kuje ur¢ovén{ a taxonomii vodnich makro-
fytt. Nejinak je tomu u lakusnikd, které
s oblibou rostou v prostfedi se silnym ko-
lisanim vodni hladiny. Na obnaZeném dné
a na brezich vytvareji lakusniky plazivé
terestrické kolonie drobnych rostlin, zpra-
vidla pouze s nitovitymi listy (obr. 7 a 14).
V tekouci vodé maji vyrazné ovlivnén tvar
plovoucich listi — Easto byvé riznym zpt-
sobem deformovan. Frekvence tvorby plo-
voucich listd se mezi jednotlivymi druhy
znacéné lisi. Zatimco u lakusniku $titnaté-
ho nalezneme plovouci listy za kvétu témer
vzdy (kromsé terestrickych forem, obr. 8),
ostatni nase heterofylni druhy velmi ¢asto
za kvétu tyto listy postradaji (obr. 2).

Nejpozoruhodnéjsi télni stavbu najde-
me u druhd, které se striktné ptizpisobily
zivotu v tekouci vodé. V nasich podmin-
kach jde zejména o lakudnik vzplyvavy
(B. fluitans, obr. 9 a 10) — dlouhovéky druh
plné adaptovany na rust ve stfedné rych-
le az prudce tekoucich fekach se stérko-

Ziva 1/2015

© Nakladatelstvi Academia, SSC AV CR, v. v. i., 2015. Pfetisk ¢lankd v&etné obrazk( se vyslovné zapovida. Veskera prava véetné prava reprodukce jsou vyhrazena.



1 Detail mladého kvétu lakusniku
vodniho (Batrachium aquatile). Stejné
jako pryskyiniky (Ranunculus) maji

i lakusniky apokarpni gyneceum, soubor
vétsiho poctu samostatnych jednoplodo-
listovych pestiki. Foto J. Prancl

2 Lakus$nik vodn{ v tini v p¥irodni
rezervaci Chory1sky mokiad

tvofici pouze nitovité listy

3a4 Vlesnim rybnice Lutovnik

u Loucené vytvari lakusnik vodni morfo-
typ s plovoucimi lupenitymi listy (3),
ale i jedince s listy intermedidrnimi
mezi nitovitym a lupenitym typem (4).
Foto J. Prancl

5 Laku$nik okrouhly (B. circinatum)

v tini na Lanskych loukach u Lanzhota.
Patii mezi ¢tyfi nase druhy, které tvoti
vyhradné nitovité listy. Tento druh lze
snadno poznat podle malych tuhych
listd, jejichz tkrojky jsou rozlozeny

v jedné roviné.

vitym nebo kamenitym dnem. Jeho lodyhy
jsou az 6 m dlouhé, tuhé, pevné kofenici
ve dné; listy mé velmi dlouhé (aZ 40 cm),
s malym poc¢tem silnych, az dratovitych
tkrojki. Diky témto vlastnostem aspiruje
lakusnik vzplyvavy na jednu z mechanic-
ky vtibec nejodolnéjsich vodnich rostlin
v Evropé; s oblibou roste napf. v proud-
nych tsecich fek pod jezy.

Velikost kvéti

a jak to souvisi s Zivotni strategii
Zatimco v tekouci vodé se lakusniky snad-
trzenych fragmentti lodyh, ve stojatych vo-
déch ma klicovy vyznam rozmnoZovani
semeny; podobné jako vétsina vodnich
rostlin tvoii bohatou semennou banku (viz
Ziva 2013, 6: 265—271). RozmnoZovaci
strategie jednotlivych druht lakusniki se
v8ak mnohdy vyrazné lisi.

Na prvni pohled nas na tuto skute¢nost
upozorni odli$né rozméry kvét u raznych
druht. Napf. lakusnik $titnaty tvofi velké,
jiz zdalky napadné kvéty (obr. 8), které pro-
dukuji pomérné velké mnozstvi pylu. To
naznacuje tendenci k cizospraseni. Ve vod-
nim prostiedi nezije mnoho druh@ hmyzu
ziviciho se nektarem, na kvétech vsak lze
pozorovat rizné drobné brouky nebo hmyz
sbirajici pyl, jenz se tak muze podilet na
opylovéni. Vzhledem k hustoté kvét v né -
kterych lakusnikovych porostech (obr. 11)
je pravdépodobné, Ze k opyleni mutize ¢as-
te¢né pomoci také vitr.

Vyznamnou roli, stejné jako u vétsiny
vodnich rostlin, hraje samospraseni (auto-
gamie). K otevfeni prasnikd dochazi asto
jiz v poupéti, u druhti s velkymi kvéty v8ak
obvykle byvaji timto zptisobem opyleny
pouze vnéjsi pestiky. Souplodi odvozené
z jediného kvétu tedy mtiZze obsahovat naz-
ky vzniklé samosprasenim i cizosprasenim.

Jinou rozmnozZovaci strategii maji malo -
kvété, prevazné jednoleté druhy, u nés
zastoupené lakusnikem nitolistym (B. tri-
chophyllum, obr. 13) a l. Rionovym (B. rio-
nii). Jejich drobné nendpadné kvéty jsou
prevéazné samosprasné. Oba druhy s mimo-
fadnou oblibou kvetou a plodi pod vodni
hladinou; k opyleni dochézi v uzavieném
poupéti, kde vzniké plynové bublina. Poz-
déji se kvét pod vodou otevie a vzapéti
dochéazi k tvorbé nazek. Nezfidka celé po-
pulace kvetou vyhradné pod vodou. Tato
svérazna adaptace umoziuje rostlindm
Uspésné prezivat i v hluboké vodé, aniz by
musely investovat znac¢né tsili k dosazeni
vodni hladiny. Z vysokohorskych a ark-
tickych jezer jsou dokonce znamy popula-
ce lakusniku nitolistého, které rostou pfi
dné v hloubce aZ 4 m. U téchto populaci se
poupata viibec neoteviraji, rostliny jsou
tedy obligatné kleistogamické (k opyleni
dochézi vyhradné samosprasenim v trva-
le uzavieném kvétu). Bylo dokonce pozo-
rovéno (Cook 1966), ze takové populace
kvetly a plodily pod ledem!

Evolu¢ni puzzle

Za vyvojové centrum lakusnikd povazuje-
me atlantskou a stfedozemni Evropu. Na-
povida tomu vysoky pocet druhti i znacna
komplikovanost skupiny v téchto oblas-
tech. Evoluci a fylogenezi lakusnika vsak
dosud nikdo podrobné nestudoval a jiz

Tab. 1 Zéstupci lakugnikt (Batrachium) v Ceské republice (x — stupeti ploidie, potet homolognich sad chromozom? v jad¥e bunék)
Druh Ploidie v CR | Typ listt Biotop Souéasné rozsifeni v CR
1. vodni (B. aquatile) 6X nitovité stojaté vody (zda i tekouci?) roztrou$ené aZ vzacné v teplych oblastech
lupenité
1. Baudotiv (B. baudotii) 4x nitovité mineralné bohaté stojaté velmi vzacné v niZzinach
lupenité vody (zda i tekouci?)
L. stitnaty (B. peltatum) 4x nitovité stojaté i tekouci vody roztrou$ené aZ dosti hojné od pahorkatin
lupenité do podhiii, velmi vzacné v nizinach
L. tétickovy (B. penicillatum) 4x (zda nitovité tekouci vody 5-6 vodnich tokt v Cechach,
pouze?) lupenité ve Slezsku feka Opava
L. vzplyvavy (B. fluitans) 2x, 3x nitovité tekouci vody roztrougens v Cechéch a na jihozédpadni
Moravé
1. okrouhly (B. circinatum) 2x nitovité téméf vyhradné stojaté vody roztrou$ené v teplych a mirné teplych
oblastech
1. Riontv (B. rionii) 2x nitovité mineralné bohaté stojaté vody | roztrousené az vzacné v teplych oblastech
1. nitolisty (B. trichophyllum) 4x nitovité stojaté, vzacné tekouci vody roztrou$ené v nizinach a ve stfednich
polohéch
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nyni je jasné, Ze takovy tkol bude velmi
slozity.

U lakusnikt zname celkem pét ploidnich
trovni (od diploidt po hexaploidy). Pro vét-
§inu druht se v literatufe udava vice rtz-
nych chromozomovych pocti —napt. u la-
kusniku nitolistého ¢tyfi a u 1. §tétickového
(B. penicillatum) dokonce v8ech pét ploidii.
Tyto informace jsou vsak s velkou pravdé-
podobnosti zatiZeny mnozstvim chyb.

Urcovat lakusniky pouze na zakladé mor-
fologie je velice oSemetné, bézny botanik
nema moznost mnohé populace spravné
pojmenovat. Kvili fenotypové plasticité
zlistdva vyznamna ¢ast znakt nespolehli-
vé a vyZaduje revizi. Cetné taxony lakugni-
kt maji zjevné hybridogenni ptvod; jejich
hranice vici jinym druhtim byvaji mnohdy
nejasné. Rozeznat recentné vzniklé primar-
ni k¥iZence od stabilizovanych hybrido-
gennich typt, které bychom mohli nazyvat
druhy, je ¢asto obtizné. Navic u polyploid -
nich taxont vesmés nevime, jakym zpiso -
bem vznikly. Zejména ve Stfedozemi je
situace zatim zcela nepiehledna a vyza-
duje zevrubné studium ,,od piky“.

Nastésti dnes disponujeme technickymi
mozZnostmi, jak problematiku lakusnikt
uchopit. Uzite¢nou metodou se ukézala
byt priitokové cytometrie (vice nap¥. Ziva
2005, 1: 46—48 a 2012, 4: 155-157), ktera
dokaze — pfinejmensim ve stfedni Evro-
pé — spolehlivé odlisit valnou vétsinu dru-
ht i mnohé hybridy. Rovnéz bézné a me -
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todicky nenaro¢né zpisoby studia DNA
(sekvenace genomového ribozomalnfho
tseku ITS — Internal Transcribed Spacers,
rizné tseky chloroplastové DNA) pfina-
$eji zajimavé zavéry. Pfedpokladem tspé-
chu je aplikace vice metodickych p¥istupt
souCasné a vzdjemnad interpretace jejich
mnohdy zdanlivé protichtidnych vysledki.
Jiz nyni se ndm podafilo odhalit néko-
lik pozoruhodnych skute¢nosti. Casto p¥i-
tom beze zbytku plati, Ze zdani klame.
Napt. dva zna¢né podobné a zaménované
druhy fléry CR, lakugnik nitolisty a 1. Rio-
nuv, jsou podle nasich pfedbéznych vy -
sledkd v rdmci lakugnikd zcela neptibuz-
né. Jejich vzdjemnou podobnost ziejmé
zpusobil paralelni vyvoj znaku a pFizpt-
sobeni se obdobné ekologické strategii.
Mimotradné zajimava je skryta variabi -
lita, kterou jsme objevili u lakusniku nito-
listého. Tento druh, jak se ukézalo, zahr-
nuje nékolik cytometricky a molekularné
odligitelnych, avsak (zatim) morfologicky
nerozpoznatelnych taxont — tzv. kryptické
druhy. Na nasem tizemi jsme pomoci cyto-
metrie odligili dva typy (oba tetraploidni)
i s rozdilnym rozsifenim: vyrazné teplo-
milny typ s vétsi velikosti genomu (obr. 13),
zatimco typ s mensim genomem se teplym
oblastem vyhyba a roste prevazné ve stfed-
nich polohach (obr. 14). Ani tyto dva taxo-
ny nemuseji byt homogenni: u typu ze
stfednich poloh odhalilo sekvenovani tse-
ku ITS dva jasné odlidné typy (navzijem
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6 Lakusnik Baudottv (B. baudotii)

v piskovné u Obédovic v Polabi. Tento
druh je charakteristicky pro brakické
vody pii pobfezi mofe, u nés roste velmi
vzacné v mineralné bohatych vodéch.
Morfotyp s plovoucimi listy dobie
pozname, avSak nevytvari se zdaleka
ve vSech populacich. Foto Z. Kaplan

7 Terestrickd forma lakusniku Baudoto-
va na bfehu polovypusténého rybnika
v JeviSovicich na Znojemsku

8 Laku3nik Stitnaty (B. peltatum) se
vyznacuje velkymi kvéty. Oproti podob-
nému lakusniku vodnimu maji jeho
plovouci listy mensi pocet koncovych
zubt (srovnejte s obr. 3). PR Choryrisky
9 'V fece Dyji u Tasovic na Znojemsku
roste triploidni lakusnik vzplyvavy

(B. fluitans). Ve stfedni Evropé druh
vibec nevytvaii nazky, ackoli ¢asto
bohaté kvete.

10 Lakusnik vzplyvavy s typickymi
dlouhymi nitovitymi listy. Dyje

u Havranikd, nédrodni park Podyji

11 Husty kvetouci porost lakusniku
titnatého v novém rybnice u Pravikova
na Pelhfimovsku

12 Problematicky hybridogenni taxon
lakusnik stétickovy (B. penicillatum)

v fi¢ce Odravé na Chebsku. Snimky

P. Kouteckého, neni-li uvedeno jinak
13 Lakusnik nitolisty (B. trichophyl-
lum) v tdni v narodni p¥irodni pamatce
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V Jezirkach v Polabi. Fotografovana rost-
lina pfedstavuje cytotyp rozsifeny u nas
v teplych oblastech. Foto J. Prancl

14 Terestricka forma lakusniku nito-
listého na dné odchovnych rybnickt

v Rudolfové u Ceskych Budgjovic. Patrné
jde o typ rozsifeny ve stiednich polo-
héch nageho tizemi. Foto K. Sumberové

vici sobé rozdilnéjsi nez kazdy z nich
oproti morfologicky zna¢né nepodobnému
lakugniku stitnatému!). Vysledky z jinych
¢asti Evropy a z Ameriky naznacuji, Ze
téchto nerozpoznanych taxont se mtize
u lakusnika vyskytovat pomérné dost.

Lakus$niky aneb kiiZeni na sto zpisobiu
Mezidruhové kiizeni je natolik bézné
a uplatiiuje se pf¥i ném tolik zajimavych
jevi, Zze muzeme tyto rostliny pravem ozna-
¢it jako vynikajici modelovy systém pro
studium hybridizace.

Mezi nejzajimaveéjsi ptipady patii k¥ize-
ni v Fekéach. Tekouci vody mohou pfedsta -
vovat pro rostliny jakousi ,,evoluéni kon-
zervu“: nové vznikli k¥iZzenci, pfestoze
mnohdy neplodni, se mohou v fece vege-
tativni cestou udrzet desitky tisic let. Po -
kud jsou hybridi alespoii ¢aste¢né fertilni,
mohou se tvofit smésné porosty Cistych
druhti, primérnich hybridd, zpétnych hyb-
ridt a vicendsobnych zpétnych hybrida
inklinujicich k jednomu ¢i k druhému rodi-
¢i. Mohou zde také vznikat stabilizované
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hybridogenni typy, které si néjakym zptso-
bem obnovily plodnost (napf. pokud béhem
hybridiza¢niho procesu dojde k polyploidi -
zaci, tedy ke zdvojeni sady chromozomt —
pak mluvime o alopolyploidii). Takovym
komplexnim pfipadem je lakusnik stétic-
kovy (obr. 12) — tento ¥i¢ni ,,druh” ve sku-
te¢nosti zahrnuje podivuhodnou smésici
rtiznych hybridi a alopolyploidd vzniklych
k¥izenim lakusniku vzplyvavého s nejriiz-
n&jsimi jinymi taxony lakugnika. V Ceské
republice miZeme velmi nazorny piiklad
pozorovat v fece Oh¥i — na hornim toku
roste lakugnik $titnaty, na dolnim toku rost-
liny pfedstavujici typicky morfotyp lakus-
niku $tétickového, a na stfednim toku tvo-
i rostliny plynuly morfologicky pfechod
od jednoho taxonu k druhému.

O tom, jak mohou v disledku kfiZeni
zanikat hranice mezi druhy, se miZzeme
presvédcit na piikladu skandinavskych
populaci lakusnika. Odtud jsou zndmy
dva hexaploidni druhy — lakusnik vodni
a 1. nitolisty. Oba zde masivné hybridizuji,
dochéazi ke zpétnému kiiZenf a k introgre-
si. V severské literatufe najdeme zming-
né dva druhy slou¢ené dohromady, nebot
mezi nimi jiZ neexistuji patrné hranice.
Uplné jina situace oviem panuje ve st¥ed-
ni Evropé, kde je lakusnik nitolisty tetra-
ploidni. Vznik hybridt mezi obéma druhy
jsme u nas zaznamenali, tito pentaploidni
kiizenci v8ak maji vyrazné snizenou plod-
nost a v pfirodé se patrné vyznamné ne -
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uplatiiuji. Oba druhy jsou proto v nasich
podminkach dobfe vymezené.

Mezidruhové kiiZeni mtZe byt vyrazné
ovlivnéno rozdilnou reprodukéni strate-
gif zti¢astnénych druht (obr. 8, 14 a také
obr. na 2. str. obalky). U naseho lakusniku
titnatého opakované nalézdme rostliny,
které jsou morfologicky typické a cytome-
tricky byly rovnéz pfifazeny k tomuto dru-
hu, ale paradoxné maji chloroplastovou
DNA shodnou s lakusnikem nitolistym.
Za tuto skutec¢nost je patrné odpovédny
jev v angli¢tiné zvany chloroplast capture:
protoze lakusnik Stitnaty tvoif daleko vic
pylu nez malokvéty 1. nitolisty, bude s vét-
§i pravdépodobnosti pfi kiiZzeni darcem
pylu, tedy otcovskou rostlinou. Genovy tok
proto bude probihat pfevazné v jednom
sméru. Nastane-li nékolik takovych jedno-
smérnych k¥iZeni za sebou, vznikly ,,hyb-
rid“ je jiz morfologicky a cytometricky
nerozpoznatelny od lakusniku $titnatého.
Avsak jeho chloroplasty, které se dédi po
matetské linii, nadédle ponesou genetickou
informaci ptivodniho matetského druhu —
laku$niku nitolistého.

Zavérem

Laku$niky se na nasem tzemi vyskytuji
dosud relativné bézné. Ale viechny doma-
ci druhy stojatych vod vyrazné ustoupily
vlivem intenzivniho hospodateni na ryb-
nicich, které se d4 v ¢etnych pt¥ipadech
oznacit spise jako bezohledné drancovani
¢eské mokradni krajiny. Hlavné v nizsich
polohéach jsou tyto rostliny vzdcné, pfitom
nékteré teplomilné taxony najdeme pfe-
vazné nebo pouze zde.

Nicenim biotopt lakusnikt se pfipra-
vime o moZnost studovat tyto jedinecné
organismy. U mnohych druhi pfitom za-
tim ani nezndme jejich pfesné rozsiteni
na tizemi Ceské republiky. Napt. lakugnik
$titnaty doneddvna u nés nebyl odlisovan
od l. vodniho, nacez se ukazalo, ze je zde
ve skutecnosti nejhojnéjsim druhem. Dou-
fejme tedy, Ze lakugnikiim se bude v na-
gich vodach i v budoucnu dafit a Ze bude-
me mit moznost nahlédnout do dalsich
zéakouti jejich slozité podstaty.

Vyzkum byl podporovan projektem Gran-
tové agentury Univerzity Karlovy (GA UK)
744213. Zdroveri ¢lanek vznikl s podporou
AV CR na dlouhodoby koncepéni rozvoj
vyzkumné organizace RVO 67985939.
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