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Seznam pouzitych zkratek

AM — arbuskularni mykorhiza nebo arbuskularni nrkani

AMT — transportér pro amonium (ammonium transpdrte

GINtAMT1 - transportér pro amonium z AM houBjomus intraradice$Glomus
intraradicesammonium transporter)

GIPT — transportér pro fosfat z AM hou®yomus intraradice$Glomus intraradices
phosphate transporter)

GVvPT — transportér pro fosfat z AM houByomus versiforméGlomus versiforme
phosphate transporter)

GmosPT  —transportér pro fosfat z AM houblpmus mosseg&lomus mosseae
phosphate transporter)

HATS — vysokoafinitni transportni systémy (higlfikgfy transport systems)

LePT — transportér pro fosfat zdeje (ycopersicon esculentuphosphate
transporter)

LATS — nizkoafinitni transportni systémy (low-aiffly trasnsport systems)

NRT — transportéry pro nitrat (nitrate transpgrter

Pi — anion kyseliny fosfotmé (inorganic phosphate)

Poly-P — polyfosfat (polyphosphate)

PR proteiny — pathogenesis-related proteins
Ri T-DNA — Root-inducing transferred-DNA
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1 Abstrakt

Arbuskularni mykorhizni symbidzu t¥io priblizné 80 % terestrickych rostlinnych
celedi vetré vétSiny kulturnich plodin. Rostlina poskytuje mykarhi houls asimilaty a
naopak od ni ziskava Zziviny, které houba transportprostednictvim rozsahlého
extraradikalniho mycelia z velkého objemidp. Ze symbidézy s AM houbami obvykle pro
rostlinu plynou i dalsi vyhody — zvySena odolnostivpatogerim, nedostatku vody a Zivin,
zasoleni nebo fftomnosti &Zkych kowi v pidé. Funkéni existence tohoto fpozeného
mutualistického vztahu mezi rostlinami a houbamewtdélskych ekosystémechiie snizit
mnoZstvi pouzivanych hnojiv a pestigjda tak redukovat jejich negativni vliv na Zivotni
prostedi.

Rage (Solanum lycopersicurh.) a pér Allium porrumL.) pafi mezi vyznamné
druhy zeleniny a o jejich zeflské produkci bude pojednano v prddisti prace. Dalsfast
prace je ¥novana vlivu mykorhizni symbidzy na tyto rostlindéihy, které jsou zavislé na
mykorhize. AM houby zlepSuji odolnost ¢aje wi¢i fadt padnich patogein a i nekterym
patogeiim prytu. Mykorhizni rajata 1épe odolavaji nedostatku zavlahy a zasolesiteR
por v mykorhizni symbiéze s AM houbami vykazuji efou toleranci i téZkym kovam
nebo radionuklidm, které jsou fitomny v pad¢, pricemz v rekterych gipadech dochazi k
naristu koncentracettkych kowi v rostlirg, jindy naopak mykorhizni symbi6za jejichijpm
omezuje. Vhodna kombinace mykorhiznich parin@ostlina-houba) rive vést ke zvyseni
vynosi mykorhiznich rostlin.

Vliv. mykorhizni symbioézy na rostlinyasto souvisi se zlepSenyntijmem Zivin
prostednictvim rozsahlého extraradikalniho mycelia AMbhBroto se v dal$iasti této prace
soustedim na pijem P a N mykorhiznimi rostlinami. Mechanismu§rpu anorganického P a
N AM houbami a jejich naslednéhdemosu do rostlin je jizast&né objasrn. Je popsana
fada transportér které se uplauji pii ziskavani P zipy primo kdeny ragat nebo
prostednictvim AM hub. Transportéry pro N zatintirpo z rafete nebo poru nebyly
izolovany. AM houby fjimaji N a pravdpodobr i P v organické form

Je Zejmé, Ze fi vhodné kombinaci rostlinného kultivaru, houbovélmlatu a
pudnich podminek rite mit mykorhizni symbiéza zéay prinos v zemidélské produkci

rajcete a poru.

Kli€ova slova
mykorhiza, raje Solanum lycopersicuiln, porAllium porrumL., Glomussp, abioticky

stres, bioticky stres, vynosiigm N, @gijem P



2 Abstract

Arbuscular mycorrhizal symbiosis is formed with abo80 % of land plant families
including most crop species. Plant provides myapathfungus with carbohydrates and in
return plant obtains nutrients that fungus transpaia extensive extraradical mycelium from
large volume of soil. Symbiosis with AM fungi ofteorings to plants other benefits —
increased resistance to pathogens, drought, dedigief nutrients, salinity or presence of
heavy metals in soil. Functional existence of theural mutualistic interaction between
plants and fungi in agroecosystems can reduce anieditizers and pesticides applied and it
can lead to reduction of their negative effect oni®nment.

Tomato(Solanum lycopersicuri.) and leek Allium porrumL.) belong to important
vegetable species and the first part of this reviégusses their agricultural production. The
next part is focused on the effect of mycorrhizahbiosis on these plant species that are
mycorrhiza-dependent. AM fungi improve resistentéomato plants to many soil pathogens
and to some shoot pathogens. Mycorrhizal tomatatplaxhibit an improved tolerance to
drought and salinity. Tomato and leek in mycorrhiggmbiosis with AM fungi exhibit
increased tolerance to heavy metals or radionulidesoil, in some cases concentration of
heavy metals in plant enhances whereas in oth@saaycorrhiza decreases an uptake of
heavy metals. Suitable combination of mycorrhizaktpers (plant-fungus) can lead to
increased yield of mycorrhizal plants.

Impact of mycorrhiza on a plant often relates naprioved nutrients uptake via
extensive extraradical mycelium of AM fungi. Foathreason in the next part of the present
review | concentrate on P and N uptake by mycoathptants. Mechanisms of uptake of
inorganic P and N in AM fungi and following P and thansfer to a plants is not fully
understood. Many transporters for direct P upta&enfsoil in tomato roots or for indirect P
uptake via extraradical mycelium have been desribezhsporters for N uptake of tomato or
leek plants have not been identified yet. AM fuagg able to uptake N and probably also P in
an organic form.

It is evident that suitable combination of plardriety, fungus isolates and soll
conditions can lead to considerable benefit of mygwal symbiosis to agricultural

production of tomato and leek.

Key words
mycorrhiza, tomat&olanum lycopersicuiln, leekAllium porrumL., Glomusp., abiotic

stress, biotic stress, yield, N uptake, P uptake



3 Uvod

Mykorhizni symbi6za, obvykle mutualisticky vztah merostlinou a houbou, je
v piirodé velmi rozSfena. Uvadi se, Ze okolo 92 % rostlinngehedi se podili na jeji tvogb
(Wang & Qiu, 2006). Mezi zakladni typy patarbuskularni, erikoidni a orchideoidni
mykorhizni symbioza, které se vyzwg pronikanim hyf do kienovych buik, a jsou tedy
slu¢ovany pod spolaou skupinu endomykorhiz, a ektomykorhizni symbjdaa niz hyfy

proristaji pouze extracelularnimi prostory.

v s

specificky a fylogeneticky nejstarSi typ. AM houbpgatici do kmeneGlomeromycota
interaguji s terestrickymi rostlinami z 80 &eledi etrg vétSiny kulturnich plodin, a jsou
proto @itomny téng ve vSech ob#lavanych @dach. Rostliny poskytujiémto obligats
biotrofnim houbantast svych asimilata naopak od nich ziskavaji zZiviny (Gryndkral,
2004).

Obr. 1
A) Cast kdene kolonizovana AM
houbouGlomus mossea&xtraradikalni
mycelium kolem kéene (Zluta Sipka)
nese sporydervena Sipka).
B) Mikroskopicky snimeKasti
kolonizovaného kiene obarveného
trypanovou motl. V buikach primarni
kury jsou patrné Gtvary twené houbou:
| kefickovité struktury — arbuskuly (Zluté
Sipky) a ovalné vezikulyéervena Sipka).
Mezi rekterymi buikami jsou
pozorovatelné mezibgtiné hyfy.
Upraveno podle Vosatka & Albrechtova
4 (2008), foto A: Z. Sykorova, foto B: M.
| Vosatka.

Mycelium AM hub je nepehradkované a mnohojaderné. V ramci jednoho drsibwi j
AM houby casto geneticky iznorodé (Gryndleret al, 2004). Izolaty ziskané #znych
lokalit se proto vzajemnlisi. Jednotlivé izolaty jsou sdruzeny v genovemkach, nagklad
BEG (The International Bank for the Glomeromycatkratka z angl.: ,Bank of European
Glomales®; http://www.kent.ac.uk/bio/beg/) nebo INM (Interntional Culture Collection of
(Vesicular) Arbuscular Mycorrhizal Fungi; http:Mam.caf.wvu.edu/index.html).

Ze spor AM hub kifi hyfy, které se postugnvétvi a tvai mycelium. Bi kontaktu
mycelia s kéenem rostliny dochazi ke vzniku apresoriaglaa vyfista jedna neboékolik
hyf, které pronikaji ktenovou pokoZzkou do priméarniaky, kde formuji intraradikélni
(kofenové) mycelium, arbuskuly a vezikuly (obr. 1B)bAskuly (obr. 2), mista vyény latek

a informaci mezi mykorhiznimi partnery, vznikajzwtvenim hyf v kdenovych biikach a



od cytoplasmy hostitele je o&ldje jeho cytoplasmaticka membrana — tzv. peridcoldgni
membrana. Prostor mezi bitnou s&nou houby a membranou hostitele se nazyva
interfacialni matrix (mezilehly prostor; obr. 2).e¥kuly, kulovié nebo nepravidetn
rozSiené hyfy, maji prawipodobré zasobni funkci (Gryndlest al, 2004).

SH Obr. 2
MH l Schéma zn4zduje arbuskulu v rostlinné
buice.

SH — bur¢na séna houbové hiky, MH —

CH
\y <¢ ———— cytoplasmatickd membrana houbovéiky
N TTT T I T T T CH - cytoplasma houbové itky, SR —
“:/ ‘) l’, "”".’,” burg¢na séna rostlinné biiky, MR —
“ \/ 2 CR 'o“‘ cytoplasmaticka membrana rostlinnéiky,
“ ) /\\ 7 ) g"‘ CR — cytoplasma rostlinné tky, MP —
Y C’/\ 3 \\_/7 4 interfacialni matrix (mezilehly prostor), PM —
'.', J MP '“ periarbuskularni membréna (vchlipena
O“‘ A PM ‘;“ cytoplasmatickd membrana rostlinnéikyj),
',‘.‘ ',". AA — lokalizace ATP&zové aktivity (na
77X

g. () PP
> ,, ) okyselovani bugnych stn a
L LLTTT7T2T77 ZZZZXAT =77, //'0’ pravatpodobré interfacialniho matrix)
Prevzato z Gryndleet al.(2004).
AA

SR MR

Oblast kolem kteni obohacena latkami z nich uveéhymi se oznéuje jako
rhizosféra a je typickd zvySenym mnozstvim mikramigmi. Extraradikalni (vajsi)
mycelium mykorhiznich hub, které zasahuje dalekdka@novy systém, tuto oblast vlivu
rozsiuje na tzv. mykorhizosféru (Timonen & MarschnerQ@Qobr. 3). Podle jinych autior
(Gryndler et al, 2004) mykorhizosféra ozdaje pouze oblast zaroweovlivnénou @Fimo
koreny rostlin i hyfami mykorhiznich hub, tzn., Ze ttekoncept zahrnuje jeStieti pojem —
mykosféru, ktera je pod vlivem pouze extraradik&nimycelia mykorhiznich hub. V této
praci budu pouzivat prvni koncept mykorhizosfétgrk je v literatile vyuzivancasgji.

Obr. 3

Schéma znazéauje rhizosféru -
oblast kolem kiene, ktera je
obohacena latkami zp
uvolrénymi, a mykorhizosféru
zahrnujici navic zénu
kolonizovanou extraradikalnim

rhizosféra myceliem mykorhizni houby.

mykorhizosféra



Extraradikalni mycelium (obr. 1A) propojuje iemy rostlin s okolni {dou a zvysSuje
tak plochu, z niz rostliny ziskavaji Ziviny, a tavmé v padé prvky mineralni vyzivy omezen
pohyblivé - P, N, K, S, Ca, Zn a dalSi. Diky zlepSgijmu Zivin miZze byt AM symbi6za
vyuzita v zemddélskeé rostlinné produkci ke zvySeni vyuziti aplikayah hnojiv nebo prvk
piitomnych v fidé. Odhaduje se, Zze AM houby dokéazou tisekiblizné 70 % P, 40 % N a
30 % K vyuzivanych v konveénim zenddélstvi (rev. Vosatka & Albrechtovd, 2008).
Mykorhizni rostliny ¢asto vykazuji zvySenou odolnosti¢v patogerim, takZze mohou
fungovatcasténe jako jejich biokontrola, i abiotickym stré® (nedostatek vlahy, zasoleni,
zvySena koncentracézkych kowi v padeé). Stejre jako dalSi mikroorganismy wiplé jsou
AM houby dilezité @i udrzovani kvality gdy (rev. Voséatka & Albrechtov4, 2008). AM
houby misobi protierozéy, protoZze vylduji glykoprotein glomalin, ktery slepujeag@ni
casteky (Rillig, 2004). Hyfy AM hub funguji jako zasob@a uhliku v idé¢ — udava se, ze
tvoii az 20-30 % fdni mikrobiéalni biomasy, takze hraji vyznamnou relglobalnim
terestrickém cyklu uhliku (Leaket al, 2004).

Od poloviny minulého stoleti dochézi k rychlémuuséu rostlinné produkce, to je
umozréeno hlavré Slech&énim novych odikd, zvySovanim fisunu pesticid a hnojiv a
mechanizaci ze#d@lstvi. Zintenziveéni zengdélstvi vede k degradaci zewklskych
ekosystém, poklesu biodiverzity a z@&teéni Zivotniho prostdi agrochemikaliemi (rev.
Plenchetteet al, 2005). Vyuziti pirozeného vztahu mezi AM houbami a rostlinami
v zenedélské rostlinné produkci fiZe @ispét ke snizeni Pisunu hnojiv a pesticid do
zenedeélskych ekosystéin(rev. Plenchettet al, 2005).

N¢které rostliny, nafiklad druhy =zeledi Brassicaceaenebo Chenopodiacege
mykorhizu netvéi. Ostatni rostliny schopné interagovat s mykortmenhoubami se liSi
zéavislosti na mykorhize, ktera je dana genotypeougiartnei a podminkami progdi.Cim
jsou na ni rostliny zavislejsi, tim vice je pr® prosgsna. Celaada zemdélskych plodin
véetrg rajcete a poru pat mezi rostliny relativa silné zavislé na AM symbidze (rev. Vosatka
& Albrechtov4, 2008).

Cilem této prace je shrnout dosavadni poznatky ieuvAM na rostliny rafete
(Solanum lycopersicuni..) a poru Allium porrum L.). Nejdiéive se kratce za#him na
péstovani rajete a poru v zeddélské rostlinné produkci, zminim specifika této prkde. V
dalSi kapitole se budu zabyvat dopadem AM na fpgické a vynosové vlastnostichto
dvou drulii zeleniny a v zawecné kapitole se budu soistlit na mechanismyrimu dusiku

a fosforu rostlinami a usnadém prijmu téchto prvki prostednictvim AM hub.



4 Raj€e a por v zem édeélské rostlinné produkci
Rage (Solanum lycopersicumL., syn. Lycopersicon esculentunMill. nebo

zeleniny na sit¢. Plody ragete obsahuji vitamin C, provitamin A a skupinu witai B a
konzumuji se fimo v syrovém stavu nebo se dale zpracovavajica®ajjsou relativé
nara:na na obsah Zivin vijl¢ a zalivku. TrvalejSi poklesy teploty pod 10 °Ctaasiji jejich
rast a teploty nizSi nez 0 °C rostliny¢hiproto je u nas polni velkovyroba omezena st
roku a teplejSi oblasttasté je takeé gstovani ve sklenicich (Pekarova — Trova, 2001).
V Ceské republice se v roce 2006 sklidilo 35 604datapa ploSe 1 456 ha, z toho bylo t#m
10 000 t ukeno na export a naopakes 88 000 terstvych rajat se dovezlo ze zahréhi
Roni spoteba (2006)cerstvych rajat na jednoho obyvatel€eské republiky byla 12 kg
(Buchtova, 2007). Celostove se v roce 2007 vyprodukovalo 126 miliotun ragat na ploSe
piiblizng 46 000 k. K celkové produkci nejvicefispivaji Cina, USA, Turecko, Indie a
Egypt, z evropskych zemi jsou hlavnimi producentfid, Spaglsko, Ukrajina, Recko a
Portugalsko (FAOSTAT, 2009).

Por @Allium porrum L. nebo Allium ampeloprasunvar. porrum (L.) Gay) pati do
celediLiliaceae Konzumuji se vy8lené spodniasti jeho list. Por obsahuje vitaminy C a
B1, mineralni latky, hlavhFe, Mg a Ca, a silice. RozliSuji se ody poru letniho, které se
péstuji hlavrg v teplejSich oblastech, a ady péru zimniho vyznaijici se delSi vegetai
dobou a mrazuvzdornosti. Seské republice sesgtuji prevazié odrmidy péru zimniho. Pro
péstovani poru je vhodné mirné ¥lrklima, pro gezimovani vyZzaduje mirné a spis€zsre
zimy. Por je velmi narfmy na obsah Zivin vimé (Moravec, 1999). V roce 2006 se u nas
vypéstovalo 1 617 t péru na ploSe 98 ha, z toho sebzh850 t prodalo do zahrahi Ténef
7600t péru se ve stejném roce naopak dovezloabeaméi (Buchtova, 2007). Velikost
produkce poéru ¥eské republice prudce klesd, fisfad pro srovnani v roce 2000 se u nas
vypéstovalo 7 500 t této zeleniny (Buchtova, 2006).Mieg poru se vyprodukuje ve Francii,
Belgii, Nizozemi, Velké Britanii a Spatsku (Moravec, 1999).

5 Vliv mykorhizni symbidézy naraj ¢e a por

Oba sledované druhy pgamezi rostliny zavislé na mykorhize, a proto jetkapitola
zantiena pedevsim naijsobeni AM symbidzy na jejich fyziologické a vynogovlastnosti.
V prvni ¢asti se soustdim na odolnost mykorhiznich rostlinmié¢ hlavnim abiotickym
stresim, poté na zvySenou odolnosticv biotickym stre@m — prevazr korenovym
patogerim. V posledni podkapitole se zabyvam vlivem AM eéikost a kvalitu vynos.
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5.1 Odolnost v d¢i abiotickym stres am

Abioticky stres je fyziologicky stav rostliny vyvahy negativnim fisobenim nezivého
vngjSiho faktoru — stresoru. Mezi vyznamné stresoiyi pitedevsim nedostatek vody, Zivin
nebo kysliku, zasolenifipomnost &€Zkych kowi v toxickych koncentracich, extrémni teploty
a dalSi. Mykorhiza rni fyziologické vlastnosti rostlin skrze nutni a nenutiini efekty, a tak

pomaha rostlinam vyrovnat se &terymi abiotickymi stresy.

5.1.1 Nedostatek zavlahy
Sucho, nedostatek zavlahyiedstavuje jeden z nejkzit¢jSich limitujicich fakto

v rostlinné produkci v ze#délstvi. Pomoci AM hub je mozné omezit Skodlivy vliv
nedostatku vody na rostlinyfgdevSim z @vodu WwtSiho sorpniho objemu fdy diky
extraradikalnimu myceliu AM hub.

Mykorhizni rostliny ragete (symbidéza &lomus intraradicesN. C. Schenck & G. S.
Sm.; izolat TNAU 120-02) ¢stované v miré stedre i velmi suchém prosedi v polnich
experimentech vykazovaly zvySeny obsah P a Nierhech i prytu, zarowenmgly vétsi
suchou hmotnost, vyssi obsah vody v listech a ki&&i a plodi neZ nemykorhizni rostliny.
Plody inokulovanych rostlin obsahovaly vydgi mnozstvi kyseliny askorbové a celkovych
rozpustnych latek (Subramaniaet al, 2006). ZlepSeni vynosu a kvality ¢aj je
pravdépodobré disledkem zvySenéhoiipmu P a N. Vice vody v listech se vy$uje
obdobre — diky vy8Si hladida P a N rostlina efektivji vstrebava vihkost zimy
(Subramaniart al, 2006).

5.1.2 Zasoleni

Zasoleni je BZnym problémem aridnich a semiaridnich oblagsto vznika
v disledku intenzivniho zavlazovani a tykaraey zemi rozvojového sta. NaCl hromadici
se v kdenech mini osmotické porry v rostlinnych pletivech. Rostliny se dehydrataji
piipadech omezuje vynosove ztraty.

Razné studie ukazuji schopnost mykorhizy zvySovatlrmmki mykorhiznich rostlin
vici stresu ze zasolentig. Rafata (kultivar Pello) inokulovan&lomus mossea@icolaj &
Gerd.) Gerd. & Trappe ¢tovana ve skleniku vice tolerovala vysSi koncestraoli
v péstebnim substratu, i kdyz kolonizace byla¢éehto podminkach omezena. Mykorhizni
rostliny zalévané slanou vodowiyn vétSi suchou hmotnost, coz je povazovano isletlek

zlepSenéhoifjmu malo mobilnich Zivin (Al-Karaki, 2000). AM sylonbza misobi genotypoy
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specificky - Gzné na odfidy ragat s odliSnou citlivosti k zasoleni. Odolna it ragete
(Pello) pouzita v experimentu (Al-Karaki & Hamma&001) neodpovidala na mykorhizu tak
jednoznané jako citlivéjSi odiida (Marriha). Nafiklad sucha hmotnost prytu a vaha piod
byly vyznammg vysSi @i zasoleni pouze u mykorhizni citlivé ady v porovnani
s nemykorhizni rostlinou.

Reaktivni formy kysliku, které poSkozuiji lipidy,qteiny a nukleové kyseliny a vedou
k naruSeni selektivni propustnosti membran, jsaiege/any v rostlinachdnem stresu ze
zasoleni a odbouravaji se pomoci superoxiddismuggskprbatperoxidazy, peroxidazy a
katalazy. Bylo zjis&tno, Ze az na katalazu obsahuji mykorhizni rostiapete (kultivar
Zhongzha, symbi6zaG. mossea&aignifikantrg vySsi hladinu uvedenych enzym
V kolonizovanych rajatech je zarowvenizsi koncentrace malonaldehydu, coz také poukazuj
na redukci oxidativniho poskozeni. Atitee domnivaji, Ze jednim z mechanispiisobeni
AM hub na zvysSeni tolerance rostlin k zasolenidgytmohla byt indukce syntézy enzym
které odbouravaji reaktivni formy kysliku (ZhongQeatral, 2007).

5.1.3 Tézké kovy

Zvysena koncentracézkych kowi v padé ¢i péstebnim substratu negatiévpasobi na
fyziologické procesy v rostlinach a na strukturaim$pdadani jejich pletiv, nagklad
poznenuje struktury proteifs, naruSuje membrany a vyvolava vznik reaktivnicheno
kysliku. Rostliny majitadu mechanisth pro omezovani dinka téZkych kowi a fada praci
ukazuje, Ze symbidéza s AM houbami prgvadobré poskytuje je&t dalSi moznosti (rev.
Gohre & Paszkowski, 2006; obr. 4). Aavbdu rozsahu této prace se jimi nebudu dale
podrobrji zabyvat.

Kontaminace gstebniho substratu¢zkymi kovy casto redukuje st AM hub.
Napriklad v padach ze selnic, které jsou zrgstené Pb, Cu, Zn, Ni a dalSimizkymi kovy,
poru experimentathpéstovaného veéchto pidach (Mozafaet al, 2002).

Jednotlivé izolaty AM hub se liSi citlivosti kAkym kovam. V experimentu
provedeném del Vat al.(1999) byly porovnavany 4 izolaty AM huks. mosseaéz mirrg
zneisténych pid), Glomus sp.(ze stedre zne&istétnych pd) a 2 fizné ekotypyGlomus
claroideumN. C. Schenck & G. S. Sm (1 ze silangisténych a 2. z nezre&ténych pid).
Tezké kovy (Pb, Zn, Cd, Cu, Ni) siinnhibovaly fiist vrejSich hyf G. mosseaa Glomus sp.
tim padem byla omezena i kolonizacerekti. Paiet vytvaenych arbuskul uéthto dvou
druhi v kontaminované qoé se bliZil nule. Naopak kolonizaceikoi odliSnymi ekotypy
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AM houby G. claroideumse v gitomnosti &Zkych kowi signifikantre neredukovala a
v urtitém rozsahu se i twity arbuskuly, takze auto usoudili, Ze u &hto izolati ziejme
dochazi k transportu Zivin i v kontaminovanycidach. V tomto fipad® se tolerance ofi
téZkym kowim v ramci jednoho druhuiis neliSi, na druhou stranu je variabilita v odgadi
na stresor mezi jednotlivymi izolaty deého druhu velmicasty jev. Pro ilustraci uvadim
piiklad, ktery se netykaipmo sledovanych drdhzeleniny. Ve studii autérSudovaet al.
(2008) byla sledovana odolnost ke zvySené konceirttizkych kovi v padé u tii izolath AM
houby G. intraradices— PH5 izolovany z kontaminovanychigy BEG 75 ze zemuklsky
obklavané fidy ze Svycarska a izolat LT z louky(Geské republice (symbioza s psikem
obecnym -Agrostis capillaris L.). NejvySSi toleranci ke z@teni pady ©zkymi kovy
vykazoval izolat PH5 ziskany z kontaminovanydiul.plzolaty sicasto uchovavaji schopnost
fyziologické odpowdi viaci faktoram prostedi, ze kterého byly izolovany. Této vlastnosti se

vyuziva g ladéni inokula do cilovych podminek.

A : ) -
% M“u\ Rhizodenms Corlex Obr. 4
A R Schéma znazauje
mheane o mechanismy detoxifikace
¢, gD P tszkych kowa v rostlinach (A)
5 i

a houbéach (B) s AM

symbidze: 1) vylgovani

chelat&nichéinidel, které
& vazou &zké kovy,

gl 1 - rostlinnymi i houbovymi
fa f\.v_\.s : . buiikami, 2) vazanidzkych
it i ) B kovii do burénych sén

b {‘“ T Ef rostlin i hub, 3) omezeni

prijmu tzkych kovi na

zakladt selektivni

E R : propustnosti membrany
ibipodr s Lante rostlin a hub, 4) specifické a

nespecifické kanaly a

transportéry pro kovy

v membras rostlin a hub, 5)

chelaté&ni ¢inidla v cytosolu

rostlin a hub, 6) specificky i

nespecificky transport

- (aktivni i pasivni) z butk
- rostlin i hub, 7) ukladani
tézkych kowi ve vakuolach
e y i rostlin i hub, 8) transport
'E',F._ e - o |4 o kova hyfami hub, 9) transport
/ [ 7 unaal hyphae | o -
{(d (‘Lﬂ ﬁ}_ | [membrane | kova v arbuskulach.
L |~ %0 TS~ Upraveno podle Gohre &
" ( i/ j SR Paszkowski (2006).
N, :"’/ & ~_plant cell "

13



Je tedy #ejmé, Ze reakceiznych izolah na €zké kovy je genotypay specifickd,
stejre tak jejich interakce s rostlinami rostoucimi &d@ch s&kymi kovy. Napiklad izolat
AM houby G. mosseadBEG 167 toleruje kontaminaci arzenem a nfatedné pozitivni
dopady na vynosy ré&t pistovanych v idach kontaminovanych As. V pokusu (Léd al,
2005) byly rostliny rajat pestovany v experimentareneistenych pidach siiznou hladinou
koncentraci. Arzen tedygjmeé neinhiboval rozvoj mykorhizy s houbovym izolateougitym
v pokusu. Rostouci obsah As wdd vede obech ke ztizenému ijjmu P. V provadnych
pokusech P strednich kontaminacichudy arzenem AM houby usnaovaly ziskavani P a
zarover zvySovaly biomasu pladrajcat pri sttednich hodnotdch kontaminace. Na druhou
stranu pitomnost AM sniZzovala suchou hmotnost rostlin vmeitené mdeé. Autoii to
vyswtluji tak, Ze nizSi pispeni houby k pijmu P nekompenzuje asimilaty transportované
z rostliny do houby.

Vhodna kombinace genotypmykorhiznich partnér rostlina-houba, kterd zadité
miry zneisténi konkrétnimi &Zkymi kovy vyrazg ovliviiuje gijem €chto kowi, mize byt
vyuzita @i zvySeni efektivity fytoremediace - technologieudivajici rostliny pi odstragni
polutanti z Zivotniho prosedi. AM houby se jednak uptatji pri stabilizaci €Zkych kowi
v padé (fytostabilizace) a jednaktipjejich fixaci v rostlinach (fytoextrakce) (rev.c@re &
Paszkowski, 2006). Naklad rostliny rafete kolonizované Wi As tolerantnim izolatem
houby G. mosseadBEG 167), které rostly viple zn&isttné As, vykazovaly jeho odliSny
piijem v porovnani s nemykorhiznimi jedinciti Psttedni kontaminaci As dochéazelo u
mykorhiznich rostlin ke zvySeni jehdijnu a ¢ast&né i transportu do prytu. Auto se
domnivaji, Zze mykorhizni po6r tedy tbe byt uplatéin pi fytoextrakci. Naopak v sikh
kontaminované dé obsahovaly mykorhizni rostliny m&ms v karenech i prytu. AM houby
tak omezuji jeho fytotoxické ¢inky, a proto se podle autorza €chto podminek mohou
vyuZzivat i fytostabilizaci (Liuet al, 2005).

Fytoremediace se upiatje nejen i odstraiovani tzkych kow, ale i radionuklid.

V souwasné dob je problémem mnoha lokalit po celémésyv kontaminace radioaktivnim
cesiem. MozZnosti vyuZiti AM ip fytoextrakci **'Cs se zabyva studie auioRosenet al.
(2005). Por inokulovany sksi AM hub prokazoval zvySeny iifem *'Cs, akoliv
neinokulované rostliny gy tén¢t stejnou miru kolonizace (vudledku gitomnosti spor
v kontaminované {¢). Naopak jilek l(olium perennel.) se ukézal jako nevhodny pro
fytoextrakci, takZe vliv AM nailjem **'Cs je podmiény genotypem obou symbidn(Rosen
et al, 2005).
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5.2 Odolnost v aéi biotickym stres am

Kolonizace rostlin AM houbami vede ke #nam, které mohou modifikovat
fyziologickou odezvu rostlin kiznym patogeiim. Fresny mechanismus zvySené rezistence
nebo tolerance uitého genotypu mykorhizni rostlinyiwi patogenu neni &sSinou znamy.
Ochrana mykorhiznich rostlin je praygbdobré zprostedkovana 1) zvySenymfipnem
minerdlnich latek prostdnictvim rozsahlého extraradikalniho mycelia AMbhaoZ souvisi
s kompenzaci Skod #pobenych patogenem, 2) kompetici mezi AM houbarparazity o
prostor a asimilaty, 3) ovlivmim druhového slozeni mikroorganignv rhizosfée, 4)
vyvolanim morfologickych a anatomickych &m kofene, 5) zminami kvality a kvantity
exudati, 6) aktivaci rostlinnych obrannych mechanisni) produkci antibiotik a enzyim
nebo 8) mykoparazitismem (rev. Harrier & Watsonp£0rev. Vosatka & Albrechtova,
2008).

5.2.1 Patogeny ko fenu rostlin

AM houby kolonizuji kdeny rostlin, takze idmo interaguji s kiienovymi mdnimi
patogeny. ZlepSeni odolnosti mykorhiznich rostlificiv padnim patogefim je proto
obvyklejSi nez v fipadt patogei prytu, jejichz interakce s AM houbami se vyskytugmi
zridka.

Nekolik studii se zabyva vztahem mezi rostlinamicetg (kultivar Earlymech),
mykorhizni houbouG. mosseadizolat BEG 12) a houbovym patogendpinytophthora
parasitica Dastur (syn.Phytophthora nicotianaBreda de Haan), ktery #pobuje hnilobu
kotreni fady rostlin.Kortikalni buiky korene obsahujici arbuskuly jsou imuniiEivnapadeni
timto patogenem. Dochazi u nich k lokalizované stenitni odpo&di — burééné stny
sousedici s intercelularnimi hyfami jsou zp&wn kal6zou. V nemykorhiznichtastech
rostliny je vyvoldna systémeévindukovana rezistence, kterd se projevuje obohacren
burg¢nych sén o neesterifikované pektiny a proteiny PR-1a. Kolbyf patogenu, které
pronikly do burk hostitele, se ti® obal bohaty na kal6ozu (Cordiezt al, 1998).
V mykorhiznich rostlinach ragte jsou navic syntetizovany specifické izoforriyl,3
glukandzy (Pozoet al, 1999), chitosinazy a chitinazy (Pozst al, 1998), které se
pravdpodobré také podileji na zvySené odolnosti prdd. parasitica. Ri T-DNA
transformovana raata kolonizovana izolatem houb®. intraradices (DAOM 181 602)
ovliviilovala chemotaxi zoospor tohoto patogena v podmimkéeitro. Exudaty vyldované
z rostoucich mykorhiznich keni v porovnani s nemykorhiznimi keny vice pitahovaly
zoospory a naopak exudaty z nerostoucich mykorthzkreni je odpuzuvaly. Analyza
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téchto exudat odhalila nizSi obsah izocitratu u rostoucich mykamich kdeni nez u kaéen
nemykorhiznich a vyssi obsah prolinu a izocitrafpiipact jiZ nerostoucich mykorhiznich
kofeni. Na negativni chemotaxi zoospor se ale ptpudobre podileji i dalSi latky.
Odpuzovani zoospor starSimiikay vede k omezeni infekce patogenem (Lioussatrad,
2008).

Fusarium oxysporunf. sp.lycopersiciSnyder & Hansen je dalSi ¥novy houbovy
patogen rostlin régte, ktery zfisobuje Zloutnuti a vadnuti listAM symbidza potléuje toto
onemocgni. VysSiho inhibiniho &inku se dosahlo vhodnym zkombinovanim AM houby
(G. intraradices OM/95) a rhizobakterie (nd@p Pseudomonas putidarevisan nebo
Enterobacter cloacaglordan) Hormaeche and Edwards; Akkopru & Demif3)0

Jina studie se zabyvatipuznym poddruhenfusarium oxysporunf. sp. radicis-
lycopersiciJarvis & Shoemaker. Tentotgkce ne¥idka ovliviiuje vynosy a kvalitu komeéng
péstovanych rajat. Casto napada mladé rostliny aingpbuje jejich odumirani. Po inokulaci
rostlin rafete fiznymi druhy AM hub Glomus monosporunGerd. & Trappe Glomus
vesiculiferum(Thaxt.) Gerd. & TrappeGlomus deserticoldrappe, Bloss & J. A. Mengé&.
intraradicesa G. mossegebyly omezeny projevy infekce timto patogenemzie druhy AM
hub ale snizovaly citlivost rostlin odli&nNejsilrgjSi projev byl pozorovan G. monosporum
a G. mosseadUtkhede, 2006). Ofp tedy byla prokazana genotypova specifika fumk
efektivnosti mykorhiznich partnir

AM houba G. mossea@mezuje i projevy onemoeni ragat, kterd jsou napadena
houbovym patogeneMerticillium dahliaeKleb. (Karagiannidist al, 2002). Tento patogen,
ktery zpisobuje vadnuti a Zloutnusti list napadaradu rostlin a fsobi Skody hlavh
v mirném podnebi,ipdevsim v zavlaZovanych oblastech.

Mezi dalSi vyznamné parazity &at pati halkotvorna hdatka roduMeloidogyne
Larvy této parazitické hlistice pronikaji doikoi hostitelskych rostlin a indukuji u nich
tvorbu ol¥ich burgk, ze kterych¢erpaji Ziviny a postugnse gemenuji v dosglé hlistice.
Okolo okrich burgk vznika makroskopicky pozorovatelna hélka. Symaidagat (kultivar
Pusa Ruby) s AM houbowGlomus fasciculatum(Thaxt.) Gerd. & Trappe signifikantn
omezila vyskyt ofich burgk, a tedy i larev. Extrakt ziskany z mykorhizniatdni zpisobil
priblizné 50% mortalitu larev h#atka, proto seiedpoklada, Ze mykorhizagme indukuje
syntézu gjaké nematocidni latky (Surest al, 1985).
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5.2.2 Patogeny pryt G rostlin

Mykorhizni symbiéza mize mit rozdilny ginek na infekce prytu. Vhodna kombinace
mykorhiznich partnér ¢asto vyvola systémevindukovanou rezistenci, a tim padem je
rostlina schopna velmi¢cinné odolavat gkterym patogefim prytu.

Napiiklad byl dokumentovan pozitivni vliv AM na onemaan nadzemnichtasti
rostliny ragete (kultivar Frembgens Rheinlands Ruhm), ktergregevil pii napadeni houbou
Alternaria solani Sorauer ZvySena odolnost mykorhiznich rostlin  (symbiézaG.s
intraradices BEG 87 nebyla zavisla na lepSimripnu fosfatu, protoze po jehotrigani
nemykorhiznim rostlinam nedochéazelo k redukci syt tohoto onemoaini (Fritz et al,
2006).

Dale bylo zjis¢éno, Ze AM houby G. mosseadEG 12 omezuji projevy napadeni
rajcat (odada Early Mech) fytoplasmou ze skupiny Stolbur. fedi® o prokaryotniho
obligatniho parazita zZijiciho ve floému, kderpa ziviny. Fytoplasma eventu&lmuze
zpasobit az odurteni rostliny. Napadené mykorhizni rostliny se svymorfologickymi
parametry vice blizi zdravym jediima. Mykorhizni symbi6éza navic redukuje mnoZstvi
senescentnich jader, které jsou typické pro pastizestliny (Linguaet al, 2002).

5.3 Ovlivn éni vynos u
Mykorhizni symbi6za mize prostednictvim zlepSeniigmu Zivin, tedy nutdnich

efekit, ale i nenutdnich efeki, jako je zndna rovnovahy fytohorman zvysit nejen velikost
vynodi, ale i jejich potravni kvalitu. Ovlivini ristovych vlastnosti mykorhiznich rostlin na
zaklad zvyseni odolnostiti biotickym a abiotickym strésn je z&azeno v kapitolach 5.1 a
5.2.

5.3.1 Kvantitativni ovlivn éni vynos G
Raie pati mezi plodovou zeleninu, takZe jeho vynosy jsowisté@ na velikosti

rostliny, p@&tu kvéta a jejich naslednéipmené v plody.

Oc¢kovani rostlin rajete (Show-Me Hybrid (F1)) AM houbo@{omus etunicatuniv.
N. Becker & Gerd.) signifikantnzvysSilo jejich suchou ierstvou hmotnost (Kinet al,
1998). Stejného vysledku bylo dosazeno i ve stadibfi Karagiannidiset al. (2002), kde
byly rostliny rafete (odfida Early pack) v symbidéze G. mosseaeV jiném experimentu
(Burleighet al, 2002) byl porovnavancinek 7 fiznych AM hub na r&p a tolici Medicago
truncatula Gaertner). U ragete zde doslo obeérk nizsi odpowdi na mykorhizni symbidzu,

protoze se jednalo o kultivar (76R), ktery ziskalRas relativé vysokou efektivitou
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nemykorhizni cestou. Sucha hmotnost rostlitaet® dosahla nejvyssSich hodndit kolonizaci
G. mosseaéneregistrovany izolat) &lomus versiformé¢P. Karst.) S. M. Berch (BEG 47),
nizsi natist biomasy byl pozorovanipsymbidze <G. intraradices(BEG 87)a Scutellospora
calospora(T. H. Nicolson & Gerd.) C. Walker & F. E. Sand¢BEG 43), naopak néjznivy
dopad na velikost rostlin &y izolaty hub Glomus caledoniunfT. H. Nicolson & Gerd.)
Trappe & Gerd. (BEG 15);. claroideum(BEG 14) aGigaspora rosed . H. Nicolson & N.
C. Schenck (BEG 9). Stajrtak nebylo pozorovano pozitivni ovligmi ristu mykorhizniho
rajcete (ot kultivar 76R, symbidéza 6. roseaBEG 9 G. intraradicesBEG 87 nebo G.
caledoniunBEG 20) i v pokusu provedeném Sméhal. (2003).

Vjiném experimentu (Bryla & Koide, 1998) byly panwany d¢¥ odmdy ragat
efektivitou. Kolonizace AM houboG. etunicatunovliviiovala fist g nizkych koncentracich
P jen u odidy s nizkou efektivitou ffilimu P. Na druhou stranu ®&lodnidy vykazovaly
pozitivni odpo¥d” na mykorhizni kolonizaci formou vySSi produkce semplodi, zkracené
délky vegetativni fdze a naopak prodlouzené fapergeivni.

V dalSim pokusu #la mykorhizni rajata (2 fizné kultivary: VF36a VFNT Cheryy
péstovana ve sklenikovych podminkadch adp s nizSi hladinou P v porovnani
s nemykorhiznimi rostlinami pmérng vice kwti a semen a nasleglpak i WtSi paet plodi.
Navic nely mykorhizni rostliny rychlejSi nastup kveteni (Bton et al, 2002). Dale bylo
ukazano, Zze AM symbidza prostinictvim zlepSenéharipmu P mize také zvySit mnozstvi
pylu u ragat pistovanych v podminkach s nizkou koncentraci Rdé @ zarové muze také
zrychlit rast pylovych l&ek, takZze pyl mykorhiznich rostlin z préeti s nizkou hladinou P
v pude s wtSi pravépodobnosti oplodni vajko (Poultonet al, 2001a; Poultoet al, 2001b).

Pozitivni vliv AM byl pozorovan i u ré&pt (odGda F1 M19), ktera rostla
v hydroponickych podminkach. Mykorhizni rostlinyifsbidéza sG. fasciculatuqpmely vyssi
vynosy, protoze efektiji vyuzivaly asimilaty pi produkci plodi. Na druhou stranu
vegetativni fazetstu nebyla ziénéna (Dasgaret al, 2008).

U poru se konzumuje spodni¢sha ¢ast listi, tzv. nepravy stvol, vynosy se tedy odrazi
v suché hmotnosti prytu nebo celého poéru. Studier&wicksonet al. (1999) ukazala, ze
AM houby Glomussp. (WUM16) iS. calosporaWUM12(2)) zrychlily rist péru. Autdi
zaznamenali, Zefpnizkych koncentracich P vig¢ dochézelo ke zvySeni suché hmotnosti
rostlin péru v pipads inokulace kterymkoliv z obou dridlAM hub po 42 dnech.iP¢asrgjsi
sklizni, pravépodobré v disledku transportu asimilatdo houby, se suché hmotnosti

mykorhiznich a nemykorhiznich rostlin signifikaétneliSily, p‘'estoZze rozvoj mykorhizy a
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s nim souvisejici zlepSenyfigm P uzZ byl pozorovatelny. ZvySeni produkce poru
v podminkach se sniZzenou koncentraci P &pap vhodného zkombinovani mykorhiznich
partneti byla potvrzena i dalSimi studiemi (Sorens¢mal,2008; Milleretet al. 2009).
Experimenty (Sorenseet al, 2005), ve kterych byly sledovanyiywdni AM houby,
ukazaly, ze odpasd na mykorhizu v polnich podminkach neni konsistentiroda poru
(kultivary Carolina and Carlton) byla v jednontigad® omezena viisledku pedeSlého
péstovani nemykorhizni rostliny na daném poli, v dnhgipack ale k Zadné zemeé nedoSlo.
Tato absence odpé&di na mykorhizu je autory vystlovana pevahou energetickych nakiad
rostliny na udrZzovani mykorhizy nadiposy pro @ist a vyvoj rostlin z @vodu vyssi hladiny P

v pudé na daném experimentalnim poli vaip&¢hu druhého pokusu.

5.3.2 Kvalitativni ovlivn éni vynos u
AM v nékterych gipadech ovliviuje i kvalitu vynos. Dle me dostupné literatury se

zatim pouze omezené mnozstvi studii zabyva towtbl@gmatikou pimo u ragete nebo poru,
proto zde uvadim ifklady jinych druti rostlin: papriky — vyznamné zeleniny, kteraipab
stejnéceledi jako raje, a cibule &esneku, jez jsou blizkymifuznymi poru.

Z hlediska potravinovych vlastnosti vyrioskonkrétd obsahu prvi, je casto
pozorovano zvyseni obsahuleZitych prviki pro vyzivu. Napiklad u poru bylo zji&no, Ze
mykorhizni kolonizace zvySuje koncentraci K a Zrbiemase rostlin poru gtovaného
v substratu zalozeném na raseli(Perneret al, 2006). Studie zabyvajici se mimo jiné
obsahem prvk v plodech rajat (odida 76R), ktera bylagstovana na experimentalnim poli,
zjistila, Ze plody mykorhiznich rostlin obsahovalssi hladinu P a Zn a m&Mn a Na nez
plody nemykorhiznich jediric (Cavagnaroet al, 2006). VySSi koncentrace P v plodech
mykorhiznich rajat byla pozorovana i vjiném experimentu (Bryla &oide, 1998).
Kolonizace cesneku Allium sativumL.) AM houbou G. intraradiceszvySila az 10x jeho
obsah selenu, prdovéka dilezitého esencialniho prvku (Larsenal, 2006).

Kromé zmeny obsahu prvik byva u mykorhiznich rostlidasto pozorovano zvySené
mnoZstvi antioxidarit Nagiklad u cibule Allium cepal.) bylo zjiS€&no, Ze AM symbioza
(stejre jako vySSi koncentrace NOv pidé) zvySila v biomase cibule antioxigtd &inky a
zarover koncentraci glykosiél kvercetinu, latek p#icich mezi flavonoidy, které jsougme
za tyto &inky zodpowdné (Perneet al, 2008). V jiné studii byly sledovany zmy v obsahu
pigmenti v plodech u kultivaru papriky - chile anch@gpsicum annuunh. cv. San Luis).
Rostliny kolonizované AM houbamiG( fasciculatum skupina hub z mexického lesa a
skupina drufi z mexické poug) se liSily od nemykorhiznich jedificbarvou plod —
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analyzou bylo zji&no, Ze obsahovaly mérchlorofylu v podminkach s normalni i omezenou
zavlahou a ve &Sir¢ pripadi vice karotenoitl (karotenu a xantofylu)ipnedostatku zavlahy
(Mena-Violanteet al, 2006). V jiné studii (Charroet al, 2001) byl sledovéan vliv inokulace
AM houbou G. intraradicesnebo G. versiformg na cibuli, kterd je §stovana v pdé
s pirozere se vyskytujicimi AM houbami. V porovnani s jedimostoucimi bez ijtomnosti
houbovych symbiorit produkuji tyto rostliny pewSi cibule.

Vzhledem k poznatkm ziskanych P studiu gibuznych rostlinnych druh lze
ocekavat, ze  volbé vhodnych mykorhiznich partnemiZze i u rafete a péru dojit k dalSim

kvalitativnim znmégnam vynos8.

6 PFijem mineralnich zivin

AM houby v mnoha fipadech ovliviuji rostliny na zakla#gl zlepSeného ifjmu
mineralnich Zivin, pedevSim P, ale i dalSich esencialnich pirxk piirozenych ekosystémech
jsou P a Nc¢asto limitujicimi faktory. Dodavani hnojiv (obsafaij hlavie P, N a K) do
zenedélskych ekosystéfn zvySuje rostlinnou produkci, podobného efektu dimsahnout i
snizenim davek hnojiv a umaidrim vzniku girozené interakce mezi rostlinami a AM
houbami. V tétaiasti bude proto pojednano jednakigmu P a N koeny rostlin a jednak o

zpasobu, kterym AM houby k tomutdipmu prispivaji.

6.1 Prijem fosforu
V této kapitole jsou vyuzity poznatky ziskané giudiu ragat, ale i dalSich rostlin, aby

bylo mozné propojit informace do celkového obrazumechanismu ijjmu P rostlinou a

prispeni k tomuto pijmu AM houbou.

6.1.1 Prijem fosforu ko Feny rostlin
Fosfor je rostlinami fijiman nefasgji ve formé¢ H,PO, (Pi; Ullricheberiuset al,

1981). Ri jeho transportu do Keni se vyuziva protonovy gradient, ktery generuji- H
ATPazy asociované s plasmatickou membranou — pies&s3i spolu s H(UIIricheberiuset
al.,, 1984; Sakanoet al, 1992). Ukazalo se, Ze existuji 2 transportni &syust 1)
vysokoafinitni, ktery funguje ip nizkych koncentracich P wig¢ a je indukovan i
nedostatku P v rostlin a 2) nizkoafinitni transportni systém, jehoZ egprje konstitutivni.
Tento systém se uphatje @i vysokych hladinach P viglé (Furihataet al, 1992). ProtoZze se
P ve forn¢ dostupné pro rostliny&sSinou v mdé vyskytuje ve velmi nizké koncentraci (1—

10 umol/l), je pevazr prijiman vysokoafinitnimi transportéry (rev. Chenal, 2008).

20



PrenaSée pro P jsou kédovanyemi genovymi rodinami: Phtl, ktera koduje hlavn
vysokoafintitni tranportéry proifpem P do kéeni rostlin, Pht2, podle niz séegmeé exprimuji
nizkoafinitni grenaSeée pro transport P uviitostliny, a Pht3, do které gakzatim pouze gen
pro domrly mitochondrialni transportér (rev. Rausch & Buch2002; rev. Cheret al,
2008).

Souasti genové rodiny Phtl jsou gehgPTla LePT2(obr. 5) izolované z rat.
Transkripty &chto geri se vyskytuji hlavé v korenech a jejich hladina s#nstoupa p
nedostatku P v rostién(Liu et al, 1998). Sotiasré roste i mnozstvi transportérového proteinu
(LePT1) v cytoplasmatické membgaMuchhal & Raghothama, 1999). Pokud je rostlinam P
dodan, mnozstvi transkriptgeni LePT1a LePT2klesa (Liuet al, 1998), tim se igjme
zabraiuje dosazeni hladiny P, ktera je uz pro rostlinxidka (rev. Raghothama &
Karthikeyan, 2005).

Plant Apoplast Fungus "\!.-_
ATPase
He Fungus Sail
— . ase
i o ™ H+
H+ ! B Pi
;,-"|' L ?H.
_E 'l.\ P depletion * 4‘[\
ZONE . 1
/ (3} Arbuscular '_ iy, Y
J.'r intarface & "' 12} Fungal external h\.rnr'an\
LeFTl Unbmown *, N CwPT
LeFT3 N = CaPT
LePT4 p— — .
s s - Plant Soil CmosPFT
LePTS — —nm!l-
. M
-._ Pi
'r. Hs
l Root (1) Root .l‘:rll]"?:rn'lﬂl L 11 \
growth
LePTI
LePT2
Obr. 5

Schéma zobrazuje 8vozdilné cestyifimu Pi u mykorhiznich rostlin. Pifize byt fijiman prfimo ka'eny
rostlin (1) za vyuZiti transportét.ePT1 a LePT2 nebo mykorhizni cestou, do niz kenzge gijem Pi
extraradikalnim myceliem (uplaini prenasea: GvPT, GiPT nebo GmosPT) (2) a jehemos z AM houby do
rostliny v kortikalnich biikach s arbuskulemi (3). Zatim neni znam mechaniamokovani Pi do apoplastu.
Prenos Pi z apoplastu do kortikalnich Blafe zajiSén transportéry LePT1 a LePT3-5. Transporté&gnaseji P
spolu s H (u transportédr z extraradikalniho mycelia zatim neni symport szétla prokazan).

Upraveno podle Rosewareeal. (1999).

Nizké koncentrace pro rostliny dostupného P a jehmmezena mobilita viulé

zpasobuiji, Ze tento prvek gamezi hlavni faktory limitujicitst rostlin (Barbeet al, 1963),
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proto se u rostlin vyvinuldada mechanistnpro zlepSeni jehoifjmu, mezi které pai 1)
zmeéna Vv architektie karenového systému — dochézi k omezdisiu primarnich kienmi a
naopak zvyseni délky a hustotyikoovych viask, ¢imZz se zvySuje absafpi plocha, 2)
narist patu transportér pro P, 3) sekrece kyselych fosfataz a RNaz, kbpea¢dpodobré
uvoluji Pi z organofosfat 4) vylutovani organickych kyselin (malat, citrat) pro usmad
rozkladu rkterych nerozpustnych sldenin P, 5) zmny v metabolismu rostliny a
v neposlednfad 6) vytvareni symbidzy s mykorhiznimi houbami (rev. Yuan &) RP008;
rev. Raghothama & Karthikeyan, 2005).

6.1.2 PFijem fosforu prost Fednictvim AM houby
Vzhledem k omezené koncentraci dostupného P arjetk& mobilie v padé (Barber

et al, 1963) dochazéasto k jeho v§erpani v blizkosti kiene — tedy v rhizosfé (obr. 3).
Extraradikalni hyfy, které zasahuji daleko za reféou do oblasti mykorhizosféry, uniagi
jeho transport z&Siho objemu fdy. Navic AM houby maji pravgbodobré schopnost
ziskavat P z organickych zdégjKoide & Kabir, 2000).

Fosfor je tedy mykorhiznimi rostlinamifipman 2 zmisoby: gimo jejich kdeny a
nebo nepimou cestou prostdnictvim extraradikalniho mycelia mykorhiznich hglr. 5).
Mira prispéni AM hub k gijmu P zavisi na konkrétnich kombinacich gendtggpykorhiznich
partneti, tedy rostlin a hub. N&jklad v experimentu provedeném autory Snattal. (2003)
rostliny ragete ziskavaly od AM houby 100 % P, pokud byly v bygme sG. intraradices
(BEG 87), 70 % P vifypact symbiozy 6. caledoniun{BEG 20)a pouze nepatéP, jestlize
je jeho mykorhiznim partneref®. rosea(BEG 9) | kdyZ v prvnim pipact mykorhizni houba
zaji¥’uje dokonce 100 % P, v tomto pokusu nedoSlo k Zadaéivni ristové odpowdi na
mykorhizu, takZze auto dosgli k zawru, Ze pispéni AM houby k gijmu P nemusi nutn
korelovat se z&tSenim biomasy hostitelské rostliny.

Mykorhizni cesta fjmu P zahrnuje iljem P z [idy extraradikalnim myceliem AM
houby, jeho transport do intraradikalnich hyf aleds: jeho genos z AM houby do
interfacialniho matrix a dale do temové biiky. Experimenty s k&iicimi sporami AM houby
Gigaspora margaritaW. N. Becker & I. R. Hall (Thomsoret al, 1990) ukazuji, Ze
v extraradikalnim myceliu AM hubigjmé funguji ot dva transportni systémy - jednak
nizkoafinitni transportni systém a jednak vysoka#fi transportni systém. Dosud byly
odhaleny 3 geny kodujicitgimé vysokoafinitni transportéry profipem P AM houbami:
GVPT vyskytujici se G. versiformgHarrison & Vanbuuren, 1995§5iPT z G. intraradices
(Maldonado-Mendozat al, 2001) aGmosPT z G. mosseaéBenedettoet al, 2005; obr. 5).
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VSechny ti geny jsou exprimovany v extraradikalnim mycefamosPTnavic i v mensi ni@

v intraradikalnich hyfach. Hladina transkfpGiPT a GmosPTstoupa pi nedostatku P
v okolni pid¢, naopak fi vySSich koncentracich (mM) P nebo v jeho fitepnnosti v fiidé
transkriptyGiPT nebyly detekovany, coz dokazujétpmnost dalSich transportérPxijem P
AM houbou G. intraradicesje ovliviiovan i hladinou P v kenovém systému rostlinného
symbionta (Harrison & Vanbuuren, 1995; Maldonadonbltezaet al, 2001; Benedettet al,
2005).

V extraradikalnich hyfach se #ijatého P syntetizuje polyfosfat (poly-P; Ezaetaal,
2004), linearni polymer desitek nebo stovek Piapgih vysokoenergetickymi vazbami (rev.
Kornberg et al, 1999). V této forra je prav@podobr P transportovan do mykorhiznich
koreni (Cox et al, 1980; Ohtomo & Saito, 2005). Poly-P nahrosradve vakuolach se
ziejme prenasi z extraradikalniho mycelia do intraradikdirtigf pomoci cytoplasmatického
prouctni (Cooper & Tinker, 1981). Studie auioiSolaimanet al. (1999) ukazuje, Ze
polyfosfatové ietézce v intraradikalnich hyfach AM houb®. margarita jsou kratSi nez
v extraradikalnich hyfach, coZ souvisi s metabatismP v houd — patre dochazi
k depolymerizaci a uvabvani Pi, ktery je nasledriransportovan do rostlin. Vyznamnou roli
pii Stpeni kratkychiettzci poly-P ve vakuolach intraradikalniho mycelia asjé kysela
exopolyfosfatazova aktivita. V mezibkimych hyfach je diky vakuolarni'HATPAze, ktera
pumpuje H do vakuoly, udrzovana rovnovaha mezi hydrolyzosyatézou poly-P, naopak
v arbuskulech jevlada hydrolyza mozna na zakiathaktivace této ATPazy a dochazi
k uvolhovani Pi (Ezawat al, 2001). Podle jiné studie (Aore al, 2004) je hydrolyza poly-
P katalyzovana alkalickou fosfatazou. Mechanismiisngsu P fes cytoplasmatickou
membranu AM houby zatim neni znadmy. P&gpatobré dochazi k pasivnimu transportu po
koncentrgnim gradientu, ktery fiZze byt usnadin specifickymi penaséi nebo kanaly (rev.
Karandashov & Bucher, 2005).

Rostliny rafete gijimaji Pi z interfacialniho matrix &kolika raiznymi transportéry
(obr. 5), které jsou kdédovany genovou rodinou PHEhergie pro fenos je ziskavana
z protonového gradientu generovanéheATPazami (rev. Cheet al, 2008). Jednim z nich
je pravépodobre LePT1, ktery u nemykorhiznich rostlin zajige ziskavani Pifmo z mdy,

a proto se vyskytuje v rhizodermalnichnkéch. Naopak u mykorhiznich rostlin jsou
transkripty genu.ePT1lokalizovany v kortikalnich hikach s arbuskulemi, v mnohem mensi
miie v kortikalnich btikach bez arbuskul a v rhizodermalnichikéch nebyly pozorovany
vabec, proto sefiejmé Gcastni gijmu P mykorhizni cestou (Rosewareé al, 1999). Na

piijmu P se u r&gete podileji je$t dalSi ti transportéry, které jsou kodovany gelngPT3
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LePT4aLePT] jejichz exprese se indukuje vytemim mykorhizy. LePT3 p#tziejmeé mezi
vysokoafinitni genaseée, zatimco LePT4 a LePT5 mezi nizkoafinitténmSée (Nagyet al,
2005; Poulseret al, 2005). B studiu mutanta réagte lept4, u rehoz transportér LePT4
nefunguje, se projevila pragplodobna dast tohoto transportéru fipiijmu P @gimo kaeny
rostlin, jestlize je jeho koncentrace v okolnidp vysoka, a dale jeho nenahraditelnost
ostatnimi transportéryipprijmu P mykorhizni cestou (Xet al, 2007), coZ je v rozporu se
studii autoi Nagyet al.(2005), podle niZ jsou getyePT3-4redundantni.

6.2 PFijem dusiku
Zatim je napsano malo studii, které se zabyv§inem dusiku AM houbami a jeho

transportem do Kem rajcete a poru, z tohotodslodu tato kapitola obsahuje #tSi ¢asti

poznatky ziskanérpexperimentech s jinymi rostlinami.

6.2.1 PFijem dusiku ko Feny rostlin
Rostliny gijimaji dusik ve formt NOs” nebo NH' prostednictvim vysokoafinitnich

(HATS) a nizkoafinitnich (LATS) transportnich sysié které se nachazeji v membranach
kofenovych busk. HATS jsou saturovanyipnizké vrejSi koncentraci N, LATS naopak
funguji @i vy$Sim obsahu N viglé (rev. Glass, 2003).

HATS pro NQ' se rozliSuji na konstitutivni (cHATS) a inducibiliHATS) a jsou
kédovany genovou rodinou NRT2 (rev. Forde, 2008)iZjexprese rostefipnedostatku N
v rostliné (Ganselet al, 2001). Ritomnost vijSiho NG nebo NQ vyvolava syntézu iHATS
a rekolikrat zvySuje pijem N (Aslamet al, 1996; Glas®t al, 2001). Po ufité dok® dochazi
k down-regulaci penasSéun, kterou vyvolavaji prawgpodobr produkty asimilace N
(predevsim glutamin; obr. 6). Stejn{idek na penadée ma i NH' v korenovych biikach
(Vidmar et al, 2000). Proteiny kddované genovou rodinou NTREitLATS. Na rozdil od
IHATS se patra vyznauji niZsi citlivosti k negativni zitné regulaci (rev. Forde, 2000).

Obr. 6

:f_-_'?““ﬁ Schéma zobrazuje regulaci vysokoafinitnich
NO,- —{ }———= NO;----=-- = prenadei (HATS) pro NQ a NH,". Exprese
oY {Nq ) geni NRT2 a AMT1.1, které kédujiignasee,
| je inhibovana glutaminemifomnost N@
=,  NOS ! vyvolava expresi NRT2. Cytosolicky NH
., ln . ; potlatuje pijem NO; i NH,*. Na obrazku je
s Glutarine - také znazorina redukce N© (NR =
P - aymihetase L, , . . .
NH,* —{ = MNH,’ = Glutaming —= Glutamate nitratreduktaza, NiR = nitritreduktaza) a

P nasledna syntéza glutaminu a glutamatu.
i Prevzato z Jacksoet al.(2008).
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Genoveé rodiny AMT1 a AMT2 kéduji dva transportns®my (HATS a LATS) pro
NH;" (rev. Howitt & Udvardi, 2000). Lokalni nedostated v korenovych biikach
(Arabidopsis thalianaL. Heynh.) vyvolava expresi AMT1, coZ vede ke zwiSennoZstvi
HATS (Ganselet al, 2001). Naopak ip nadbytku N klesa pmt transkriph AMT1 (rev.
Howitt & Udvardi, 2000). Down-regulace HATS jetgmbena glutaminem a nebo samotnym
NH," (obr. 6). LATS pro NH' regulaci #¥ejmé nepodléhaji, to moznétippiva k nadrsrné
akumulaci N v rostlinach, které rostou #ddch s vysokym obsahem N, a jeho naslednému
toxickému vlivu (rev. Glasst al, 2001). Hromaéhi NH;" u rostlin citlivych na N (nag.
jeémen, rafe) se cast&éné kompenzuje zginym transportem N, ktery je ale zm&
energeticky narmny, protoZze probiha proti energetickému gradiektuolerantnich rostlin
(naf. ryze) dochazi k relativni depolarizaci membratiyvysoké vigjsi koncentraci N,
coz umo#uje jehocastény snizeny fijem (Britto et al, 2001). NH' se v @dé pohybuje
velmi omezen (asi 10x pomaleji nez NQ a casto dochazi k jeho wgrpani okolo kieni,
proto je pro jeho fijem dilezitd délka a hustota knového systému (rev. Jacksenal,
2008).

6.2.2 Usnadn éni pFijmu dusiku prost fednictvim AM houby
AM houby umoauji rostline ¢erpat N z rozsahlejSiho objemuidy. Diky vysoké

morfologické a fyziologické plastiéithoubovych viaken a lepSi schopnosti kompetovat s
pudnimi mikroorganismy jsou W8I hyfy vyznamgjSi nez kdeny g ziskavani Zivin
z lokélnich zdraj v padg, které vznikaji rozkladem organickych zbyticev. Tibbett, 2000).

AM houby @ijimaji nejen anorganické sldeniny N (NQ, NH,"), ale i N v organické
formé (glycin, kyselina glutamova), ktery je pro rosylinedostupny (Hawkinst al, 2000).
Maly polomér hyf umoziuje jejich profistani do jest nerozpadlych organickych mateftia
sniZzuje tak vzdalenost mezi nimi a produkty dekomip® (Leighet al, 2009). Podle studie
autofi Hodgeet al. (2001) AM houby navic rozklad podporuji — moZznéazaklad exudaib,
které zmisobuji povzbuzeni aktivity bakterii v mykorhizagféOdliSné druhy hub transportuji
organicky N do rostlin siznou efektivitou. Naflklad G. intraradices pravcEpodobré
zvySuje koncentraci N v jitroceliP{antago lanceolatal.) prostednictvim gijmu jeho
organickych slo&enin, zatimcoGlomus hoiS. M. Berch & Trappe, i kdyZ organicky N
absorbuje, transportuje N do rostliny jen v omezmiié (Leighet al, 2009).

Mechanismus ijjmu a genosu organického N je zatim neznamy, naopak ¢xistu
studiecast&ne objasiujici tuto problematiku u anorganického N. Na jgdigmu z pidy se
podili vysokoafinitni transportér pro NH ktery se nachazi v membranach extraradikalniho
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mycelia a je kodovan gene@intAMT1 (Lopez-Pedrosat al, 2006). DalSi penasée pro N
zatim nejsou popsanytifem NG;” extraradikdlnim myceliem vede ke zvySeni pHistovém
substratu, takzerpnase pro NQ; je pravapodobré spojeny se symportemHBagoet al,
1996). AM houby pednosts transportuji do rostlin N ve forrNH,". Studie zabyvajici se
pirenosem radioaktivh zna&eného N do mykorhizni kukice (Zea maysL.; symbidza
sGlomus aggregatunN. C. Schenck & G. S. Sm.; Tanaka & Yano, 2005)zule ze
mykorhizni rostliny ziskavaji od houbyiplizné 10x vice N ve forrda NH;" nez NQ'. Malé
mnoZstvi poskytnutého NOneni zgisobeno neschopnosti hyfijpmat jej z pdy, ale
omezenou kapacitou pro jeho transport. Preferertdg” lrejme souvisi s jeho energeticky
zabudovan do glutaminu, ktery se daleskalika krocich peméiuje na arginin. Pokud je ale
prijat NOs, musi se nejprve redukovat na NKUJin et al, 2005). Z extraradikalnich hyf se
vznikly arginin transportuje kil samostaté (Govindarajuluet al, 2005), a nebo vazany
v polyfosfatu (Jinet al, 2005; obr. 7) do intraradikalnich hyf, kde sevpigpodobr rozpada
a vznikly NH," je prenesen do kenovych buk rostliny.

ayr—

Obr. 7
Schéma znazauje metabolismus N a
jeho transport do rostliny. N
v anorganické formje gijiman
extraradikalnim myceliem zigy a
N, <+ N, == Nk« Urea 7 Om S P giag dale gemenovan na glutamin a
b c “ arginin, ktery se vaze na polyfosfat a
b | S spolené s nim je transportovan do
'— intraradikalniho mycelia. Zde dochazi
o S NS ! k uvolrgni argininu a jeho rozpadu na
; mocovinu a ornitin. NH* odsgpeny
INTERFACIAL z masoviny je prenesen do Kenové
APOPLAST

b buiiky.
\ HOST i Prevzato z Jiret al. (2005).

Sucrpsa — Hexose

MO, ——=MH,

Mira kolonizace se zvySuje, kdyz jsou rostliny boviany dostupnosti dusiku
(Treseder, 2004). Naopak v jiném experimentéidgmi N neomezovalo kolonizaci rostlin
rajcete AM houbouG. mosseaeale i vySSich koncentracich N vagé dochazelo ke snizeni
transportu N do rapt (Maderet al, 2000). DalSi giklad pijmu N v podminkach s jeho
dostatkem v fid¢ poskytuje i studie (Cavagnaret al, 2006), v niz mykorhizni r&pta
péstovana na organické faémobsahuji vice dusiku v prytu nez mutovani jedirdisi
nedokadzou vytv@t mykorhizu. Odposd® AM houby na hnojeni je podmina pivodni

hladinou Zivin. V @idach s nizkym obsahem Zivin dochéazi po jejitidgni k naéstu biomasy
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hub a naopak hnojeniig jiz bohatych na Ziviny redukuje celkovou délku (yreseder &
Allen, 2002).

Prispeni AM symbidzy k gijmu N vykazuje silnou genotypovou specifitu a zavia
genotypu obou mykorhiznich partdecoz bylo pozorovano i u sledovanych drueleniny.
Napriklad u poru v polnim experimentu (Sorenseh al, 2008) byl studovan vliv
preinokulace AM houbami@. intraradices, G. claroideum, G. mosseaeAM houby
izolované z cilové lokalitypa @ijem N u poru a ke zvySeni koncentrace N v bionmasdin
doSlo pouze u testovaného izold&u intraradicesv korenech, zatimco hladina N v prytu
nebyla ovlivigna. U rostlin rajete inokulovanych izolater®. mosseadylo téZz pozorovano

signifikantni zvySeni fiimu N (Karagiannidigt al, 2002).

7 Zaver

AM symbidza ovliviuje fyziologické a vynosoveé vlastnostidaeje a péru. Rae i por
v symbiéze s AM houbami obvykle maji vysSi vynasg,druhou stranu existuji prace, podle
kterych mykorhiza neovliwije nebo dokonce sniZzuje vynosy. Ze studia roskieré jsou
blizkymi pitibuznymi péru a répte, nizeme usuzovat, Ze AM houby oviyji potencials i
kvalitu vynogi. Mykorhizni ragatacasto vykazuji zvySenou odolnostév predevSim pdnim
patogeim a v menSi niieé i rekterym patogetim prytu. Nekolik studii, které se zabyvaly
vlivem inokulace rajat AM houbami v souvislosti s nedostatkem zavlahyasolenim,
ukazalo, Ze tyto abiotické stresory nemaji na miyiamii rostliny takovy negativni dopad jako
na nemykorhizni jedince. Vidach zneéisténych £zkymi kovy nebo radioizotopy mykorhiza
zvySuje toleranci &i témto polutanim, pricemz v rkterych gipadech zvySuje jejichifjem
do rostliny a naopak v jinychrijem sniZuje. To umaiuje vyuziti mykorhizni symbiozyip
fytoextrakci nebo fytostabilizaci.

Zmeény vlastnosti mykorhiznich rostlin jsou vyvolaniegdevsim zlepSenymiigmem
Zivin — v této praci jsem se zabyvala podrgbmpiijmem P a N. Rozsahlé extraradikalni
mycelium hub Hfjima Ziviny zvelkého objemu oy, tyto Ziviny jsou nasledn
transportovany do keni rostlin. AM houby jsou dokonce schopnidimat N a mozna i P v
organické form, ktera je pro rostlinyigvazri nedostupna.

Miru vysledného ovliveni ragete nebo péru AM houbou nelze zobecnit, protoze
zavisi na genotypoveé speaifibbou mykorhiznich partnéra vrgjSich podminkéach. Proto je
nutné hledat kombinace vhodnych kultivarostlin, které jsou responzivni k vybranym
izolatim hub v danych jnich podminkach. iPdolad’ovani skladby mykorhiznidovaci
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latky (angl. ,inoculum tunning®) je vhodné pouZziiako sowast inokula izolaty ziskané
z pad s obdobnym stresovym zatiZzenim, jako ma cilokalita.

Vyuziti mykorhizni symbidzy v zeddélstvi je spojeno stadou vyhod — vede k
omezeni mnozstvi pouzivanych hnojiv a pesticidkonkrétnich produtnich schématech,
coz muze veést ke snizeni zae a zn&stovani Zivotniho prosedi a produkci zdraySich
plodin s lepSimi vyzivovymi vlastnostmi. Mykorhiagsnadiuje pEstovani rostlin v mistech
s neiznivymi klimatickymi a gdnimi vlastnostmi - nedostatkem vody nebo nadbytken
a ®zkych kowi v padé. V neposlednface AM houby zlepSuji kvalitu fdy.

Aby AM houby mohly zlepSovat vyzZivu, odolnost a @y kulturnich plodin v plném
rozsahu, je nutné upravitékteré postupy &né v konvednim zengdélstvi. Nadngrné
hnojeni, pouzivani pestidica istovych regulatar, ¢asté orani, monokultury nebégtovani
nemykorhiznich rostlin {sobi na pitomnost AM hub v pdé¢ Skodliv (rev. Plenchettet al,
2004). Vyuziti mykorhiznich technologii se protoide snad#i zavést v organickém
zemedelstvi, které je zaloZzeno na omezeném pouZzivaminpgslovych hnojiv a pesticid a
tam je také moznodekavat nejvyraz¥si zmeny. Urodnost pdy v organickém zetuglstvi
se udrzuje fedevSim pomoci pestrych osevnich postagasto nepravidethaplikovaném
prihnojovani organickymi hnojivy, coZasto vede k nizké dostupnosti P. Oba tyto postupy
jsou pro AM houby prosgné (rev. Goslingt al, 2006). V konvetnim zengdélstvi mize
byt nejvice problematickyipchod od produlniho schématu s vysokym obsahem Riskp
k jeho nizsi koncentraci. Zigodu dlouhé historie dodavani P byva tentechod zdlouhavy
a navic &jakou dobu trva dolashi kombinace mykorhiznich partiiera prostedi, tedy
systému rostlina-houbaiga. Pro producenty tar@dstavuje riziko nizSich vyndgo rekolik
let.

Navic WtSina sodasnych kultivait zenedélskych plodin byla SlecBha s cilem
selekce genotyp pro &innost gijmu Zivin, predevSim fosforu, za vysokych koncentraci
fosforu v pidé, coz je faktor nefiznivy pro rozvoj mykorhizy (Sawersl al, 2008). Tedy
pokud ma byt pouZziti mykorhizy v zetlstvi efektivni, je nezbytné vyhledat vhodné,
responzivni kultivary plodin, které umi mykorhizdinné vyuzivat, a k nim uit vhodného
houbového partneracinného pro mykorhizu v cilovych lokalitach. Zarévee potebna
spoluprace mezi Slechtiteli &dci zantfenymi na vyzkum mykorhiznich hub.

AM symbi6za vznikla v evoluci rostlin velmi davnovesowkasné dob AM houby
interaguji s ¥tSinou terestrickych rostlinnyclteledi wetr® mnoha kulturnich plodin.
Vytvoieni AM je pro rostliny firozené a finasi jim tofadu vyhodRizena podpora vzniku

mykorhizy a jeji nasledné udrzovani i v zefiskych ekosystémech proto znamena vyuziti
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této prospsSné interakcelovékem pro hospodagsi vyuzivani zdraj a mize byt kltové

v budoucim rozvoji zeguélstvi.
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