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Abstrakt

Mykorhizni mycelium nize tvdit kontinualni sf (tzv. mycelialni gf) a propojovat
fadu rostlin nebo i celé spdknstvo v daném ekosystému. Sdilené mycelialgi redji v
rostlinném s¥té fadu dilezitych fyziologickych a ekologickychidledki. Predkladdanéa préace
si klade za cil vytviit piehled o soéasnych poznatcich tykajicich se mycelialniho prepbj
rostlin. DalSim cilem je zhodnotit z&y jednotlivych pozorovani a experiménkteré byly
na toto téma uskutaény. Uvodni kapitoly 1 a 2 popisuji jednotlivé typgykorhiznich
symbioz (arbuskularni, orchideoidni, ektomykorhieekoidni a monotropoidni mykorhizni
symbio6za), jejich charakteristiky a schopnostitvmycelidlni propojeni rostlin.

V nésledujicich kapitolach 3 a 4 jsou popsany ekofggicke disledky mycelialniho
propojeni rostlin, jako napudrzovani stability rostlinnych populaci, parazéni invaznich
rostlin na CMN, hypotéza rostlinnych sp&gastev a meta siti. Skrze mycelium mykorhiznich
hub mize dochazet kignosu #iznych latek mezi dima a vice rostlinami. Jsou to jednak
mineralni latky (zejména dusik a fosfor), alebia i uhlikaté organické latky, voda, signalni
latky apod. Mycelialni sit umo#iuji vznik ekologickych fenomén jako je mixotrofie a
mykoheterotrofie, epiparazitizmuasefekt chivy.

Posledni¢ast prace shrnuje poznatky o CMN, pojednava o vgbloch nevyhodéach
raiznych experimerit atd. Poznatky o mycelialnim propojeni rostlin,r&tedosud mame, jsou
zatim pordrné kusé a zabyvaji se vzdy velmi specifickym problémeDiky vyzkumu
mycelialniho propojeni rostlin poroste nejen pozramostlinach a houbach jako takovych,
ale také o procesech a dynamice ekosyst@ejich vlivu na globalni procesy.

Kli ¢ova slova:

Mykorhizni symbi6za, sdilené mycelialnicsiprenos latek mezi rostlinami, efektisly,

epiparazitizmus, mykoheterotrofie, mixotrofie.



Abstract

Mycorrhizal mycelium may form a continuous netwofgommnon mycorrhizal
network - CMN) and connect a number of plants anegntire community in an ecosystem.
In the Plant World, CMNs have a number of importgitysiological and ecological
consequences. The present work aims to creatadewrewm current knowledge of CMNs and
the associated Wood Wide Web. The next objectivi® isvaluate the results of individual
observations and experiments that have been mattesaiopic.

The introductory chapters 1 and 2 describe theuartypes of mycorrhizal symbioses
(i.e., arbuscular mycorrhiza, orchid mycorrhizapetycorrhiza, ericoid and monotropoid
mycorrhiza), their characteristics and ability teate CMNSs.

The following chapters 3 and 4 describe ecophygiod consequences of common
mycorrhizal networks such as maintaining stabilioy plant populations, invasive plants
which exploit CMNSs, plant communities and the hymasis of meta-networks.

Mycorrhizal mycelium allows transfer of various stdnces between two plants. The
transferred substances include mineral nutriesiseg@ally nitrogen and phosphorus), but
also carbon organic compounds, water, signal snbs$a etc.

The last part summarizes the knowledge on CMNudises the advantages and
disadvantages of different experimental designs, c. et  Knowledge
of CMN is still relatively fragmented and respeetiv experiments always deal with very
specific problems. The CMN research improves owvkadge not only on plants and fungi,
but also on processes and dynamics of whole e@agsand their impact on processes at the

global scale.

Key words:

Mycorrhizal symbiosis, common mycorrhizal networkierplant nutrient transfer, Nurse

effect, epiparasitism, mycoheterotrophy.
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1. Uvod

Cilem této prace je vyt¥it piehled o sotasnych poznatcich tykajicich se
mycelialniho propojeni rostlin a s nim spojenéhwfaénu wood wide web, coz je oZeai
pro mycelialni propojeni lesnichaVin a gipadré dalSich druf lesnich bylin. DalSim cilem
je zhodnotit zagry jednotlivych pozorovani a experiméntkteré byly na toto téma
uskut&neny. Tato literarni reSerSe bude podkladem pro lmalouci diplomovou préci.

Mycelialni si€ maji v rostlinném sit¢ radu dilezitych fyziologickych a ekologickych
dusledki a to jak pro jednotlivé rostliny, tak i pro celpo$stenstva. Davaiji totiz vzniknout
celé Skale vnitro i mezidruhovych vztamezi rostlinami — od symbiéz az po parazitizmus.
MySlenka, Ze mycelialni propojeni rostlin ma pustliny funkéni vyznam, je relativé
nedavna ( Helgasoet al., 1998, Simard & Durall, 2004; Southworh al, 2005; Selosset
al., 2006;) a v sotasné dob je intenzive zkoumana na mnoha urovnich rostlinné biologie.

Diive nez zde bude probirano mycelialni propojenflimge treba vys¥tlit pojem
mykorhiza, jelikoZ je pro tuto problematiku édvy. Mykorhiza je ozn&ni pro anatomicko-
morfologickou strukturu (rostlinny Ken kolonizovany houbovym symbiontem) nebo pro
symbioticky vztah vySSich rostlin adité skupiny gdnich hub. Pojem mykorhiza pochazi z
fectiny: mykés znamend houba a rhiza jéeko Pro pehlednost bude v nasledujicim textu
(Gryndler a kol. 2004) uzivan pojem mykorhiza paFen rostliny kolonizovany myceliem
houby a spojeni mykorhizni symbi6za pro symbiotigkiah mezi rostlinou a houbou.

Symbidza s mykorhiznimi houbami je Yigpdé velmi rozsfena (viz. obr. 1) - tvd ji
pies 80 % druth vySSich rostlin (Brundrett, 2009). Existuje pomkolik ¢eledi rostlin, které
mykorhizy nevytvéi nag. Chenopodiaceae, Brassicaceae atd. Mykorhizni enauym
extraradikalnim myceliem (ERM) dosahne dal neiekg rostliny a z#tSuje tim objem fdy,
ze kterého je moZznéerpat zZiviny a vodu. Diky mykorhizam dokaze rostliafektivrgji
ziskavat paebné latky pro svou vyZivu (Marschner & Dell, 199¥yménou za mineralni
latky a vodu ziskdva houba od rostliny organickdikahé latky ve formd produkfi
fotosyntézy. Mkazy o existenci mykorhiznich hub byly nalezenyv& fosilnich zaznamech
starych asi 460 milioh let (Redeckert al, 2000). Tento fakt naztaje, Zze uz v obdobi
ordoviku existovala wita forma symbi6zy hub a rostlin. Vzhledem k torbe,se mykorhizni
symbidza udrzela az do dnedni doby, je maZcié Ze je evoliné velmi os¥dcena. Podle
mnohych autar praw mykorhizni symbiézy pomohly rostlinam kolonizovabus (tzv.

terestrializace rostlin) a rozgise po celém ¢ (Selosse & Le Tacon, 1998).



Mykorhizy, které maji potencial tw¥ib mycelialni si¢ jsou arbuskularni mykorhiza
(AM), ektomykorhiza (EcM), orchideoidni mykorhiz®M), erikoidni mykorhiza (ErM),
monotropodni mykorhiza a jejich charakteristiky budprobirany v nasledujici kapitole.
Mykorhizni mycelium tvéi kontinualni & (tzv. mycelialni s) a propojuje navzajemehkolik
rostlin nebo i celé spalenstvo v daném ekosystému (Selossal, 2006). V ramci takové
mycelialni si& mohou rostliny komunikovat sdilet fizné latky. Mycelialni $ivznika tak, ze
jedina houba vytvi6 mykorhizy s vice rostlinami (van der Heijden & iittm, 2009) nebo dv
raizné mykorhizni houby vytwdtzv. anastomozy (anastoméza assrdvou houbovych hyf) a
propoji tak dohromady dva mycelidlni systémy (Gioettiet al, 2001). Diky mykorhiznim
symbiézam a mycelialnimu propojeni rostlin vznikdpecialni trofické vztahy jako je
mykoheterotrofie, mixotrofie a epiparazitizmus. Myleterotrofie a mixotrofie je #gob
ziskavani zivin od symbiotickych mykorhiznich hidpiparazité jsou rostliny, které ziskavaji
energeticky bohaté produkty fotosyntézy pro svowiwy, prestoze nemaji vlastni
fotosynteticky aparat a parazituji na okolnich Inodth prostednictvim jejich symbiotickych
hub.

Ericoid (1.2%)
Orchid (0.7%)

NM

6.%) (73.3%)

facultative -AM
(1.9%)

Obrazek 1. - Vyskytiiznych typi mykorhiznich symbi6z u rostlin, literarni analyxa8 publikaci
(Brundrett, 2009) zahrnujici asi 8000 ditutostlin, AM — arbuskularni mykorhizni, facultativeV —
fakultativre AM, EcM — ektomykorhizni, NM — nemykorhizni, Erido- ErM, Orchid — OrM.



2. Typy mykorhiznich symbi6z tvasicich CMN

Mykorhizy se liSi svou anatomicko-morfologickou \giau a interakci s Keny
rostlin. Lze je rozdit do tti zakladnich skupin a to na endomykorhizy, ektomlgkay a
kombinace obojiho tzv. ektendomykorhizy. Mezi englkarhizni symbiozy pat AM, OrM a
ErM. Monotropoid® mykorhizni symbioza je ektendomykorhiza. Pro engkorhizy je
typicke, Ze houba pronika skrz rostlinnou &tmou sénu do bugk primarni kadenové Kiry ¢i
rhizodermis a vytvid tam specialni struktury. Houbova hyfa sice panetburé¢nou stnu,
ale burénou membranu neporusi. Ektomykorhiza - EcM je dktarestickd tim, Ze houba
nepronika skrz buftnou sénu do vnitrobutcného prostoru rostliny. Hyfy EcM hub obaluji
povrch kdene a tvé tzv. hyfovy plas. Pronikaji také do intercelularnich prostor afivo
kolem burk tzv. Hartigovu €. V nasledujicich kapitolach budou popisovany zdkia
charakteristiky jednotlivych typmykorhiznich symbioz a jejich schopnost uatamycelialni

propojeni rostlin.

2.1 Arbuskularné mykorhizni symbiéza- AM

AM je nejrozstensjsi typ mykorhizni symbiozy (viz obr. 1), vyskytuge totiz u vice
nez 70 % rostlinnych drdh(Brundrett, 2009). Mykorhiza vznika tak, Zze myoeli AM
houby kolonizuje intracelularni prostory kknprimarni kdenové Kiry rostlin a tvdi v nich
strukturu zvanou arbuskula (latinsky -fkeArbuskula je zakateni hyfy, které je typicky
kerickovite rozwtvené (viz obr. 2),¢imz se zwtSuje kontaktni plocha mezi hyfou a
cytoplasmatickou membranou rostliny. V prostoru maguskulou a cytoplasmatickou
membranou rostliny dochazi k v¢n¢ latek. AM houba dostava od rostliny pro svou viziv
produkty fotosyntézy a za to ji dodava mineréaltikyazejména fosfor (Ning & Cumming,
2001) a dusik (Baget al, 1996). Rostliny, které jsou v symbi6ze s AM haubamaji
zajiseny prisun minerdl a lépe prosperuji (Fisher & Jayachandran, 2002).

Houby, které tvéi AM, spadaji do kmene Glomeromycota, coz je vestarobyla
skupina hub, kterarejmeé vytvérela symbiozy s rostlinami uz v obdobi ordoviku (Bekkret
al., 2000) Nejvice prozkoumané a jako modelové organismy pame jsou rody jako nép
Scutellospora, Gigaspora, Acaulosp@&lomus Glomeromycety jsou obligatni biotrofové a
nedokazou tedy Zit bez rostlinného hostitele. Mycel glomeromycei je coenocytické
(nepehradkované) a diky tomu ¥m proudi cytoplasma, ve které se \olpohybuje

obrovské mnoZstvi jader. ekteré druhy AM hub jsou schopny t#o hyfové spoje tzv.



anastomozy, které propojuji jednotlivétwe mycelia. Pozitivé to ovliviiuje distribuci latek
v ramci celého mycelia. Anastomdzy se mohou igivamezi fiznymi jedinci téhoz druhu,
coz umoiuje p'enos a vyrdnu genetického materialu meziaivaci vice tiznymi individui
jako nag. u druhuGlomus mossae T.H. Nicolson & Ge(@iovannettiet al, 2001).
Symbiéza s AM houbami je pro rostliny préSpa v mnoha ohledech jako map
zlepSeni fjmu mineralnich Zivin, omezeni kumulac&kych kowi, zdsobovani vodou,
rezistence proti patogém atd. (Newshanet al, 1995). AM je Zejm¢ zdsadnim faktorem,
ktery ovliviiuje udrZovani stability, Zzivotaschopnosti a druhovariability populaci
suchozemskych rostlin. Nazhgi to experimenty, které ukazuji, Ze variabilitpraduktivita
rostlinnych spolé&enstev je fimo unmérna druhové diverzit pritomnych symbiotickych AM
hub (van der Heijdert al, 1998). Potencial tweni mycelialnich siti sgiva v tom, Ze AM
houby jsou ¥tSinou generalisté (nespecializuji se na uzsSi skupbstlin), takze svym

myceliem mohou propojovat cel@adu rostlinnych druln(Sanders, 2003).

///////J
\ /.’ CR

5 N S \\//)
.

227722777 o0 A

SR MR

Obrazek 2. Schéma arbuskuly: SR —d@md stna rostliny, MR — cytoplasmaticka membrana
rostlinné buiky, CR — cytoplasma rostlinné iy, CH — cytoplasma houbové iy, MH —
cytoplasmatickd membrana houbovéilby SH — bugéna stna houbové hiky, PM —
periarbuskularni membréana (= vchlipena cytoplastkatmembrana rostlinné tky), MP —

mezilehly prostor. Revzato z Gryndler a kol. 2004
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2.2 Orchideoidré mykorhizni symbiéza - OrM

OrM je souziti mezi mykorhiznimi houbami a rosthmazcel. vstavéovitych
(Orchideaceae). OrM houby stéjjako AM houby kolonizuji intracelularni prostoryieni
symbiotickych rostlin. Na rozdil od AM hub vyttgdi v buikach primérni &ry korene svych
hostiteli smotky hyf tzv. pelotony. Mezi pelotony a rostimncytoplasmatickou membranou
vznika prostedi, kde dochazi k vyené latek. V rékterych gipadech orchidej hyfové smotky
stravi a ziska z nich pebné Zziviny. Vztahy mezi orchidejemi a jejich syothkymi
houbami se zjewh pohybuji od mutualismu aZ po parazitizma®led vstava&ovitych je
velmi rozsahla, celogtové rozStend a ekonomicky vyznamna. OrM ma v Z&veSech
orchideji zcela nezastupitelnou Ulohue@oklada se totiz, Ze Zivotni cyklus orchideji je
(zejména na p@tku) zcela zavisly nafftomnosti symbiotické houby v jejich pletivech
(Arditti & Ghani, 2000).

Semena orchideji maji obvykle hmotnost od jednolw diseti mikrograin a
postradaji jakékoliv zdsobni latky, které jsou ngapm zdrojem energie pro kBni a
nasledny vyvoj rostliny (Arditti & Ghani, 2000). Bwioticka houba kolonizuje toto
mikroskopické semeno a dodava mu vSechny energdichaté Ziviny pdtebné pro kkeni.
Teprve v této chvili nastdva vyvoj semene a Jjita® tzv. protokorm (protokorm - rané
stadium orchidejového semeka). V této fazi vyvoje je orchidej heterotrofnivgpodstat
parazituje na mykorhizni hotil{Leake, 1994). U &kterych orchideji tento Zgob vyzivy
pietrva po cely Zivot. Tento vztah mezi mykorhizniubou a rostlinou se nazyva
mykoheterotrofie. Mykoheterotrofii budeéwovana jedna z nasledujicich kapitolét&ina
orchideji si ale ghem svého ontogenetického vyvoje vytivelastni fotosynteticky aparat a
jejich zavislost na mykorhizni hogélpotom neni tak vyznamna.

Houby tvadici OrM pati zpravidla mezi stopkovytrusé (BasidiomycetesMGwouby
jsou schopné produkovat lytické enzymy (Hadley )9&Beré pomahaji uvabvat z mdy
rozpustné organické latky. Ty pak stejako mineralni latky véebavaji a oboje transportuji
do kaene orchideje. ERM orchideoigirmykorhiznich hub dokaze propojovat hostitelské
orchideje s jinymi rostlinami. fikladem jsou nezelené orchideje a ektomykorhizransy,
které jsou propojeny myceliem houby, co dokazZ«itvaba typy mykorhiz (McKendriclet
al., 2000).
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2.3 Ektomykorhizni symbiéza- EcM

Ektomykorhizu tvéi v ekosystémech mirného, borealniho a tropickéasma asi
2000 rostlinnych drulha to zejména ké a stronii (Smith, Read, 1997, Henket al, 2002)
spolu s asi 250 rody basidiomyteaskomycet a zygomycet (Tedersocet al, 2010)

Mycelium EcM hub obaluje Keny stroni hyfovym pla&m a kolonizuje
intercelularni prostory rhizodermis a primarnidwové Kiry, ¢imz vytv&i strukturu zvanou
Hartigova sf. Z hyfového plagt ktery komunikuje s hyfami Hartigovy &jtvyristd ERM a
to protasta okolni fdu. Mineralni Ziviny (Kottke & Oberwinkler, 1987) a voda (Duddridge et
al., 1980) tak mohou byt prastinictvim symbiotické houbyipadny do kdene rostliny.
Rostliny dodavaji mykorhiznim houbam na oplatkuikdte latky (Nehlset al, 2010)
Odhaduje se, Ze rostliny investuji do EcM hub a®@produkt: fotosyntézy (Hobbie, 2006).

Mycelium EcM hub praistad zn&né mnozZstvi substratu. Na jednom hektaru séd¢ p
nachazi kolem 800 kg mycelia (Wallandral, 2001).Tento fakt naznauje, Ze pitomnost
EcM hub je velmi podstatny faktor, jenz owvliyje ukladani uhliku v ekosystému. EcM houby
maji vliv na druhové sloZeni lesniho aidpiho spoléenstvi. Tuto teorii podporuje
experiment, ktery prokazal némou ungru mezi hustotou EcM myecelii vigé a rychlosti
dekompozice a zaroudaké obsahem vody vigeé (Koide & Wu, 2003).

Wood wide web vznika tak, Ze jeden genet EcM ho(dsnet je jedno individum
houby, roz&ené svym geneticky homogennim myceliem na velk&g)lavdi mykorhizy
s rekolika stromy najednou (viz obr 3.). Podle vyskyugenetické analyzy nadzemnich
plodnic Ize usuzovat, jak asi vypada réesi genetu pod zemi (Zhat al, 2001). DalSi
zpasob, jak rozpoznat v podzemi jednotlivy genet, @akularni analyza DNA mykorhiznich
hub (Beileret al, 2010). WWW ¥tSinou oznauje EcM mycelialni s& propojujici deviny a
byliny v lesnich ekosystémech. Autorka studie Hetgal998 ale pouzila termin WWW i pro
mycelialni si¢ tvorené AM houbami.
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Obrézek 3. Pohled svrchu na plochu 30x30m: genelty Bouby z roduRhizopogora douglasky
tisolisté Pseudotsuga menziedirb.). Cerné téky znazotuji mista odbru analyzovanych EcM.
Rhizopogon vesiculosdsH. Sm.je vybarven motk aRhizopogon vinicoloA.H. Sm riZow.
Jednotlivé genety jsou ohraeny riznymi barvami. Uséky znazotiuji propojeni strora pomoci
jejich EcM ka:enovych systéin Sipka ukazuje na strom s nejvice spojenimi ¢t tree — viz
kapitolu 3.3), ktery byl propojen pomoci osmi geénet vesiculosuse sedmayticeti ostatnimi
stromy. Revzato z (Beileet al, 2010)

13



2.4 Erikoidné mykorhizni symbiéza — ErM

Erikoidné mykorhizni symbiéza je souziti fesovcovitych rostlin a jejich
symbiotickych hub. Pro ErM je typické, Ze se vyskgtv chladnych oblastech borealniho
pasma, ale nd@pi v mediteranu. ErM riiZze prosperovat na raselinistich, kde jsou zpravidla
pudy kyselé reakce i na stanovistich, kde jsédypchudé na ziviny (dusik, fosfor) a Spatn
zadrzuji vodu. Rostliny, které tiio ErM byly tradEéné¢ fazeny do celedi Ericaceae
Empetraceae a Epacridace@airney & Meharg, 2003). Pomoci genetickych andlyio
zjisténo, zeceledi Empetraceae a Epacridacgsael podskupinamieledi Ericacea€Crayn &
Quinn, 2000). ErM rostliny maji velmi jemné vlas@viterminalni kéeny bez kéenovych
vliaski. Pod rhizodermis maji pouze jedinou vrstvu kordwypurek, kterou kolonizuji hyfy
hub.

U ErM hub byla pozorovana proteolyticka aktivitakiptomu mohou z fidy ziskavat
dusik, fosfor a organické uhlikaté latky (Cairn@g98). Tento fakt mé& pro ErM rostliny
zna&ny vyznam, protoze jejich symbiotické houby jim mahzprostedkovat Ziviny, které
jsou pro ®& jinak nedostupné. Kenovy systém ErM rostlin nemusi byt kolonizovan
homogeng ani pouze jedinym houbovym druhemiegovcovité kéeny jsou ¥tSinou
kolonizovany Sirokym spektrentiznych mykobioni, které mohou mit odlisné fyziologické
Gcinky na hostitele (Perottet al, 2000).

Houby, které tvéi ErM, jsou zpravidla ascomyceti. Nejvice prostuaioym
zastupcem ErM hub je voskaka fesovcovaRhizoscyphus ericae.J. Read), kteradgkdy
byva pojmenovana i jakblymenoscyphus ericae.J. Read(Hambleton & Sigler, 2005a
byla nejprve popsana jalRezizella erica®.J. Read. Tento tzv. agregatni druh je geneticky a
morfologicky velmi variabilni. V jeho genomu dochagonmérné casto k inzercim, coz
komplikuje molekulars genetické metody tovani identity jednotlivych izolét(Perottoet
al., 2000). Do agregatRhizoscyphus ericae.J. Read pé#t nag. druhCadophora finlandica
C.J.K. Wang & H.E. Wilcox, ktera ma potencial vyitsWWW. Dokaze totiz tvidt jak ErM
s brusnici baivkou tak i EcM s borovici lesniP{nus sylvestrisL.), navzajem je tim

propojovat a prawipodobr tak utv&et mezidruhoveé spatenstvi (Vralstad, 2004).
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2.5 Monotropoidné mykorhizni symbiéza

Monotropoidni mykorhizy tvih skupina nefotosyntetizujicich rostlin ¢eledi
Ericaceae a pa@gledi Monotropoideae #&ada (¥tSinou EcM) bazidiomycét(Bidartondo &
Bruns, 2001). Symbiotické houby tidkolem rostlinnych bu¥kk hyfovy pla§ a Hartigovu
sit. Monotropoidni mykorhizy jsou ektendomykorhizy. fidypronikaji i do intracelularniho
prostoru kratkymi vylistky tzv. pegy, které se jiz dale neristgji. Monotropoidniostliny
jako je nap. u nas se vyskytujici hnilak smrkovilildnotropa hypopityd..) (viz obr. 3.1.)
jsou mykoheterotrofni - uhlikaté latky pro svou wy#ziskavaji pomoci svych mykorhiznich

symbionfi. Mykoheterotrofii je ¥novana jedna z nasledujicich kapitol.

http: //botanika.werdys.cz

Obrazek 3.1 Hnildk smrkovyonotropa hypopitys.). Prevzato z http://botanika.wendys.cz
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3. Ekofyziologie mycelialniho propojeni a penosu Zzivin

mezi rostlinami

Mycelialni propojeni rostlin m&adu vyznamnych fyziologickych a ekologickych
dusledkai. Samotnd mykorhiznsymbi6éza mé zray vliv na biologii rostlin a diky
mycelialnim sitim se tato problematika posunujé¢jeSkrok dale. Nabourava totiz obe&cn
prijimané teorie o tom, jak funguji cela rostlinn@kgpenstva. V minulosti moznagvladala
predstava, Ze rostliny jsou pouze samostdtmgujici oddlené entity, které jen vnimaji
rozdily teplot, s¥tla a tmy a tér& nevnimaji dni okolo sebe.

Ukazuje se, Ze tomu tak ¥ippdé rozhodi neni a Ze rostliny jsou diky mycelidlnim
sitim mnohem dynarti€jSi a sofistikova®jSi organismy, nez seapodre predpokladalo.
Pomoci mycelialnich propojeni e dochazet kipnosu #iznych latek mezi dima
rostlinami. Jsou to ndjklad minerdlni latky a ionty jako dusik, fosfolgdreba i uhlikaté
organické latkyci voda, signalni latky atd. Mycelidlni &itumoziuji vznik mixotrofie a
mykoheterotrofie, ale také niapepiparazitizmu a efektu @hy. Témto fenoméam budou
vénovany nasledujici kapitoly. Kapitoly o ekologickémyznamu CMN pojednavaji o
vztazich mezi rostlinami kidfkladu o invaznich druzich, druhové dominanci vssisbému,

rostlinnych spoléenstvech atd.
3.1 Mykoheterotrofie a epiparazitizmus

Béhem evoluce se u rostlin vyvinulyiané zmisoby, jak ziskavat organické uhlikaté
latky. Rostliny si je mohou vytwd samy pomoci fotosyntézy, nebo je ziskat z jinetimje
tj. heterotrofg, tak jako je tomu ndp v ZivaeiSné 1iSi. Heterotrofové ViSi rostlin se daji
rozcklit na parazity a mykoheterotrofy (MHT). Parazitickostliny ale nejsou tématem této
prace, a proto je tato kapitola z&®ena na rostliny mykoheterotrofni. MHT rostlinacemé
od své symbiotické houby pouze vatdumineraly, ale také organicke latkykgalevsim cukry.
Epiparazitické rostliny jsou ro¥d mykoheterotrofni, navic ale ziskavaji produkty
fotosyntézy jinych rostlin. Tuto schopnost si wilo razné druhy rostlin, které nasletin
ztratily schopnost fotosyntézy a vyvinuly se v tzestliny achlorofylni (nezelené). Velmi
specialni typ MHT je vztah nezelené orchid€jastrodia confusaHonda & Tuyama a

saprotrofni houby z rodMycena(Ogura-Tsuijiteet al, 2009).

16



PIn¢ MHT (tzn. bez chloroplag} je cca. 400 druh rostlin (z 87 rod) a cast&n¢
MHT (tzn. Ze chloroplasty maji, ale jen v omezenéeinneboli mixotrofnich je cca. 20 000
druhi rostlin. MHT typ vyZivy vznikl nezavisle na sthve vice nez 40 ffpadech u
zastupd celedi Burmanniaceae, Corsiaceae, Ericaceae, Gaot#iag, Iridaceae, Orchidaceae,
Petrosaviaceae, Polygalaceae, Thismiaceae a Buoade (Leake, 1994). Mykoheterotrofove
maji velmi specifickou stavbu kemi: newtvené, znan¢ kratké a ztlustlé organy, které
piipominaji spiSe hlizy. Jejich dosah &dp je minimalni a gejm¢ neplni stejné funkce jako
korenové systémy autotrofnich rostlin. Tyto speci&loieny ¢i rhizomy, které maji za ukol
navazat spojeni se symbiotickymi houbamiigogdre tvorit struktury uchovavajici uhlikaté
latky pro fast, kveteni¢i tvorbu semen (Leake, 1994). R&énfunguji jako vegetativni
rozmnozovaci organy (Klimesova, 2007).

Z hlediska MHT je nejastji zkoumanaceled’ Ericaceae, kam spada rétbnotropa
(Bidartondo & Bruns, 2002) &eled Orchidaceagkam pati nag. rod Neotia (viz obr. 3.2)
MHT rostliny z rodi Neottia ¢i Monotropa jsou epiparazité, kie ziskavaji diky svym
mykorhiznim houb&m produkty fotosyntézy od okolnioktlin. Mykorhizni houby jsou totiz
schopné propojit epiparazity spolu s autotrofnifevihami (Royet al, 2009). Zastupcem
epiparazita zZeledi Ericaceae je n&pM. hypopitys(viz obr. 3.1), kterd podoknjako
orchideje tvéi miniaturni prachova semena a &&pe dokoweni jejiho zivotniho cyklu je
zavislé na gHtomnosti mykorhizniho symbionta (Lealat al, 2004). Specificita vyru
houbového partnera je u rostlin z roMonotropavelmi vysoka. Nap M. uniflora tvori
mykorhizy vyhrad@ s holubinkami (rodRussula (Bidartondo & Bruns, 2001) M. hypopitys
zase <iravkami (rod Tricholom3, které jsou zarowe symbionty ECM devin zcel.
Salicaceae a Pinaceae.

Epiparazitem zel. Orchideaceae je naphlistnik hnizdak Neottia nidus-avid..),
ktery je v symbioze se stopkovytrusymi houbami dur8ebacinajez dokazou tvit OrM,
ale i EcM (Selosset al, 2002). DalSim fikladem epiparazita je orchid€prallorhiza trifida
Chatel, jejimz symbiontem je houba z ro&hizoctoniaTa dokaze tviit jak OrM, tak i EcM
se zelenymi stromy jako jefiza kElokora Betula pendulaRoth.) nebo vrba plazivésalix
repensL.) (McKendrick et al, 2000). Mira mykoheterotrofie e byt fizna. Ve zmiované
orchidejiC. trifida se nachazi z asi 50 % dusik a ze 75 % uhlik zys@drsymbiotické houby
Tomentellaz ¢eledi Thelephoracea@immer et al., 2008). V tomtoripac se jedna spisSe o

mixotrofii.
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= Epipactis microphyila

= Epipactis helleborine

== Epipactis distans

== Epipactis atrorubens

— ipactis pallstns

Limodorum abortivum

[ MNeottia nidts-avis

Listera (= Neottia) ovaia
_E Cephalanthera longifolia
Cephalanthera damasonium

Cephalanthera austinae

Cephalanthera rubra

Palmorchis spp:

Tropidia sp

Obrazek 3.2 Fylogeneticky strom skupiny orchidegbMieae. Zelehjsou vyznéeni — autotrofové,

mode — mixotrofové a hidé — mykoheterotrofové.ievzato z Selosse a Roy, 2009
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3.2 Mixotrofie u rostlin

Mixotrofie je zpisob vyZivy, ktery kombinuje autotrofni i heteromofziskavani
uhliku. Mixotrofré se vyzivuji skupiny organisifako jsou nap Dinophyta, Ciliata,
Haptophyta, Cryptophyta (Raven, 1997)é&ktaré planktonnfasy (Jones, 2000). Mixotrofni
suchozemské rostliny jsou rapoloparazitické jmeli\(iscum albuni.), které od hostitele
ziskava az 63 % svého uhliku (Bannister & Stron@)13. V ukité mire jsou i rkteré
masozrave rostliny schopné mixotrofie (Adamec, 1997

Ukazuje se, Ze jista forma mixotrofie existuje zelenych mykorhiznich rostlin (viz
obr. 3.3). Fikladem jsou rostliny z radPyrola, Orthilia a Chimaphilaz ¢eledi Ericaceae a
zelené orchideje rodHpipactis, Corallorhiza, CephalantheaPlantanthera kteréziskavaji
uhlik a dusik od svych mykorhiznich hub (Bidartoredaal, 2004, McKendricket al, 2000
Selosse & Roy, 2009).

Epipactisatrorubens (Q)
8 i
Pyrola ® A
chlorantha (P)
® A
4 A
o,
© 0 & Planthanthera™
bifolia (O) A
Orthilia
—4 - a AArctostaphy secunda (P)
—8 T : T T T T
A 32 -30 28 26 24
818C
B gl

Obréazek 3.3 Znéazoeni typu vyzivy fiznych rostlin. Sipka A ukazuje mnoZstvi dusiku afsého od
mykorhizniho symbionta. Sipka B ukazuje mnoZsttikuhziskaného od mykorhizniho symbionta.
Zelerg jsou vyznéeny rostliny autotrofni, mad mixotrofni a hadé MHT. O — orchideje, P - rod

Pyrola. (Selosse a Roy, 2009)
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3.3 Efekt chivy neboli Nurse effect

EcM mycelialni si& umozuji spojeni (viz obr. 5) mezi do&ymi stromy a jejich
semendéky (Nara, 2006). Nurse effect (viz obr. 4) nebdéle chivy popisuje specialni vztah
dosglych stromi k jejich semengim. Mira gezivani a rychlostistu semengki je ¢asto
zavisla na ftomnosti mykorhiznich hub v jejich kenech. Diky mycelialnim sitim maji
oproti jinym rostlinam semeiky kompeténi vyhodu, protoZze dostavaji od dékggh stromi
uhlikaté latky (Simarekt al, 1997) a vodu (Warreet al, 2008). Napiklad v tropickém lese,
kde je @i zemi (diky zastigni velkymi stromy) znéy nedostatek st¥la, mohou byt

vvvvvv

sit (McGuire, 2007).

— - )] N o 3
P B 9 ¢ 5
] | ]

Poéet experimentt na téma - efekt chitvy
o
1

T

pozitivni negativai Zadny
VLIV CMN NA SEMENACKY
Obrazek 4. Vliv spokné mycelialni s& (CMN) s dosplym stromem na vyvoj semetkai. Pozitivni

vliv odpovidé jevu ,efekt dlivy”. Literarni analyza experimeintykajicich se efektu divy. (van der
Heijden & Horton, 2009)
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Vznik efektu clivy umoziuji EcCM houby jako nap Rhizopogon vesiculosésH. Sm.

a Rhizopogon vinicoloA.H. Sm., které v lesnim ekosystémavzajem propojuji douglasky
tisolisté Pseudotsuga menziesii var. glauBaissr). V takové komunit se vyskytuji vzrostlé

a \kovité stromy, které jsou pro komunitu nosné. Vygjatotiz vhodné lokalni podminky
pro vyvoj semenéu a jsou zasadni pro utteni celého spotenstvi. Takovéto velké stromy
se v angliting¢ nazyvaji ,,Hub trees" a jsou definovany tim, Zenich vede nejvice spojeni
k ostatnim stroriim (viz obr. 3.), zatimco odiadového“¢clena si¢ vede nap pouze jedno

spojeni (Simard, 2009).

Jeden z experimeinttykajicich se efektu divy byl provadn taktéZz s douglaskami
tisolistymi. Tyto stromy tvti ektomykorhizy s houbamiilcoxina rehmiiChin S. Yang &
Korf, R. vinicolor, Russula brevipés, Cenococcum geophilufr. a Amphinema byssoides
Pers.. Experiment sledoval vlikippmnosti mykorhiz (napojeni na CMN) na fyziologéck
procesy malych semetid@i. Ukazalo se, Ze semeatkd napojené na EcM sitvykazovaly
(v porovnani s kontrolnimi, nenapojenymi sentdmy@ nejvyssi efektivitu vyuziti vody, vysSi
hodnoty asimilace COvy3Si obsah dusiku v listech a nejvyssi hodnasen@gseného uhliku
13C (od vzrostlych stroi) obsaZeného v kenech a nadzemnich pletivech (Testeal,
2009).

Vliv efektu chivy na vyvoj skladby lesniho ekosystému byl pozomovanasledujici
studii. V. monodominantnim lese kdg&epladal druhPinus radiataD. Don, byly porovnavany
semendéky napojené na CMN spolu se semikyakontrolnimi (bez mykorhiz). Zaroviebyl
pozorovan vliv keeni okolnich vzrostlych stroihna semengky. Jedna skupina semeka
byla napojena na CMN a s&asré byla v blizkosti kéeni vzrostlych strom. Druh& skupina
nebyla napojena na CMN a ani nebyla blizkaekd vzrostlych strom. Ukazalo se, ze
semend&ky, které byly daleko od keni dosglych stromi a byly napojeny na CMN, byly
stejre velké jako ty nenapojené a vykazovalytsi miru gezivani, ale jejich nadzemni
biomasa byla nizZSi nez u nenapojenych. U setikén&teré byly v blizkosti kiieni okolnich
vzrostlych stromi a zarové s nimi propojenych mykorhizni siti, byly vysledksgisledujici: v
porovnani sdmi, ktefi nebyly v blizkosti kéeni a nengly pristup k CMN, byly menSiho
vzrastu, nely o polovinu niz§i nadzemni biomasu a ¢egykazovaly nizSi miru igzivani
(Booth & Hoeksema, 2010). To by mohlo znamenat,vzeostlé stromy podporuji své
semendky za pomoci CMN pouze tehdy, kdyZ nejsaotilip blizko jejich kdemi. Tuto
hypotézu podporuje jaSfiny experiment, jenz ukazal, Ze i seménaPseudotsuga menziesii
Mirbel. nejvice prosperuji ve vzdalenosti 2,5 az &Ginmatéského stromu a naopak nejnién
se d#i semené&um vzdalenych 0,5 m (Teste & Simard, 2008).
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Prikladem utité formy efektu chivy by mohl byt vztah k seme&iéim u Salix reinii
Franch. et Say kter& Zije na lavovych polich sopky Fuji. R&rsukcesniS. reinii roste a
prosperuje zejména diky svym EcM symbiont Jeji semeri&y nejsou schopné bez pomoci
matdgské rostliny EcCM symbidzu vyt Ukazali to kontrolni jedinci, ki byli v blizkosti
nemykorhizniho stromku a Kiebyli nasledg vyrazreé slabsi a réli mérg listovych pupen.
Dokézali si ji ale vytvét, pokud byli nablizku (v dosahu EcM mycelia) swétéské rostliny
(viz obr 5.). Fakt, Ze jeipvytvoreni sit zapojeno pouze jedno houbové individum, byl
ovéren T-RFLP analyzou (Nara, 2006).

Mateiska rostlina

Mlade sazenicky

Ektomykorhizy

| EcM
mycelium

et

| Substrat

Obrazek 5. Schéma propojeni sentida matéské rostliny. (Nara, 2006)
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3.4 Frenos dusiku mezi rostlinami skrze CMN

Dusik je jeden z makrobiogennich piivkezbytnych proist a vyvoj rostlin. Jeho
dostupnost ma vliv na produkci biomasy, ontogekgtiwyvoj, rychlost fotosyntézy,
hormonalni rovnovahu atd. | kdyZ je tento prvekti@ageny v atmosté 78 %, je pro mnohé
rostliny nedostupny. Jsou ale takové, které dokdzmusSny dusik zuzitkovat. Jsou to hap
rostliny zcéel. bobovitych, jez maji v kenech symbiotické nitrifikeni bakterie. Hlizkove
bakterie z roduAzorhizobium Bradyrhizobium Mesorhizobium Rhizobium, Frankianebo
Sinorhizobiummaji ve svém fyziologickém aparatu enzym nitrogenéiky niz dokazou
pretvait dusik na amonny iont (Nf) (Engelet al, 2010). Ve formt NH;" je uz dusik pro
rostliny snadno dostupny.

Rostliny s hlizkovymi bakteriemi, nebolioNXixujici rostliny hraji velmi dilezitou roli
v kolobéhu dusiku v rostlinném ekosystému. Doké&Zou tottatagm rostlinam vzdusny dusik
zprostedkovat v dostupné forRnNH," a NO; Tento enos se uskutéuje bul cestou
negimou a to tak, Ze Nfixujici rostliny obohati okolni fdu dostupnymi formami dusiku,

nebo gimou cestou (viz obr. 6) - pomoci mycelialnich sitikorhiznch hub (Het al, 2003).

MysSlenku, Ze mycelialni sitmohou zprosedkovat penos dusiku mezi rostlinami,
podporuji experimenty zaloZzené na mettal/. €Zkych izotog. Tato metoda sgiva v tom,
e dusik ma (mino jiné) dva stabilni izotopIN a **N. Izotop*N je zastoupen v atmogté
99.6337 % a izotop >N zbyvajicimi 0.3663 %
(http://en.wikipedia.org/wiki/lsotopes_of_nitrogen)/Sechny biochemické a fyziologické
procesy znevyhadiji >N oproti **N kvili jeho vy3si atomové hmotnosti:iodem je vyssi
spoteba energieipptitomnosti €2Siho izotopu v reakcich.

Prenos dusiku mezi rostlinami je pozorovatelny ulwodtxujicich N, a rostlin,co
dusik fixovat nedokaZou. Je to proto, Ze rostliefixujici N, maji vy3si hodnoty\»>N nez
rostliny, které N fixovat dok&dZou. Hodnotp*N v listové biomase mykorhiznich rostlin se
rostliny — ErM rostliny. Vyskyt izotopd®N v piirodé je minimalni a rozdily v hodnotach

A™N proto mohou déavat informaci dgenosu dusiku mezi rostlinami (téeal, 2003).
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N : nodulujici rostlina  nenodulyjici rostlina

balterialni fixace mykorhizni

houba

hlizkové bakterie
feména NonaNO - a NH — b
P = 3 & £ Inykoﬂuznlrnycdﬂnn

Obrazek 6. Schéma fixace vzdusného dusikieagsu skrze CMN. Poznamka: Ne vSechny

mykorhizni houby tvti nadzemni plodnice.

3.4.1 Henos dusiku skrze AM si

AM mycelialni si® mohou zprosedkovat penos dusiku mezi rostlinami. Jakidigtad
Ize uveést experiment, ktery byl prowdd v laboratornich podminkach. Jako modelovy
organismus byl pouzit (Nfixujici) nodulujici hrach Risum sativumL.) jako darce N a
jeémenem KHordeum vulgarel..) coby gijemce. Bylo zji&no, Ze mezi &mito rostlinami
dochazi k obousénmnému genosu dusiku. OvSem mnoZstvi dusikienesené skrze AM
mycelia z jgmene do pletiv hrachu bylo zanedbatelné. AM hoyd& mycelium penos
zprostedkovalo, bylaGlomus intraradicesN.C. Schenck & G. S. SnPrenos dusiku se
znatel# zvysil (z 0,6 mg na 2,6 mg) po oflehuti ¢asti (asi 40 %) darcovské rostliny
(Johansen & Jensen, 1996). Toto pozorovani Izeéthtstak, Zze po odéeni ¢asti €la,
rostlina zmobilizovala sily a zvySila tim tok dusik kaenmi. MnoZstvi dusiku feneseného
mezi €mito dwma rostlinami je porrné malé a tento pokus ukazuje to, Ze AM houby
mohou zprosedkovat je penos mezi ddma rostlinami.

K pienosu dusiku skrze mycelium AM hub dochazi takéimegepem mkkym
(Bromus hordeaceuk.), tolici mnohotvarnou, Nledicago polymorphd..) a révou vinnou

(Vitis vinifera L.). Rostliny jako je svi@p a tolice byvaji §stovany jako kryci podrost na
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vinohradech, aby zamezili erozi, obohacovaldp a zlepSili strukturu zeminy. Laboratorni
experiment ukazal, Zze pomoci mycelia AM huliizen dochazet kipnosu dusiku mezi
krycimi plodinami arévou vinnou. V jejich listedbyl detekovan dusik, ktery pochazel
z tolice a sviepu. Mefeni byla provagha 5 a 10 dni po tom, co byly tyto kryci plodiny
oznaseny dusikent®N (Cheng & Baumgartner, 2004).

| nekteré polni experimenty ukazaly, Ze #eposu dusiku mezi rostlinami dochazi a
dokonce i ve znmém mnozstvi. Nap pokusy, kde byly jako modelové organismy pouZzity
kultivary séjy Glycine max..) fixujici N, a kultivary, které nebyly schopné #itaN, fixujici
hlizky. Nodulujici a nenodulujici rostliny byly grojeny mycelialni siti AM hub. Pomoci
metody ozn&vani dusikent°N bylo prokazano, Ze nenodulujici jedinci ziskédaisik od
jedinay, ktedi fixovali dusik. Mnozstvi feneseného dusiku (za jeden rok) ogdfidujicich
jedinax bylo az 41,2 kg/ha, coz odpovida 41-48 % celkovlhe nenodulujicich rostlinach
(Moyer-Henryet al, 2006).

Ve stejném experimentu bylo také zkoumano, zda d&hkictk genosu dusiku
mezidruho¢ a to mezi sojou G. max)¢i podzemnici olejnou Arachis apogealL.) a
rostlinami Sida spinosd.. z ¢eledi Malvaceaea Senna obtusifolid. z celedi Fabaceae Pro
porovnani byly pouzity jeStrostliny Cyperus esculentus. a Amaranthus palmeri S0
kterych je zndmo, Ze nettiosymbidézy s AM houbami. Pokusné rostliny, kter§soe
schopné fixovat vzdusny dusik, byly zasazeny tidypspolu s N fixujici s6jou G. max)a
podzemnici olejnouArachis apoged..) a po 60 dnech byly sklizeny. Analyza listovych
pletiv ukéazala, e hodnotA™N (v porovnani s nodulujicimi rostlinami) byla mente?

v okolni pidé. To poukazuje nairpnos dusiku z nodulujicich rostlin.

U rostliny Sida spinosd.., ktera byla pomoci mykorhizniho mycelia propgen N
fixujici podzemnici A. apoged byla provedena prvkova analyza jejich pletivazZéo se, Ze
83 % jejiho celkového obsahu dusiku, pochazelmegau fixace vzdusného,NlelikoZS.
spinosa vzduSny dusik fixovat nedovede, znamena to, Ze fskala od N fixujici
podzemnice. Podobru rostlinySenna obtusifolid. to bylo az 60 % dusiku, co pochéazel od
N> fixujici podzemnice a soji. U nemykorhiznich rostCyperus esculentus. a Amaranthus
palmeri S. péstovanych spolu s Nfixujici podzemnici a séjou nebyl nalezen zadngng
rozdil v porovnani s kontrolou, kde byly tyto rasyl péstovany samostain

Zda se, ze kignosu dusikatych latek mezi rostlinami dochaziy Jdk ma tento
pienos na rostlinna spa@kenstva, neni znamo. Stejmak jako faktory, které mohou tento

pienos ovliwovat.
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3.4.2 Henos dusiku skrze EcM si&

K ptenosu dusiku dochazi i v ramci EcM sitfikRidem je studie (Het al, 2005),
ktera uvadi jak je mezi australskym strom€asuarina cunninghamianiliq. z fadu Fagales
ablahovicnikem Eucalyptus maculatbdlooker) transportovan dusik skrze mycelium houby z
rodu Pisolithus.V tomto gipad je p‘enos obousiiny. Rostliny byly rozdleny na kontrolu
(bez mykorhizy) a na mykorhizni darce idj@mce. Darce byl #sic ged nerenim Ziven™N
obohacenym hnojivem, zatimcoiijpmce pouze standardninN. Vypoitem bylo
eliminovano mnoZstviifrozenéha™N, které by se mohlo dafemce dostat jinudy, ne#gs
mykorhizni mycelium.

Jelikoz jeC. cunninghamianaama schopna fixovat vzdusny dusik (diky hlizkovym
bakteriim), zdalo by se, Zze to bude ona, kdo betie yyrazejsim darcem. Opak je vSak
pravdou. Mieni greneseného dusikKdN ukazala, Ze vice dusiku dostavala pré@asuarina
Je to zejm¢ proto, Ze méa vySSi naroky n#jpm dusiku (Heet al, 2005).

3.5 RFenos fosforu mezi rostlinami skrze CMN

Fosfor je sotasti mnoha vyznamnych sk®nin v rostlinnych pletivech. Jsou to
zejména fosfolipidy jako slozky membran, RNA, DNNAD*, NADP*, ATP atd. To
vypovida o vSudyfitomnosti fosforu v rostlinnémele a jeho podilu na mnoha zasadnich
metabolickych procesech. Nasledujici kapitola poged o penosu fosforu mezi rostlinami

diky jejich propojeni mykorhiznimi mycelii.

3.5.1 Fenos fosforu mezi rostlinami skrze AM si

Podzemni sé mykorhiznich hub zprostdkovavaji penos fosforu mezi rostlinami.
Napr. studie (Malcoveet al, 1999) uvadi experiment, ktery prokazaemos fosforu mezi
rostlinamiCalamagrostis villosgChaix) J.F Gmelina Deschampsiflexuosa(L.) Trin. skrze
mycelium Glomus mosseaelako dalSi fiklad mize byt laboratorni experiment, ktery
sledoval penos®P mezi d¢ma rostlinami skrze sdilené mycelium AM hub. Jakedeiové
organismy zde byly pouzity hospddky vyznamné druhy: hrach setgigum sativuni.) a
jeémen obecny Hordeum vulgarel..) a jejich AM symbiontGlomus intraradices Pokus
prokazal, ze hrach je donorem fosforu &men jeho akceptorem (Johansen & Jensen, 1996).
Mnozstvi fosforu peneseného do keni jecmene gitalo 0,2 % jeho celkového P v pletivech.
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To odpovida 1,3 % celkového mnozstvi P wekmch hrachu. Vifpad, Ze byla odstraima
nadzemnitast darcovskeé rostliny, se mnozstiémeseného P zvySilo az na 7 %igéaového
fosforu hrachu), coz jeriplizne 0,1 mg.

Mezidruhovy penos fosforu®’P skrze mycelia AM hubGigaspora roseaN.C.
Schenck & G. S. Sma Glomus mossaerobiha také mezi rychle rostoucimi travinami v
podrostu a semedi@y stromi tvoricich arbuskularni mykorhizy (Enkhtuya & Vosatk@03).
Tuto mySlenku potvrzuje laboratorni experiment,rkt@ouZzil jako modelové organismy
psingek zcele® Poaceaea sazenice javoriAter pseudoplatanus.), vrby (Salix purpurea
L.), olSe Alnus glutinosaL. Gaerth). Psineek a jednotlivé semeni@y byly péstovany
v rastovych komorach v 80 ml rhizoboxech a byly propgjeERM mykorhiznich hub.
V tomto pipack byl donorem fosforu psiek, od kterého putoval skrze mycelia AM hub

smerem k semengkuam.

3.6 Fenos uhliku mezi rostlinami skrze CMN

Prenos uhliku byl zmiim jiz v nékterych gredchozich kapitolach. Slo zde o pang
specialni piklady jako je MHT, mixotrofie a efekt @lry. Tyto jevy maji ¥tSinou celkem
uspokojivé vysutleni — MHT a mixotrofie, jako zvlastni forma vy¥iki parazitizmu nebo
efekt chivy jako zpisob zvySeni inkluzivni fitthes podporou svych pokémNasledujici
kapitoly jsou odliSné v tom, Ze sénuji mezidruhovému mycelialnimugnosu uhliku mezi
autotrofnimi rostlinami (Simareét al, 1997). Pr¢ k né¢emu takovému dochazi, neni zatim
vibec znamo.

Metoda, pomoci které sefgmos uhliku mezi rostlinami detekuje, je zalozema n
oznaeni darcovské rostliny izotopem uhliRéC nebo™*C. Stabilni izotop uhliku>C je
v pifrodd zastoupen 1,109 % a radioaktiviizotop '*C pouze 0,0000000001 %.
(http://en.wikipedia.org/wiki/lsotopes_of _carbon)akto oznaeny uhlik Ize detekovat a
nasledd posoudit, zda doslo k jehdgmeseni mezi rostlinami pomoci mykorhiznich mycelii
V experimentech, které sleduji mycelidliiepos, se chovaji izotopy*C a**C odlisre a
kaZdy z nich se vica&i méns hodi pro jiny @el. 1zotop*C je pouZivartastji, protoZe jeho
aplikace, bezpmé skladovani a likvidace je v porovnani s radivakin *‘C mnohem
jednodussi (Philip & Simard, 2008).
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3.6.1 Frenos uhliku mezi rostlinami skrze AM sié

AM houby jsou schopné zprastlkovat penos uhliku mezi rostlinami. Prokazuje to
studie (Watkinset al, 1996). Experiment byl proveden v laboratornicldmtnkach, jako
modelové organismy byly pouzity jitrocel kopinatPldntago lanceolatal.) a troskut
prstnaty Cynodon dactylonL.). Pomoci metody ozgavani izotopem uhliku*C bylo
zjisténo, Ze k penosu uhliku mezgmito rostlinami doslo, ale ve velmi malém préwivém
mnoZzstvi. K penosu uhliku skrze mycelia AM hub dochazi také nj@zorem cukrovym
(Acer saccharumMarsh) a bylinou kandikem americkymEfythronium americanuniKer
Gawl). V této studii byl pro ozrigni pouZit radioaktivni izotof'C (Leratet al, 2002). Dal$i
piiklad peenosu uhliku skrze mycelia AM hub uvadi studie €@aat al, 2004a). Metodou
oznaovani izotopem uhlikd®C bylo zjis&no, Ze chrpaCentaurea maculosaam. ziskava
pomoci propojeni AM houbami uhlik deéestuca idahoensiElmer. Diky tomu ma zréaou
kompetini vyhodu (viz kapitolu 4).

Fakt, Ze byl zaznamenartemos uhliku z AM houby do rostlinného hostiteleSeam
neznamena, ze to tak musi byt vzdy. Pégadiobre velmi zalezi na zvolenych modelovych
druzich. Studie (Pfeffeet al, 2004) nap iika, Ze rostlinny symbiont neziskava od své AM
houby Zadny uhlik. Jako modelové organismy bylyomtb experimentu pouzity mrkev
obecna (Pfeffeet al, 2004) a jeji symbiotickdA AM houb@lomus intraradices Metodou
oznaovani izotopy**C a *C byl sledovan pohyb uhliku z Zivného media do tajbh
pletiv. Ukazalo se, Ze uhlikechazi z ERM do vnitro-kenového mycelia, ale do rostlinnych
pletiv uz ne. K podobnému z&wu doSel i autor studie (Voett al, 2008), ktery provéad
experiment s rostlinami végky (Bonfante & Anca, 2009) propojenymi AM houbu
intraradices K prenosu uhliku mezi rostlinami - darci (ozeaymi izotopem uhlikd®C) a
rostlinami - gijemci sice doslo, alefpneseny uhlikistal ve vnitro-kéenovém myceliu a do
rostlinnych pletiv se nedostal.
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3.6.2 Frenos uhliku mezi rostlinami skrze EcM si

Poznatk o tom, Ze mezi rostlinami dochazi k mezidruhovifenosu uhliku skrze
mycelia EcCM hub, zatim neni mnoho. EcM houby jscliogné tento iignos zprosedkovat.
Prikladem je studie (Philigt al, 2010). V experimentu, ktery byl proveden v lalbonaich
podminkéach, byly jako modelové organismy pouZzitymeed&ky biizy papirovité Betula
papyriferg a douglasky tisolistéPeudotsuga menzigsisemenéky byly péstovany po osm
meésiair ve skleniku a &em té doby rdi dostatény prisun oznaeného CQ U kontrolni
skupiny semenga byla pravidel® preruSovana hyfova spojeni mezi jednotlivymi rostima
zatimco u referami skupiny nikoliv. Cilem experimentu bylo &it, zda je penos mezi
semendky brizy a douglasky obousimy, zda jeden z druihvykazujecisty zisk uhliku a zda
dochéazi ve #Si mie k genosu pomoci mycelialniho propojeni nebo sknzeénp prostedi.
Vysledky ukéazaly, Zeignos byl obousgmny, picemz u semerd&t douglasky byl zisk vySsi.
Cisty zisk uhliku peneseného do pletiv douglasky byl 2-3 % (viz obr.KZptenosu uhliku
dochazelo i pdnim prostedim, ale v mnohem mensi i neZz u fenosu mycelialniho.
Analyza mykorhiznich kieeni semenékt ukazala, Zze EcM houby, kteréiepos

zprostedkovaliy, byly z rod: Wilcoxina, Hebeloma, Rhizopogon a Tomentella
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Obrazek 7. Mnozstvitpneseného uhliku jak obou&me, tak i od Bizy do douglaskyfsty
zisk). Vyswitlivky: a) kontrolni skupina b) referéni skupina (Philip et al, 2010)
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3.7 Benos ostatnich latek mezi rostlinami skrze CMN

Diky mycelialnim sitim mohou rostliny sdilet nejemineralni Ziviny, ale i mnoho

jinych latek. Rikladem jsou nasleduijici studie.

a) Voda — Mykorhizni houby mohou zprastdkovat penos vody mezi rostlinami
(Plamboecket al, 2007). K genosu vody skrze mycelialni &itlochazi naip u semengi
dubuQuercus agrifoliapropojenych navzgjefacM a AM houbami. DalSimifkladem jsou
byliny Eriogonum fasciculatumBenth, Salvia melliferaGreene Keckiella antirrhinoides
Benth. propojené se seméky Quercus agrifoliamyceliem AM hub (Egerton-Warburtaet
al., 2007) Experimenty, které finesly dikazy o genosu vody skrze mycelialni propojeni,
byly provadny v laboratornich podminkach. Rostliny byly réleshy na darce, kie byli
zaliti ozn&enou vodou, aifjemce, kté byly vystaveni dlouhodobému nedostatku vody. Pro
oznaeni a detekciignesené vody, byly pouzity éiwetody. V prvnim fipac byly rostliny
zality t¢Zkou vodou (O) a v druhém fipact byla voda ozng&na fluorescemi barvou.
Houby, které penos zprosedkovaly, byly: EcM (basidiomycety Cortinarius everniug-.,
Boletus amygdalinus., Pisolithus tinctoriu®. a ascoymcetCenococcum geophilufr.) a

glomeromycety (rodycutellospora, Gigaspora, Acaulosp@&lomus.

b) signalni latky — Rostliny si mohou skrze mycelium mykorhiznich hubsiat
mimo jiné i vystrazné signaly. Laboratorni expemtetery podporuje tuto myslenku (Song
et al, 2010), pouzil jako modelové organismy lilekéejLycopersicum esculentuMill .) a
jeho symbiotickou AM houbouGlomus moseaeRagata byla pstovana v odélenych
kvétinatich a jediné spojeni mezi nimi bylo skrze AM myuaaii. Z této propojené dvojce
byla vzdy jedna rostlina infikovana patogenni hauBdternaria solaniSorauer Aby bylo
zamezeno i@nosu volatilnich signalu, byla infikovana rostlipgekryta vzduchaisnym
obalem. UZ osmnéact hodin po infekci lispatogenem se spustila v nenapadené réstlin
exprese geh pro produkci obrannych latek! Tato studie jakorprukazuje, Ze rostliny si

mohou pedavat vystrazné latky skrze mycelim mykorhizniab.h
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4. Ekologicky vyznam mycelialniho propojeni rostlin

Mykorhizni sit¢ ziejm&¢ pomahaji udrzovat rostlinné populace vitér stabilit.
Prikladem niize byt tropicky lesni ekosystém véestni Guyan. Druhova diverzita mistniho
klimaxového systému jest8inou obrovska. Existuji ovSem plochy, které jpolryté stromy
Dicymbe corymbos@enth. z ¢el. Caesalpiniaceae, kde je diverzita mnohem niZgpoj
tohoto jediného druhu tagita od 50 do 90 % plochy. Tento strom ¢itém obdobi vypusti
tisice svych semen, které diky okolnim podminkamanuk€ po dopadu na zem Kl
V tomto biotopu tvéi 98 % rostlin AM symbidzy, al®. corymbosatvoii EcM symbi6zu.
Sitt EcM hub #ejmé pomahaji jejim semeti@im v nistu, coz jim umoiuje ovladnout
okolni stanovigt a vytvait monodominantni pokryv. Tuto hypotézu &oval experiment
(McGuire, 2007). Mykorhizni semetiky byly porovnavany s nemykorhizni kontrolou. Po
roce byly vysledky nasledujici: semeéhkw s gristupem s EcM sitim & vySSi miru geziti,
vétSi biomasu a &tSi paty listi. Zda se, Ze pr&mykorhizni si¢ znanou ne€rou pomahaji

vytvorit rostliné D. corymbosanonodominantni postaveni na svém stanovisti.

4.1 Invazni rostliny

Nekteré invazni rostliny mozna maji proti domacimhdim kompeténi vyhodu proto,
Ze parazituji na mycelialnich sitichriltadem niize byt chrpa fvodem z EvropyCentaurea
maculosalLam.), ktera se v severni Americe uz od konce 19. Std# v ekosystému
travnatych prérii. Své konkurenty vyilge Zejme tim, Ze vyuziva AM siti okolnich rostlin.
Invazivni C. maculosase gipoji k AM sitim nativnich travinFestuca idahoensiklmer. a
odebira z nich uhlikaté latky. Bylo to experimentabvéieno v laboratornich podminkach.
Vysledky ukéazaly, Ze rostlin€. maculosakteré byly gstovany v pitomnosti AM hub, nily
v porovnani s kontrolnimi jedinci (bez AM hub) o-888 % tSi biomasu. Biomasa u rostlin
C. maculosakteré byly gstovany s AM houbami viglé a zarove spole&né sF. idahoensis
byla v porovnani i, co byly gstovany samy, vyraznvyssi. Stejid tomu bylo i u rostlin
C. maculosakteré ngli diky zastigni o 14 % nizSi hodnoty fotosyntézy. V porovnani s
jedinci bez mykorhizy gstovanymi spolu $. idahoensisméli vy3Si hodnoty biomasyTo
nazng&uje, Ze invazivni chrpa&. maculosa ziskala uhlikaté latky od nativni rostliry.
idahoensisMohlo by to byt asi 15 % celkového nadzemniholkuhlktery by jinak ziskal&.
idahoensigCareyet al, 2004b). | kdyZ je tentotfpad velmi specialni, je mozné, z&ktere
invazivni druhy rostlin timto Zjsobem vyadi své souge ze hry.
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4.2 Wood wide web

Mykorhizni si€ v mnohém fipominaji socialni sét v lidské spolénosti. Aby byl
n¢jaky systém ozngeny jako s, musi obsahovat uzlové body a spojkiikRdy vidime teba
v dopra¥, v patitatové technice nebo u socialnich siti. Pohled na miykoi si¢ nabizi d¢
moznosti. Jednak fytocentricky (Philg al, 2010), tzn. Ze uzlové body ftfaostliny a houby
jsou jejich spojky a jednak mykocentricky (Lekbergal, 2010), tzn. Ze houby t¥iouzlové
body a rostliny jsou jejich spojkami. Dosud nenamm, ktera z moZznosti je spravna, nebo
vztahy mezi rostlinami a houbami u mykorhiznich byia jsou velmi #iznorodé. Existuje
také myslenka, Ze mykorhizni &by mohly byt kombinaci obojiho, tzn. jakasi sdm&est.
Sdruzena siby nela jako uzlové body jak rostliny, tak i houby. Strp by mohly z#izovat
nadzemni komunikaci (vyéma plyni, volatilni signaly) a houby by mohly byt uzly pro
podzemni interakce (kompetice o zdroje a vodu &Bbyuthworthet al, 2005).

Teorie 0 meta-sitich nazhge, Ze jednotlivé sitby mohly interagovat jeStmezi
sebou. V takovém modelovém lese pakinggdle douglaskyR. menziesjitvori jednu sf
diky ektomykorhiznim spojenim, kterou se zase pa&pliAM sit propojujici I&ni byliny
zejménael. Poaceae (Simard, 2009). V takovéto meta-ditigpabihaji cela spektra interakci
od mutualismu fes neutralni symbidzy az po parazitizmus. &bto meta-siti by mohli také
pozitivré zasahovat nd&prizni Zivatichové jako rozna$einokula, ¢i negativré jako faktory

poSkozujici sit okusem atd.
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5. Zawr

Predkladana bakailska prace uvadietn experimenty, které prokazuji, Zze rostliny
mohou diky mycelialnimu propojeni sdilet dusik féosuhlikaté latky, vodu a signalni latky.
O pisobeni faktal, které ovliviuje prenos latek mezi rostlinami, jako je fapocni doba,
st&i rostlin, kontaminace tgly a pfimérna rani teplota, neni znamo témnic. VeétSina
zminovanych pokus byla provadna v laboratornim prosdi a v undlych mikrokosmech.
ZjednoduSuje to sice praci a odfiltruje se tim mmamezadoucich jév jako je nap.
disturbance firodnimi Zivly, vliv jinych organism atd.. Zkoumané organismy se tim
vytrhnou z jejich pirozenych podminek a vznikaji tak mnohé jinéifagve vlivy.

Mnohé experimenty nazégi, Ze CMN ma vliv na rany vyvoj rostlin. Semehkg
maji diky efektu ctivy mnoho vyhod jako na&prychlejSi kolonizace mykorhiznimi houbami
a moznost napojit se na mycelialnf, ggomoci niz mohoderpat vodwei ziviny atd. Diky
CMN klesé kompetice a roste diverzita, protoZekaté latky a ostatni Ziviny mohou proudit
mezi prosperujicimi a meénvitalnimi rostlinami. Diky CMN roste stabilita, titelnost a
produktivita ekosystétna klesaji energetické ztraty v ekosystému, prokwiay zistavaji v
Zivé biomase (Simard & Durall, 2004).

Mycelialni propojeni rostlin ma zjeg¢renany vliv na vyvoj ekosystéfha na vztahy
jak mezi rostlinami a houbami tak i mezi rostlinamavzdjem. Poznatky o mycelidlnim
propojeni rostlin, které jsou dosud k dispozicgujzatim porérné kusé a zabyvaji se vzdy
velmi specifickym problémem. Diky vyzkumu mycelido propojeni rostlin poroste nejen
poznani o rostlinach a houbach jako takovych,aié b procesech a dynamice ekosystém

jejich vlivu na globalni procesy.
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