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Uvod do problematiky mykorhiznich symbiéz

Mykorhizni symbiozy jsou symbiotické asociace
mezi houbou (specializovanou na zivot v pudé nebo
v rostliné) a korenem (nebo jinou cCasti) rostliny),
které jsou primarne odpovedné za transport zivin
(Brundrett 2004).

Predstavuji prirozeny
mechanismus,zprostredkovavajici styk korenoveho
systému rostlin s pudou a umoznuijici jejich
efektivnéjsi zaClenéni do kolobehu latek a energii.



Mykorhizni symbidzy vznikly v prubéhu fylogeneze
zuCastnénych organismu; prvni mykorhizy byly nalezeny
jiz u paleontologickych nalezu z obdobi devonu
(Pirozynski a Malloch 1975).

Jsou znamy u vice nez 90 % vyssich rostlin a pouze malé
mnozstvi rostlinnych druhd, patficich napfiklad do Celedi
Chenopodiaceae (merlikovité), Brassicaceae (brukvovite),
Juncaceae (sitinovité), Cyperaceae (sachorovité) a
Polygonaceae (rdesnovite) tyto symbidzy vetsinou netvori,
respektive je v malé mire i tvori, ale nejsou jimi vyrazne
ovlivneny.



Ekofyziologicky vyznam mykorhiznich symbiéz
Je dan tremi vlastnostmi mycelia mykorhiznich hub:

1.Velky povrch mycelia a souCasne schopnost zasahovat i do
nepatrnych pudnich prostor, které jsou kofrenovému systému
rostlin primo nedostupne.

2. Schopnost primeé vymeny latek s hostitelskou rostlinou i s
pudnim prostredim.

3. Existence vlaknite stelky (mycelia), umoznujici prenos latek
cytoplazmou na vyznamné vzdalenosti.

Z techto tri vlastnosti vyplyva zakladni ekologicka
charakteristika mykorhizni symbiozy - mykorhizni houby
ucinné propojuji korenovy system hostitelske rostliny s
prostredim.



VYZNAM MYKORHIZNi SYMBIOZY PRO ROSTLINU
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* Mykorhiza ma ve srovnani s nemykorhiznim kofrenem odlisny
metabolismus (latkovou pfemeénu).

« Napfiklad u lanyzu Tuber brumale (lanyze zimniho) a
T. melanosporum (lanyze Cernovytrusého) bylo pozorovano,
ze jimi kolonizované koreny borovice i lisky maji ve srovnani
s koreny nemykorhiznimi velmi rozdilny obsah aminokyselin.

* Nemykorhizni koreny akumulovaly arginin a citrullin, naopak
rostliny mykorhizni obsahovaly vice glutaminu a asparaginu -
zmena funkce ornitinového cyklu.



Rostlina musi do znacné miry kontrolovat rozvoj mycelia
hub v kofenovych pletivech a miuze upfednostriovat rust jen
nekterych z nich.

SloZzky bunééné stény houby (fragmenty polysacharidu
glukanu a chitinu) se vazi na specificka vazebna mista na
povrchu bunek hostitelskych rostlin.

Mohou tak spoustét (elicitovat) jejich obrannou reakci, ktera
se projevuje uvolnovanim K* a Cl- z bunek, alkalinizaci
okolniho prostredi, ale napriklad také produkci peroxidu
vodiku.

Hostitelské bunky mohou samy Stepit (mozna specificky)
polysacharidicke elicitory pochazejici od mykorhiznich hub, a
tim vlastné mirnit spousténi vlastni obranné reakce vuci témto
houbam.



» Dalsi mechanizmus, kterym je modulovana obranna reakce
rostliny napfiklad v pfitomnosti mycelia muchomurky ¢ervené,
zavisi pravdépodobné na dostupnosti sacharidu.

* Na koncentraci monosacharidu totiz zavisi i exprese enzymu
fenylalaninamoniumlyazy, jehoz exprese se zvysuje (az 30x),
je-li v prostredi koncentrace glukozy vyssi nez asi 2 uM.

« Jde o enzym, ktery hraje kliCovou roli pri syntéze nekterych
sekundarnich metabolitt, napfiklad ruznych fenolickych latek,
které chrani rostlinu pred napadenim patogennimi
mikroorganizmy.



- Vyznamna je produkce hydrofobinu, ktera je znama takeé u
rady saprotrofnich hub.
Protoze tyto latky podstatne ovlivnuji pohyb vody v
apoplastickem prostoru v korenovych pletivech, mohou i
omezit pfijem v ni rozpusténych kationtu.

« Hydrofobiny po odumfreni hyf zustavaji v pudé a stavaji se
soucasti zasoby pudnich hydrofobnich latek a postupné se
meéni na hydrofobni slozku humusu.

Ta pak na sebe muze vazat jiné organické molekuly
hydrofobni interakci, odstrafiovat je tak z pudniho roztoku, a
tim je chranit pred mikrobialnim rozkladem.

« Je mozné, ze ektomykorhizni houby timto zpisobem mohou
zpomalovat rozklad organické hmoty, a tim zadrzovat
organicky uhlik v pudé.



Typy mykorhiz, jejich hostitelé, symbionti a
rozsireni

Mykorhizy rozdelujeme do trfi morfologicky vyraznych
skupin, podle toho, zda houbové hyfy vytvareji na povrchu
kofenu houbovy plast a zda pronikaji do bunék primarni
kury korfene: ektomykorhizy, endomykorhizy a
ektendomykorhizy.



Vesikuloarbuskularni Ektomykorhiza
endomykorhiza

Gymnospermae
Bryophyta Angiospermae
Pteridophyta
Gymnospermae

Basidiomycetes
Ascomycetes
Phycomycetes

Angiospermae

Phycomycetes

Erikoidni Monotropoidni
endomykorhiza ektendomykorhiza
Ericales Monotropaceae
Ascomycetes Basidiomycetes

Orchideoidni Arbutoidni
endomykorhiza | ektendomykorhiza

Orchidaceae Ericales
i i (Gianinnazi-Pearson 1985)

Basidiomycetes Basidiomycetes
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RozloZeni hlavnich biomlU Zemé s pfevazujicim typem mykorhizy (Read 1991)

Artic tundra — ericoid; Nothern and temperate forests — ECM; temperate grassland — AM; tropical savannah grassland, dry

shrubs, desert — VA; Mediterranean vegetation — mixed ECM, VA, ericoid, arbutoid; tropical rain and seasonal forests — VA,
some ecto; Mountains - ericoid
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ERICOID MYCORRHIZAE ECTOMYCORRHIZAE VA MYCORRHIZAE
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ERICOID OR HERBACEOUS
ARBUTOID (VA MYCORRHIZAL)
UNDERSTORY UNDERSTORY
2 N (

MYCORRHIZAE RHIZOMORPHS OF VA MYCORRHIZAE
DIRECTLY ECTOMYCORRHIZAE RAPIDLY ENHANCE P UPTAKE
TRANSFER TAKE UP AND STORE N& P
ORGANIC N& P SEASONALLY
MOR HUMUS MOR HUMUS MULL HUMUS MINERAL OR MULL HUMUS

Prevazujici mykorhizni typy zaviseji na typu biomu a dostupnosti zivin
(Read,1983)



Ektomykorhizy
L. hepalicds L. necalor

L. theogalus L.rufus

Srovnavaci schéma pri¢nych feza ¢tyf druhd rodu Lactarius
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Podélny fez ektomykorhizou Eucalyptus pilularis+Pisolithus arrhizus



Pricny fez ektomykorhizou Picea abies+Lactarius necator, zvétSeno 650 x
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Variabilita ECM morfotypu u smrku ztepilého




Ektomykorhizy smrku ztepilého tvorené houbou holubinkou hlinozlutou
(Russula ochroleuca)




Starsi ektomykorhizy smrku ztepilého tvofené houbou holubinkou hlinozlutou
(Russula ochroleuca)




Ektomykorhizy smrku ztepilého tvofené houbou Amphinema byssoides




Ektomykorhizy smrku obecného
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Ektomykorhizni houby

« Vetsinou jsou za ektomykorhizni houby povazovany takove
houby, které tvofi plodnice v blizkosti urcitych druhu rostlin a u
nichz se podarilo vytvorit umelou syntézu ektomykorhiz, anebo
houby, které byly molekularnimi metodami zjisteny primo v
mykorhizach.

« Existuji houby, které jsou schopny kolonizovat stovky druhu
drevin (Cenococcum geophillum), i houby, které jsou
specializovany vyhradne na jednoho hostitele (klouzek Suillus
grevillel na modfinu).

* Rozhodnout o tom, jaky druh ektomykorhizni houby je
zodpovedny za vznik mykorhizy, kterou prave pozorujeme, aniz
bychom zaroven nalezli take plodnice,ktere by byly s
mykorhizami prokazatelne propojeny myceliem, je mozné
pouze za pouziti molekularne-genetickych metod, nebo
pomoci umelych syntéz mykorhiz.



Pomoci polymorfizmu délek restrikénich fragmentu DNA
(RFLP) a metodou its PCR bylo zjistéeno:

« ze jak saprotrofni, tak ektomykorhizni houby Ize rozliSit do
skupin podle toho, jaké pudni horizonty osidluji (Dickie et al.
2002):

- houby specializované na vrstvu opadu (Ramaria concolor),
- houby specializované na fermentacni horizont F,
- na humusovy horizont H,
- na hlubsi horizonty (Amanita rubescens)i
- houby pritomné ve vSech horizontech najednou (Cenococcum
geophilum).
« Zejmeéna druhy vyskytujici se ve svrchnich horizontech,

bohatsich organickymi latkami, by se mohly podilet na rozkladu
humusu.



* Mycelialni sit tvorena ektomykorhiznimi houbami je schopna
také obohacovat pudni prostfedi organickymi latkami
ziskanymi pfi fotosyntéze hostitelskou rostlinou.

* Bylo to dokumentovano pokusem, pri nemz byly
ektomykorhizni a kontrolni rostliny borovice Pinus densiflora
inkubovany v atmosfére obsahujici oxid uhliCity znaceny
radioaktivnim uhlikem 14C.

« Zhruba 24 % asimilovaného uhliku transportovaného
puvodné do kofenového systému rostlin se nakonec dostalo
do mycelia ektomykorhizni houby.



« Ektomykorhizni houby vsak take produkuji do prostredi
fadu enzymu (napf. fenoloxidazy a peroxidazy), které se
uplatnuji pri rozkladu organickych latek, obdobne jako
houby saprotrofni.

* Predpoklada se, ze mykorhizni symbiozy
ektomykorhizniho a erikoidniho typu jsou charakteristicke
pro prostredi s pomalym obratem uhliku, zatimco
arbuskularni mykorhizni symbidza je charakteristicka pro
prostredi, kde je tento obrat rychly.
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Schéma vztahu zelenych rostlin k heterotrofnim organizmiam v ramci
kolobéhu uhliku (Harley a Smith 1983).
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Alokace uhliku (Cisté primarni produkce) v terestrickych ekosystémech
(Harley, 1971).



- Symbioticka houba funguje jako zdroj anorganickych
zivin, zvlasté pak fosforu a dusiku. Rostlina fosfor pfijima ve
forme fosforeCnanoveho iontu a vymeénou poskytuje
sacharozu.

*Obdobne, je-li v prostrfedi k dispozici dusiCnan,
ektomykorhizni houba ho absorbuje a transportuje do
rostliny; od rostliny ziskava vymenou organické latky
(sacharozu, alfa-ketoglutarat). Jejich metabolickym
zpracovanim vznikaji aminokyseliny glutamat a glutamin,
jez jsou dale transportovany do rostliny.



Schéma vymeény latek mezi rostlinou a houbou pomoci
Hartingovy site
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Schéma vymény fosoforu a cukru mezi rostlinou a

houbou pomoci Hartingovy site
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Schéma vymény dusiku a cukru mezi rostlinou a houbou
pomoci Hartigovy site

/
ZAS08A C
z,
HEXO2Y

™~ )
N\ GLYKOLYZ A
t \

o4 SACHARO2A \ N *

% \TCA CYELUS (Noy)
Ph N

- K&\ KG ‘ Ny

el | %, i)
AANAT GLUTAMATE)




Ekologie mykorhiznich symbioz

* Mykorhizni symbidzy jsou trojstrannée interakce mezi
rostlinou, houbou a pudou, takze jejich struktura a
funkce je vyznamne ovlivhovana environmentalnimi a
edafickymi faktory (Brundrett 2004)

« Mykorhizni symbi6za zvySuje pocet rostlinnych druhu,
které mohou spolu koexistovat na jedné lokalité (van der
Heiden 2003).

* Druhy silné zavislé a druhy malo zavislé Ci nezavisle na
mykorrhizni symbidze predstavuji odliSné funkcni
skupiny.



Kliceni spor

 Kiliceni bazidiospor nekterych hub rodu Suillus (klouzek) je
spousteno chemickymi podnéty v blizkosti korene hostitelske
rostliny (Fries et al. 1987), kde muze byt podporeno
kofenovymi exudaty.

* PfFi sukcesnim vyvoji urcitého stanoviste se vzdy objevuji
urcité druhy mykorhiznich hub, které jsou posleze vystridany
druhy pozdejsich sukcesnich stadii.

« Pravé bazidiospory pionyrskych druhu, klii velice snadno a i
v umélych podminkach (umélé substraty, narusené pudy)
uspesne kolonizuji hostitelské koreny



Signalizace mezi hostitelskou rostlinou a symbiotickou
houbou v ektomykorhizach

« KolonizacCni proces zacina tim, ze kliCi spory symbioticke
houby v blizkosti kofene a ze je rust klicnich hyf Ci hyf
existujiciho pudniho mycelia mykorhiznich hub usmeéernén k
jeho povrchu radou organickych latek pritomnych v
korenovych exudatech nebo vznikajicich v rhizosfére.

« Byly vsak dosud bezpecne identifikovany pouze dve latky,
které jsou za tento jev odpovedne.

* Prvni z nich je kyselina abietova (Fries et al. 1987), ktera
spousti kliceni bazidiospor u rodu Suillus (klouzek).



* Proces vzajemného rozpoznani obou partneru je fizen
geneticky a zacina jeste drive, nez dojde k prvnimu
fyzickému kontaktu houby a hostitelské rostliny.

« QOdpovida tomu u Laccaria bicolor (lakovky dvoubarvé)
Zvyseni exprese:
- genu zucastnénych v regulaci bunééného cyklu (ras geny,
geny pro proteinkinazy a proteinkinazoveé receptory),
- fady dalSich genu dulezitych pro pfenos informace mezi
bunkami,
- genu pro membranoveé iontové kanaly,

- genu kodujicich fadu enzymu, véetné malatsyntazy.



V dalSim kroku se pak hyfy prichyti na povrch kofene a proniknou do né;j.

Zde se uplatnuji latky tvofici fibrilarni struktury (fimbrie), usnadnujici adhezi
hyf na povrch kofene.

Nasleduje spousténi dalSich molekularnich mechanizmu, zdcastnénych v
mykorhizni symbioze.

U Eucalyptus globulus bylo napfiklad popsano, ze kofenové exudaty a
zejména rostlinny hormon zeatin spusti v hoube akumulaci hypaphorinu,
coz je derivat tryptofanu.

Tento alkaloid je hlavni latkou indolového charakteru izolovanou z houby.

PlUsobi napriklad zpomaleni rlstu kofenoveého viaseni a je antagonistou
kyseliny indolyl-3-octovée (I1AA).



Pfedstava riznych autort o rozloZeni genetl v terénu (Gryndler et al. 2004).



Proména korene po navazani kontaktu s mykorhizni
houbou

Kolonizace korene symbiotickou houbou je provazena
hlubokymi zmenami hormonalni rovnovahy rostlinnych pletiv.

Ektomykorhizni houby produkuji rostlinné hormony auxiny
(IAA), cytokininy, kyselinu abscisovou a etylen.

Pod vlivem zmeneneé hormonalni rovnovahy korenoveho
systému se zvysenou merou rozvijeji kratké postranni koreny.

U jehliénanu bylo ukazano, ze pridané exudaty mycelia houby,
extrakty nebo Cisty auxin (IAA) napodobuiji vliv pfitomnosti
mycelia mykorhiznich hub - tvorbu typickych dichotomicky
vétvenych kratkych kofenu velmi podobnych ektomykorhizam.



Mykorhizni houby v rostlinném spolecenstvu

Biodiverzita ektomykorhiznich hub je ovlivnéna zejména dostupnosti
dusiku v pudé.

Bylo pozorovano, ze s rostouci dostupnosti dusiku prichazejiciho z
atmosférickych polutantt druhova diverzita ektomykorhiznich hub
klesa.

Duavodem by mohla byt nerovnovaha mezi prebytkem dusiku v
hostitelské rostliné a relativnim nedostatkem uhliku (a energie) a
ostatnich mineralnich zivin.

Vliv dostupnosti dusiku na ektomykorhizni symbiozu Ize vysvetlit na
zakladé rovnovahy ,poptavky" rostliny po dusikaté vyzive a jeji
nabidky energii bohatych organickych latek hoube.

Je-li rostlina dobre zasobena dusikem a fosforem, snizuje
energeticke investice do sveho korenoveho systemu, a tim i do
mykorhiznich hub.
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Analyza ECM spoleCenstev smrku ztepilého na evropském klimatickém gradientu (Read 2003).



Mykorhizni symbiéza omezuje vzajemné soutézeni
rostlin

Protoze jsou mykorhizni houby Casto malo selektivni ve vybeéru rostlinneho
partnera, mohou propojovat siti hyf hostitelské rostliny riznych druh,
ruznych velikosti a rdznych vyvojovych stadii.

V pritomnosti mykorhiznich hub se snizuje kompetice neboli soutézeni
rostlin o zdroje.

To se projevuje zejména na rustu a prezivani semenacku, které jsou
prostrednictvim ektomykorhiznich hub vlastne zasobovany nejen
mineralnimi zivinami, ale i organickymi latkami a energii.

Proto také ektomykorhizni semenacky stromu v zapojeném porostu, (kde je
pfi zemi velky nedostatek svétla), prezivaji podstatné lépe, jsou-li mycelialni
siti napojeny na kofeny dospélych hostitelskych rostlin - efekt chlvy (nurse
effect).



Mykorhizni symbiéza a zmeény rostlinného
spoleCenstva v case

Tim, Ze mykorhizni houby méni v pudé obsah organickych
latek a stabilizuji pudni strukturu, podileji se na zméné
pudniho prostredi.

Protoze vlastnosti pudy do jisté miry spoluurcuji slozeni
rostlinného pokryvu, dochazi vliivem zmény pudniho
prostredi i ke zmenam ve slozeni tohoto rostlinného pokryvu.

Rostlinny pokryv sam o sobé vSak také méni pudni viastnosti
(napriklad vodni a teplotni rezim, dostupnost mineralnich
zivin, chemicke vlastnosti rostlinného opadu) i slozeni
spoleenstva pudnich organizmdu, v€éetné mykorhiznich hub.

Sukcesni procesy se tedy projevuji i postupnou zmenou
druhové skladby mykorhiznich hub na tomto stanovisti.



Year 1 Year 3

m from stem

,*
1.6
Year 6 @k Year 4
Year 5
. Hebeloma spp. Laccaria sp. E Lactarius pubescens

Sukcese modelovych zastupcu ektomykorhiznich hub v bfezovém porostu (Last et
al. 1983).



Druhy tolerujici stres

Druhy Gspésné v soutézi
o0 zdroje '

Rychle rostouci
druhy

Prabéh sukcese rostliného spolecenstva (Gryndler et al. 2004)




Neékteré umele vzniklé plochy (paseky) predstavuji mladsi sukcesni
stadia porostu ve stadiu rozpadu.

Proto pokud je tézba hostitelskych dfevin provadena citlive a
neposSkozuje naraz vetsi plochy lesa, nemusi poskozovat a redukovat
spoleCenstva ektomykorhinich hub, nebot les pak tvofi mozaiku porostu
ruznych vlastnosti (sekundarni Ilstnaty les) a spoleCenstvo
ektomykorhiznich hub v ném nachazi nejruznéjSi podminky a muze byt
velmi bohaté.

Pricinou pfitomnosti riznych druht ektomykorhiznich hub v raznych
sukcesnich stadiich ekosystému je s velkou pravdépodobnosti jejich
ruzna rustova rychlost a rizna schopnost soutézit s ostatnimi organizmy
0 obzivu.

Druhy rannych vyvojovych stadii (Rhizopogon occidentalis) jsou schopny
rychle rust, ale nedokazi uspét v soutézi o zZiviny s jinymi druhy hub,
zejména s druhy pozdnich vyvojovych stadii (Tomentella sublllacma)
ktere rodstou pomaleji, ale dokazi velmi uCinné ziskavat ziviny ze sveho
prostredi.



VlIiv environmentalni zmény na mykorhizni
symbiozy

Samotné zvySovani teploty muze mit pozitivni vliv na
kolonizaci korenu ektomykorhiznimi houbami v
laboratornich podminkach.

V tomto pripade dochazi i ke zmenam poctu mykorhiz
ruznych typu, coz svédci o ruzné citlivosti rtznych druhu
hub na zmenu teploty.

Zhruba dvojnasobek soucasne hodnoty vzdusneée
koncentrace oxidu uhliCitého ma hluboky vliv také na
slozeni spoleCenstva ektomykorhiznich hub .

Zvysena koncentrace oxidu uhliCitého ve vzduchu se v
tomto smeru projevila podstatne hloubegji a rychleji (jiz po
3 letech) nez napriklad dlouhodobé mineralni hnojeni.
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Schéma vlivu jednotlivych faktoru globalni zmény na mykorhizni
symbiozy (Rillig et al. 2003).



Rostliny Quercus robur (dubu letniho) reagovaly na zvysSeni
koncentrace CO2 mnohem rychlejSim rustem, pokud byly
kolonizovany ektomykorhizni houbou Laccaria laccata
(lakovkou obecnou).

Podobne ve sterilnich podminkach in vitro stimuluje zvysena
koncentrace oxidu uhliiteho v atmosfére (600 ppm)
nekolikanasobne tvorbu ektomykorhiz Pisolithus tinctorius
(méchacem pisecnym) u Pinus sylvestris (borovice lesni).
Nektera z vyse uvedenych pozorovani naznacuji, ze s
rostouci teplotou muze vzrustat také zavislost rostlinstva na
mykorhizni symbidéze a muze vzrustat i ukladani organickych
latek v pudé.

Je vSak mozné predpokladat i opacny vliv, protoze
ektomykorhizni houby mohou totiz za urcCitych podminek |
zvySovat v nékterych pfipadech uvolfiovani uhliku z pudnich
organickych latek.



Parameter AMF EMF Ericoid Plant
mycorrhizae growth

Elevated CO, % Infection  +/0° +0r ? +be

Hyphal length +/0¢ +0¢ {
Nitrogen % Infection  +/0/- +/0/-# 0/- +/0/-&hd
deposition (few studies)
Hyphal length +/0/-" +10/- =:
Fruit bodies K
Altered +/0™ +/0° +/-°
precipitation
Warming +/0° 0/-4 -
Ozone % Infection  0/-* 0/- { 0/-*tu

(few studies) (few studies)!
Hyphal length - (few studies)* ?
UV radiation % Infection  0/- 0 4 0/ =%»
(few studies)* (few studies)*

= =

Vlivu jednotlivych faktord globalni zmény na rizné typy mykorhiznich
symbidz (Rillig et al. 2003).



« Se zvysovanim koncentrace oxidu uhliCitého v atmosfére
spojené oteplovani ma za nasledek zmeny ve vodnim rezimu
rozsahlych uzemi celé planety.

* Mykorhizni houby by pak mohly sehrat vyznamnou ulohu pri
udrzeni rostlinnych porostu v podminkach snizujici se
dostupnosti vody, protoze mykorhizni rostliny jsou schopny
ziskavat vodu z pudy uc€inngji nez rostliny nemykorhizni.

« S rostouci dostupnosti dusiku prichazejicino z atmosférickych
polutantu klesa druhova diverzita ektomykorhiznich hub.

Zrejme to souvisi se zmenou pomeru dostupnych mineralnich
zivin a organickeho uhliku v rostlinné biomase.



Funkcéni morfologie ektomykorhiz

Semenacky Pinus kolonizované houbou Suillus bovinus, rostouci v
lesni pudé (Read 1991).
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Schematicky nakres rtiznych strategii EKM hub kolonizovat pldu pomoci
pricného fezu ektomykorhizou a extramatrikalnim myceliem (Agerer 2001)
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Typy organizace houbovych rhizomorf (Agerer 1991); a — Dermocybe cinnamomea, b —
Laccaria amethystina, ¢ — Thelephora terrestris, d — Cortinarius variecolor, e —
Tricholoma saponaceum, f — Paxillus involutus






