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Abstrakt

Mykorhizni symbiotickd asociace je celosvétové rozsiteny fenomén. Ve vétsiné pripad
se jedna o oboustranné prospésné souziti houby a rostliny, béhem kterého rostlina ziskava
z mykorhizni houby mineralni Ziviny (zejména dusik, fosfor a vodu) a naopak houba ziskava
rostlinné sacharidy. V nékterych pripadech ale mize dochazet i k opaénému sméru prenosu
latek ¢i dokonce jednostrannému vyuzivani mykorhizni houby rostlinou. O vyznamu a
principu prenosu sacharidd v mykorhize toho vSak stale neni moc zndamo. Dosavadni
poznatky shrnuté v této praci ukazuji, Ze mezi sacharidy figurujici v mykorhizni asociaci, patfi
zejména sacharoza, glukdza, fruktdza a trehaldza. Jejich prenos pak probiha bud pasivné na
zakladé koncentracniho spadu anebo aktivhé pomoci rlGznych rostlinnych a houbovych

prenasecl. Zaroven se prenos a vyuziti sacharidd lisi u rGznych typd mykorhiznich asociaci.

Klicova slova: ektomykorhiza, arbuskuldrni mykorhiza, erikoidni mykorhiza, orchideoidni

mykorhiza, sacharidy, prenos, pfenasece



Abstract

The mycorrhizal symbiotic association is a worldwide phenomenon. In most cases, it is
a mutually beneficial coexistence of a fungus and a plant in which the plant receives mineral
nutrients from the mycorrhizal fungus (mainly nitrogen, phosphorus, and water), while the
fungus takes carbohydrates from the plant. In some cases, the transfer of nutrients may
occur in the opposite direction, and the plant can even use the mycorrhizal fungus one-
directionally. However, there are still gaps in the understanding of the importance and
principles of carbohydrate transfer in mycorrhiza. Recent findings summarized in this thesis
show that the carbohydrates that occur in mycorrhizal association include mainly sucrose,
glucose, fructose, and trehalose. Their transfer takes place either passively, based on
concentration gradient, or actively, using different plant and fungal carriers. At the same
time, the transfer and the use of carbohydrates vary in different types of mycorrhizal

associations.

Key words: ectomycorrhiza, arbuscular mycorrhiza, ericoid mycorrhiza, orchid mycorrhiza,

saccharides, transfer, transporters
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Pouzité zkratky

ECM ektomykorhizni symbidza

AM arbuskularni mykorhizni symbidza
ERM erikoidni mykorhizni symbidza
oM orchideoidni mykorhizni symbioza
MST monosacharidovy prenasec
Poznamka:

V textu je pouzit nasledujici typ znaceni genl a proteinl. Zkratky gend jsou psany

kurzivou (naptf. AmMST). Zkratky protein( jsou psany rovnym pismem (napf. AmMST).



1. Uvod

Mykorhizni symbidza je vztah, pfi kterém dochazi k prenosu Zivin mezi mykorhizni
houbou a hostitelskou rostlinou (Gryndler et al.,, 2004). RozliSujeme nékolik typu
mykorhiznich asociaci (Obr. 1). U vétSiny se z houby do rostliny prendsi predevsim dusik,
fosfor a voda, zatimco v opacném sméru jsou prenaseny zejména sacharidy. Existuji vsak i
pripady, kdy sacharidy dodava houba rostliné. Rizné jsou také zplsoby a regulace pfenosu
Zivin mezi obéma symbionty. Cilem této prace je shrnout poznatky o vyznamu a zpUsobu
ptenosu jednotlivych sacharidd v riznych typech mykorhiznich asociaci. Pro Uvod tedy jesté
uvedu strucnou charakteristiku zakladnich typl mykorhiznich asociaci. V samotné literarni
reSersi se pak budu blize zabyvat pouze ¢tyfmi z nich. O zbylych typech mykorhiz je z hlediska

prenosu sacharidd zndmo zatim jen naprosté minimum.

Podle zpUsobu, jakym jsou hyfy mykorhiznich hub asociovany s burikami korenu
hostitelskych rostlin, rozliSujeme ektomykorhizni a endomykorhizni symbiézu. V
ektomykorhizni symbidéze (ECM) houba nepronikd bunécnou sténou bunék hostitelské
rostliny a vyskytuje se pouze v mezibunééném prostoru, mykorhizni kofeny se také tvarem
vyrazné odlisuji od téch nemykorhiznich. Endomykorhizni asociace jsou charakteristické tim,
Zze houbové hyfy pronikaji bunéénou sténou az do vnitfniho prostoru rostlinnych bunék.
Pfesto vsak nedochazi k pfimému kontaktu houbovych hyf s cytoplazmou, ta je stale
oddélena rostlinnou membranou. Mezi endomykorhizni symbidzy patfi: arbuskularni
mykorhiza (AM), orchideoidni mykorhiza (OM) a erikoidni mykorhiza (ERM). ECM se podle
struktury dale nedéli. Také existuji typy mykorhiznich asociaci na rozhrani mezi ekto- a
endomykorhizou: ektendomykorhizni symbiéza, arbutoidni a monotropoidni mykorhiza. Tyto
typy mykorhiz maji morfologiské znaky podobné ektomykorhize, ale zaroven byl u nich
zaznamendn prunik hyf do bunék hostitelské rostliny. Nejméné popsanym typem mykorhizni
asociace jsou pak DSE asociace (z angl. Dark Septate Endophyte), které se projevuji tmavymi

sterilnimi mycelii prorudstajicimi buriky korene hostitelské rostliny.



Obr. 1

Schéma zndazornujici prirfez kofene hostitelské rostliny se sedmi zakladnimi typy

mykorhiznich symbidz (schématizovano).

A — arbuskuldrni mykorhiza, E — ektomykorhiza, Ee — ektendomykorhiza, At — arbutoidni
mykorhiza, M — monotropoidni mykorhiza, Er — erikoidni mykorhiza, O — orchideoidni

mykorhiza

Prevzato z Gryndler et al., (2004).



2. Ektomykorhizni symbidza

Jednou z nejvice prostudovanych mykorhiznich asociaci je ektomykorhizni symbidza
(ECM). Jak jiz bylo zminéno v Uvodu, hyfy ECM hub v tomto pfipadé nevristaji do bunék
kofene hostitelské rostliny, ale pouze do apoplastu (mezibunécnych prostor). ECM tvori
vétSina temperatnich a borealnich drevin celedi bfizovitych (Betulaceae), cistovitych
(Cistaceae), dvojkridlacovitych (Dipterocarpaceae), bukovitych (Fagaceae), myrtovitych
(Myrtaceae), borovicovitych (Pinaceae), rGzovitych (Rosaceae) a vrbovitych (Salicaceae),
vinterakci s houbami ztfidy stopkovytrusych (Basidiomycetes), vieckovytrusych
(Ascomycetes) a hub spajivych (Zygomycetes). Odhadem se jedna o 5 000 az 6 000 druht hub
a jen asi 2 000 druh( rostlin (Molina, R. et al., 1992; Smith and Read, 2008). Samotné ECM
houby tvofi 30 % mikrobidlni biomasy lesa a az 80 % z celkového mnozstvi houbovych mycelii
v pldé, ¢imzZ predstavuji vyznamnou slozku celého ekosystému (Hogberg and Hogberg, 2002;

Wallander et al., 2001).

Kolonie ektomykorhiznich hub tvori pét zakladnich struktur: plodnice, pdni mycelium,
rhizomorfy, hyfovy plast a Hartigovu sit (Gryndler et al., 2004; Smith and Read, 2008). ECM
vznika, pokud houbova hyfa nalezne korenovy systém vhodného rostlinného hostitele a
pronikne do néj. Nasledné se diferencuje na hyfovy plast, ktery kofeny obali a izoluje od
okolniho prostfedi a Hartigovu sit, kterd prorista apoplastem kortikalnich bunék postrannich
koren( rostliny (Gryndler et al., 2004; Smith and Read, 2008). Prostor, ktery tak vznikd mezi
Hartigovou siti a burikami rostliny, slouzi k pfenosu latek mezi symbionty. Hyfovy plast pak
houba vyuzZiva spiSe jako pfechodnou zasobarnu latek transportovanych z rostouciho mycelia

do rostliny a naopak (Jordy et al., 1998).

2.1. Mechanismus prenosu sacharidi v ECM

ECM houby ziskavaji od hostitelské rostliny 20-30 % Ccisté fotosyntetické produkce
(Finlay and Soderstrom, 1992), ktera je v rostliné prenasena ze zdroje do sinku v podobé
sachardzy. NeZz vSsak muze ECM houba sacharézu vyuzit, musi dojit k jejimu rozstépeni na
glukdzu a fruktézu (Nehls et al., 2001a). Stépeni sachardzy zajistuji enzymy invertazy, které
mohou byt rostlinného ¢i houbového puvodu. V ektomykorhizni asociaci se uplatiuji
zejména invertdzy rostlinného plvodu. Znacénou aktivitu takovych rostlinnych

sacharolytickych enzym( pozorovali Larsen et al. (2011) béhem ektomykorhizni asociace



mezi topolem (Populus tremuloides) a lakovkou dvoubarevnou (Laccaria bicolor). Co se tyce
invertaz houbového plivodu, tak jimi disponuje pouze par druht ECM hub a jejich vyskyt byl
zaznamendn spiSe u druhl parazitujicich na hostitelské rostliné (Parrent et al., 2009). ECM
houby jsou tedy ve vétsiné pripadl zdavislé na rostlinnych invertazach, coZ rostliné dava
moznost regulovat mnozstvi sacharidd pfenesenych do houby (Lewis and Harley, 1965;

Nehls, 2004).

Sacharidy jsou do houby prenadseny zrostlinného zdroje do sinku na zakladé
koncentraéniho spadu, ktery houba vytvari rychlou pfeménou rostlinnych sacharid na ty
houbové (Smith and Read, 2008). Jiz bylo zminéno, Ze mezi sacharidy, které ECM houba
primarné Cerpa z hostitelské rostliny, tedy patfi hexdzy glukéza a fruktdza. Jejich import do
houbovych hyf zajistuji monosacharidové pfenasece (MST; Grunze et al., 2004; Nehls et al.,
2000). Doposud vsak byly identifikovany pouze dva geny pro MST z muchoml(rky cervené
(Amanita muscaria; AmMST2,

Nehls, 2004; AmMST1, Nehls et

al., 1998) a jeden zlanyze nizkd konc. hexéz
o

(Tuber borchii; TbHXT1, Polidori o
o

et al, 2007). Ukazalo se, ze vysoka konc. fruktézy "
nizké konc.glukézy O

. e . v . i - >
jejich expresi ovliviiuje pfijem fruktozy T
koncentrace dostupnych hexéz. -
ot . , W

Mira exprese AmMST1 vzrusta vysoka konc. fruktézy "5
vysokd kone. glukdzy O

spole¢né s koncentraci hexdz v prijem glukézy o
obohaceni apoplastu ol

apoplastu (Nehls et al., 1998). fruktézou ©
V houbovych hyfach rostoucich —

pfi  koncentraci hexdz vySsi
5mM bylo mnoizstvi transkriptu  opr. 2

AmMST1 az ¢tyfndsobné, oproti
Y » OP Model postupného prijmu hexdz zapoplastu. Po hydrolyze

rdstu pfi nizsich koncentracich sachardzy je apoplast v oblasti Hartigovy sité obohaceny o glukézu
hexdéz (Nehls et al, 1998). a fruktézu. Pfenos glukdzy je viak upfednostnén pred pFijmem
ZéroveR je mira exprese silné fruktdozy. Diky tomu dochazi nejprve kvycCerpani glukdézy a az

- L, nasledné je cerpdana fruktodza.
zvysena v mykorhiznich

strukturach oproti volné  Upraveno podle Nehls, (2001b).



rostoucim hyfam. Autofi se proto domnivaji, Ze exprese AmMST1 je v mykorhizach
indukovadna rostlinnymi hexdézami a vznikly prenase¢ se uplatiiuje v prijmu sacharid(
z rostliny do houby (Nehls et al., 1998). TbHXT1 je v ektomykorhiznim myceliu exprimovan
relativné slabé, ale pti nedostatku uhliku se jeho exprese zvysuje (Polidori et al., 2007). Tento
prenasec byl identifikovan jako vysokoafinitni D-glukdzovy prenasec, ktery dosahuje nejvyssi
miry exprese pfi 3mM koncentraci glukozy, ale pfi vysSich koncentracich je uz jeho exprese
potla¢ena (Polidori et al., 2007). Je tedy moZné, Ze zvySenim jeho exprese se mykorhizni

houba snazi maximalizovat pfijem sacharid( z hostitelské rostliny (Polidori et al., 2007).

Jednim z moZnych spolecnych znakd ECM hub je uprednostnény prijem glukdzy pred
fruktdézou (Wiese et al., 2000). Tato preference glukdzy ma za nasledek rliznou koncentraci
hexoz v Hartigové siti a hyfovém plasti ECM hub (Cairney and Burke, 1996; Timonen and Sen,
1998), ¢imz je zplsobené i prostorové rozmisténi metabolismu cukrl v houbovych hyfach
(Nehls, 2004; Nehls et al., 2001b). Pfednostni vstiebavani glukdzy myceliem v Hartigoveé siti
ma za nasledek zvySenou koncentraci fruktézy v apoplastu. Teprve pfi vyCerpani vétSiny
glukdzy dochazi k vstrebavani fruktézy houbovym myceliem a to zejména v oblasti hyfového
plasté. V plidnim myceliu je pak nizkd koncentrace glukdzy i fruktdzy (Nehls et al., 20013,

2001b; Wiese et al., 2000; Obr. 2).

Z monosacharidi ziskanych z hostitelské rostliny ECM houba déle syntetizuje sacharidy
potfebné k vlastnimu rdstu, zejména trehaldézu, mannitol a glykogen (Martin et al., 1998).
Mezi ty nejvyznamnéjsi patfi trehaldéza. Jeji naslednd degradace je energeticky velmi
vyhodny proces, a tak pro houbu predstavuje kvalitni zdroj energie (Wiemken, 2007).
Zajimavé bylo pozorovani sezonni fluktuace koncentrace trehaldézy a mannitolu v myceliu
raznych druhl ECM hub, asociovanych s borovici smolnou (Pinus resinosa), v zavislosti na
teploté plGdy (Koide et al., 2000). Se sniZujici se teplotou koncentrace trehaldzy rostla,
naopak koncentrace mannitolu klesala. MoZné vysvétleni tohoto jevu je v rlzném vyuZiti
téchto dvou houbovych sacharidl. Trehal6za ma pravdépodobné funkci zasobni a houbou je
nejvice syntetizovana béhem zimy, kdy je v hostitelské rostliné nejvétsi mnozstvi sacharidd
lokalizovano v podzemnich pletivech a rlist houbového mycelia je redukovan. Zatimco
mannitol dopliuje trehaldzu jako transportni sacharid, ktery houba syntetizuje a vyuziva
v teplejSim obdobi, béhem kterého dochazi k rychlému rlstu mycelia a zrani sporokarpt

(Koide et al., 2000). Samotna trehaldza pak nemusi slouzZit jen jako zdroj energie, ale mlze



fungovat i jako ochrana membranovych proteint pred nizkymi teplotami a mrazem (Crowe
et al., 1984; Tibbet et al.,, 2002). Co se tyce glykogenu, tak asi nejvyznamnéjsi role tohoto
polysacharidu je tvorba dlouhodobych zasob uhliku, jez jsou Cerpdny aZ pfi nedostatku
kratkodobych zasob, trehalézy a mannitolu. | v koncentraci glykogenu v ECM houbach byly
pozorovany sezénni zmény. Nejvyssi je v zimé; v Iété se snizuje pfi rlstu a zrani plodnic a na

podzim jsou zasoby glykogenu opét obnoveny (Genet et al., 2000).

2.2. Regulace prenosu sacharidi v ECM

Regulace jak ze strany hostitelské rostliny, tak i ze strany ECM houby je duleZitd pro
spravné fungovani mykorhizni asociace. Jednim ze zpUsob( regulace mnoiZstvi houbé
dostupnych sacharidii mGzZe byt zajiSténo jiz zminénym snizenim ¢i zvySenim aktivity

rostlinnych sacharolytickych enzym(. DalsSi z mozZnosti regulace je ovlivnéni miry exprese

a b
=,
r 1 'l - r o
kortikalni bunky kortikalni bufiky
koFene korene
voda, hostitelské hnsti.'telské
mineraly | rostliny rostliny
il
glukéza glukéza
+ frufnza s +frui‘luza e
sacharéza sacharodza

Obr. 3

Model kontroly pfenosu cukrll a Zivin mezi houbou a rostlinou. Hexdzy vzniklé hydrolyzou sacharézy jsou
z apoplastu ¢erpany monosacharidovymi importéry (znazornéno kruhy). Houbové mineralni exportéry jsou
pak zndzornény Sestithelniky a rostlinné mineralni importéry trojuhelniky. Neaktivni proteiny jsou ¢erné
vybarvené, aktivni jsou nevybarvené. Pokud houba poskytuje rostliné dostatek mineralnich Zivin a vody, je
podporovana od rostliny zasobovanim sacharidy. Pokud vSak klesne dodavka mineral( z houby, tak rostlina

zvySi Cerpani hexdz z mezibunééného prostoru a tim omezi prijem hexéz houbou.

Upraveno podle Nehls, (2008).



sacharidovych prenasecl. V praci Grunze et al.,, (2004) je popsana izolace péti genll pro
monosacharidové prenasece topolu (Populus tremula tremuloides) a podrobnéji rozebrana
mira exprese tfi z nich — PttMST1.2, PttMST2.2 a PttMST3.1. Pfi inokulaci muchomurkou
cervenou (Amanita muscaria) byla pozorovana rlizna mira exprese v zavislosti na koncentraci
hexdz v apoplastu mezi Hartigovou siti a bufkami rostliny. Geny kddujici prenasece
PttMST1.2 a PttMST2.2 vykazovaly snizenou miru exprese u mykorhiznich nez u
nemykorrhiznich rostlin. Naopak mira exprese PttMST3.1 byla az 10 krat vyssi u rostlin s
ECM. Jednou z moZnych pficin rozdilné regulace miry exprese téchto monosacharidovych
prenasecl je jejich rozdilna afinita k pfenasenym sachariddm (Grunze et al., 2004). Bylo
zjisténo, Ze PttMST1.2 a PttMST2.2 patfi mezi vysokoafinitni prenasece, takze
monosacharidy prenasi, pokud jsou malo koncentrované, zatimco PttMST3.1 je nizkoafinitni
prenasec, ktery prendsi monosacharidy pfi jejich vysSich koncentracich. PttMST3.1 tedy
muzZe slouZit jako ochrana rostliny pred pfilisSnym Cerpanim hexéz ECM houbou na ukor
hostitelské rostliny. Mira exprese PttMST3.1 totiZz stoupa spolecné s koncentraci hexdz
v apoplastu a ma moznost tak v jisté mire regulovat mnozstvi hexdz ¢erpanych ECM houbou

(Grunze et al., 2004).

Hostitelska rostlina m{iZze obdobnym mechanismem reagovat i na mnozstvi Zivin, které
ziska z houby (Obr. 3). Pfi nedostatecném zasobovani rostliny mineralnimi Zivinami (zejména
dusikem) by rostlina mohla posilit transport monosacharid(i zpét do svych bunék a omezit
tak zasobovani mykorhizni houby (Nehls, 2008). Obdobna regulace byla pozorovana i u
jinych zkoumanych rostlin a hub (Picea abies s Amanita muscaria, Nehls et al., 2000; Betula
pendula s Paxillus involutus, Wright et al., 2000). Prace dalSich autord se zabyvaji zavislosti
mezi obsahem Zivin dostupnych pro rostlinu v pldé (zejména dusiku) a velikosti mycelia ECM
hub. Bylo zjisténo, Ze se zvySenim obsahu dusiku v substratu se snizoval rlist houbového
mycelia a naopak (Nilsson and Wallander, 2003; Wallenda and Kottke, 1998). Velmi
podrobné zkoumdni tohoto jevu publikovali Corréa et al. (2011). Ve své praci sledovali po
dobu 29 dnl postupny vyvoj ECM asociace mykorhiznich a nemykorrhiznich semenacku
borovice pfimorské (Pinus pinaster) v zavislosti na dostupnosti amonnych iont( v substratu.
Rozvoj kolonie ECM hub byl méfen na zdkladé koncentrace ergosterold v mykorhiznich
kofenech. Zaroven byla v pravidelnych intervalech méfena koncentrace enzymu

sachardzového a trehalézového metabolismu a riznych metabolitd: trehaldzy, fruktozy-2,6-



bisfosfatu a volnych aminokyselin. Vysledky pozorovani byly nasledujici. BEhem prvnich 10
dnl byla pozorovana zvysena alokace uhliku do mykorhiznich korentd hostitelskych rostlin a
to nezdvisle na mnozstvi dusiku v substratu. V této fazi ustanoveni mykorhizni asociace tedy
nejspiS nezavisi na mnozstvi dusiku, které ECM houba dodd hostitelské rostliné. Jiz po 10
dnech byl vSak zaznamenan rozdil v mnozstvi uhliku dodaného do mykorhiznich kofenl. U
rostlin s nedostatkem dusiku v substratu bylo mnozstvi uhliku mnohem vyssi nez u téch,
které mély dusiku dostatek. Zajimavé bylo zjisténi, Ze mykorhizni rostliny s nedostatkem
dusiku v substratu sice investovaly vice uhliku do koren( asociovanych s ECM houbou,
nemélo to vSak za efekt zvySeni pfijmu dusiku z mykobionta. Vyvoj mykorhizni asociace mezi
ECM houbou a hostitelskou rostlinou tedy muzZe zaviset na dostupnosti dusiku v substratu,
ale uz ne na mnozstvi dusiku, ktery rostlina pomoci mykobionta ziska (Corréa et al., 2011).

Jedna se ale o jediné pozorovani a otazka tak vyZaduje dalsi studium.

Na zaveér kapitoly bych pak jesté rada zminila, Ze ECM asociace vyrazné ovliviiuje i
samotnou fotosyntézu hostitelské rostliny. Takové ovlivnéni fotosyntézy bylo pozorovano
napriklad jako zvyseni fixace CO, v mykorhiznich rostlindch smrku (Picea abies; Loewe et al.,
2000) a brizy (Betula pendula; Wright et al., 2000), ¢i jako sniZzeni rychlosti fotorespirace a
zvySeni mnoZstvi enzymu Rubisco (ribuléza bisfosfat karboxylaza), pozorovdno u
kastanovniku (Castanea sativa; Martins et al., 1997). V neposledni fadé se spekuluje o tom,
Zze ECM asociaci ovliviuji i samotné sacharidy syntetizované ECM houbami, zejména
trehaldza, kterd mlze mit mimo jiné signalni funkci a ovliviiuje hostitelskou rostlinu tak, aby
zvysila fotosyntetickou aktivitu (Wiemken, 2007). Pfesny mechanismus takové regulace vSak

stdle neni znam a je potfeba dalSich vyzkum.



3. Arbuskularni mykorhizni symbidéza

Arbuskularni mykorhizni symbidéza (AM) je pravdépodobné nejcastéji se vyskytujicim a
vyvojové nejstarsim typem mutualistické symbidzy hub s koreny rostlin (Remy et al., 1994).
Charakteristickym znakem je prinik houbovych hyf do buriky hostitelské rostliny. Tento typ
mykorhizy vytvari vétSina druh( suchozemskych cévnatych rostlin, ale pouze s malou
skupinou hub oddéleni Glomeromycota (Schifller et al.,, 2001). AM patfi k obligatné
symbiotickym mykorhiznim vztahlm a AM houby nejsou schopné bez hostitelské rostliny
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3.1. Mechanismus prenosu sacharidu v AM

Z hostitelské rostliny miZe byt do AM houby prenaseno az 20 % fotosyntetickych
asimilatl (Wright et al., 1998). Jak je jiz zminéno v kapitole o ECM, tak jednim z nejéastéji v
rostlindch transportovanym sacharidem je sachardza. Ta je z fotosynteticky aktivnich pletiv
prfenasena floémem aZ do korene rostliny, kde je nasledné zfloému vyloZzena a to bud
symplasticky pres plasmodesmy, nebo apoplasticky pomoci rostlinnych sacharézovych
prenasecl (Doidy et al.,, 2012). Po tomto prenosu nasleduje transport sacharidd z bunék
kofene hostitelské rostliny do houbového mycelia. Podobné jako u ECM, tak i u AM hub je
primy prenos sacharézy do mycelia minimalni az nulovy (Solaiman and Saito, 1997). AM
houbou jsou primarné vyuzivany monosacharidy vznikajici Stépenim sachardézy (Shachar-Hill
et al., 1995). Samotné Stépeni sachardzy zajistuji invertazy rostlinného plvodu
(Schaarschmidt et al., 2006), jelikoZ AM houby patrné nemaji geny kédujici invertazy (Parrent
et al., 2009; Tisserant et al., 2013).

Transport monosacharidd do AM houby zajistuji prenasece houbového pivodu. Prvni
takovy monosacharidovy prenasec¢ houbového plivodu - GpMST1 - byl izolovan z Geosiphon
pyriformis (v symbidze se sinici Nostoc punctiforme) a charakterizovan jako H' - glukézovy
prenasec s vysokou afinitou ke glukdze a mandze (Schiiler, 2002; SchiiRler et al., 2006). G.
pyriformis vSak pravdépodobné netvofi AM symbidzu s vysSSimi rostlinami, a proto neni
vhodnym modelovym organismem ke zkoumani prenosu latek mezi hostitelskou rostlinou a
AM houbou (Helber et al., 2011). Helber et al., (2011) se proto zaméfili na jinou mykorhizni
houbu, kterad vytvaii AM symbidzu s vysSimi rostlinami, a to Rhizophagus irregularis (syn.
Glomus irregulare; dfive chybné oznaCovana jako Glomus intraradices; Kriger et al., 2012;
Stockinger et al., 2009). Autordm se tak podafrilo identifikovat dalsi tfi monosacharidové
prenasece (GiMST2, GIMST3 a GiMST4). Pravdépodobné nejvyznamnéjSim pro AM je
GiMST2. Jedna se o prenasec se Sirokou substratovou specifitou, ktery je schopen prenaset
nejen glukdzu, ale i xylézu, mandzu a fruktdzu. Nejvyssi afinitu vSak vykazuje ke glukdze a
xyldze (Helber et al., 2011). Umélé sniZzeni miry exprese GiMST2 v mykorhizni asociaci vedlo
k naruseni vyvoje AM a k deformaci arbuskul, coZ podporuje teorii o klicovém vyznamu

tohoto prenasece v AM.

Jak jiz bylo rfe¢eno vyse, tak GiMST2 je schopen prenaset kromé glukdzy i sténovy

monosacharid xyldzu, jenz je s nejvétsi pravdépodobnosti dalSim vyznamnym zdrojem uhliku

10



pro AM houby (Helber et al.,, 2011). Tato schopnost AM hub ziskavat potrebny uhlik
z komponent bunécné stény hostitelské rostliny byla zvazovana jiz v nékolika predchozich
pracich (Bonfante and Perotto, 1995; Gianinazzi-Pearson, 1996; Smith and Smith, 1990) a to
na zakladé pritomnosti téchto latek (zejména xyloglukand) v mezilehlém prostoru arbuskul.
Také se ukazalo, Ze AM houby disponuji enzymy potfebnymi k jejich zpracovani (Helber et
al.,, 2011). Kromé toho volné dostupna xyléza jako jedinad z fady testovanych sacharidi
spousti expresi GiMST2 v pudnim myceliu a umoznuje tak (na rozdil od ECM hub) pfijem
monosacharidd pidnim myceliem AM hub (Helber et al., 2011). Xyléza tedy miZe mit i

regulacni funkci pfi transportu ostatnich sacharidd (Helber et al., 2011).

Podstatou pasivniho transportu je koncentracni spad. Ten AM houba, podobné jako
ECM houby, snejvétsi pravdépodobnosti vytvari intenzivni preménou pfrijatych
monosacharid(i do sloZitéjSich a pro hostitelskou rostlinu jiz nedostupnych sloucenin -
trehaldzy, glykogenu a v mensi mife i manitolu (Shachar-Hill et al.,, 1995). Tyto, pro
mykorhizni houby charakteristické, slouceniny slouZzi zejména jako snadno vyuzitelna zasoba
energie (Pfeffer et al., 1999; Schubert et al., 1992). Shachar-Hill et al. (1995), pfi
experimentech s rostlinami péru (Alium porum) a AM houbou Glomus etunicatum pozorovali
zvySenou spotfebu glukdzy v mykorhiznich korfenech péru a jeji zabudovani do houbovych
sacharidd (prevainé trehaldzy a glykogenu), na rozdil od nemykorrhiznich rostlin, u kterych
se z glukdzy syntetizovala sachardza. Co se tyCe syntézy manitolu, tak ta byla pozorovana
hlavné u axialné klic¢icich spor AM hub (Shachar-Hill et al., 1995). Trehaldza a glykogen také

mohou byt transportovany pfimo zkofenového do pldniho mycelia, popfipadé

Obr. 6 Kofenové mycelium Padni mycelium
Schéma  transportu ‘ \
trehaldzy a glykogenu
z kofenového do Trehaldza
padniho mycelia AM x Chitin
Glykogen e

houby. Hexdéza . < » Hexéza
Upraveno podle
Pfeffer et al., (1999).
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syntetizovany z lipida vytvorenych z hexdz pfijatych z hostitelské rostliny a prenesenych
z korenového do padniho mycelia (Obr. 6; Bago, 2003; Pfeffer et al., 1999). O podrobném

mechanismu transportu sacharid v ramci AM hub toho vsak stale neni mnoho znamo.

3.2. Regulace prenosu sacharidu v AM

Pfenos sacharidd v AM je regulovan hostitelskou rostlinou i mykorhizni houbou a
presto, Ze je toho jiz hodné znamo o regulaci ze strany rostliny, tak o houbovych regulacnich
mechanismech stdle vime velmi malo. Regulace jako takova udrzuje funkéni symbioticky

vztah a predchdazi moznému parazitismu (Helber et al., 2011).

Mezi hlavni regulacni mechanismy hostitelské rostliny patfi zejména regulace miry
exprese sacharidovych prenasecl, sachardzasyntaz a invertdz. V nékolika pracich byla
porovnavana mira exprese sacharézovych pienasectd u mykorhiznich a nemykorhiznich
rostlin rajéete (Solanum lycopersicum), u téch s AM asociaci byla znatelné zvysena (Boldt et
al., 2011; Garcia-Rodriguez et al., 2005; Ge et al., 2008). Dale Garcia-Rodriguez et al., (2005)
v rajceti (Solanum lycopersicum) identifikovali potencidlni monosacharidovy prenasec LeST3
a pozorovali jeho zvySenou miru exprese v kofenech a listech béhem AM s Glomus irregulare
a zvySenou miru exprese v listech béhem AM s Glomus mosseae. Také se ukazalo, ze LeST3 je
homologni s prenasecem z tonoplastu cukrové trtiny (Saccharum officinarum), z ¢ehoz autofi
usuzuji, Ze LeST3 mlze mit vyznam pfi mobilizaci sacharidl uloZzenych ve vakuolach (Garcia-
Rodriguez et al., 2005). Ge et al.,, (2008) také analyzovali efekt AM na miru exprese
sacharidovych prenasecu v rajéeti (Solanum lycopersicum) konkrétné hexdézového prenasece
LeHT2 a jiz zminéného LeST3. Zjistili, Ze LeHT2 mél snizenou miru exprese v kofenech a
listech v rostlindch s AM asociaci s G. caledonium a G. irregulare; LeST3 mél vSak snizenou
expresi v korfenech a listech v rostlinach asociovanych s G. caledonium, ale zvySenou expresi
v korenech a listech asociovanych s G. irregulare. Zpusob regulace tedy pravdépodobné
zavisi i na druhu mykorhizni houby a lokalizaci pfenasec(i v rostliné. Co se tyce enzyml
Stépicich sachardzu, tak v korenech jetele (Trifolium repens; Wright et al., 1998) a Medicano
truncatula (Corbiére, 2002) s AM asociaci byla pozorovana jejich zvysena mira exprese oproti
nemykorhiznim rostlinam a pravdépodobné tim zplsobené hromadéni hexdz v korenech

mykorhiznich rostlin.
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Podobné jako u ECM, tak i AM muzZe byt regulovana rliznou dostupnosti mineralnich
Zivin, zejména fosforu (Schwab et al., 1991). Bylo pozorovano, Ze zvySeny obsah fosforu
v substratu pravdépodobné zpomaluje rGst mycelia AM hub (Breuillin et al., 2010).
Predpoklada se, ze v pripadé AM hub zavislych na prisunu energie z rostlin, bude zpomaleni
rdstu mycelia zpUsobené rostlinou. Jednim z moznych mechanismu zpusobujicich inhibici AM
asociace je snizeni propustnosti bunéénych membran v koreni hostitelské rostliny.
Ratnayake et al.,, (1978) tento jev zaznamenali u rostlin ciroku (Sorghum vulgare) a
pomerancovniku (Citrus aurantium), kdy pfi nizkych koncentracich (0,6 az 28 ppm) fosforu
v ptdé byla propustnost membrdan znatelné vyssi nez po fertilizaci pady pridanym fosforem
(56,228 az 556 ppm). Dalsi z moznosti je snizeni miry exprese sacharidovych prenasecl
v hostitelské rostliné v zdvislosti na zvyseném obsahu fosforu v pldé a tim i omezené
mnozstvi uhliku preneseného do houbového mycelia (Olsson et al., 2010). Fitter, (2006)
pozoroval reakci rajcete rostouciho v substratu se zvySenym obsahem fosforu. V porovnani
s nemykorrhiznimi rostlinami doslo ke snizeni miry exprese LeHT2 a LeST3 v kofenech, ale
naopak se zvysila mira exprese LeHT2 v listech. To poukazuje na schopnost rostliny omezit
mnoZstvi sacharidd importovanych do houby, pravé kdyz mlze potiebné Ziviny ziskat sama,
bez pomoci mykorhizni houby (Fitter, 2006). V neposledni fadé mlzZe byt také regulovana
samotnd fotosyntéza. U rostlin s AM asociaci byla zaznamenana zvySenda efektivita a
vykonost fotosyntézy oproti nemykorhiznim rostlinam, coZ je patrné zplsobeno veétsi
spotfebou asimilatd mykorhiznim sinkem (Kaschuk et al., 2009). Zajimavym jevem je také
vzajemné propojeni plidnich mycélii a prenos sloucenin uhliku mezi nimi (Graves et al., 1997;
Watkins et al., 1996). Takto preneseny uhlik vSak pravdépodobné neni prenasen i do
hostitelské rostliny, ale je vyuZivan pouze AM houbou (Fitter et al., 1998; Robinson and

Fitter, 1999).
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4. Erikoidni mykorhizni symbidza

Erikoidni mykorhizni symbiéza (ERM) je tvofena rostlinami z fadu Ericales
(viesovcotvaré). U tohoto fadu rostlin vSsak nebyla zaznamendna pouze ERM. Podceled
Arbutoideae tvofi arbutoidni typ mykorhizni asociace a Monotropoideae monotropoidni
mykorhizni asociaci (Smith and Read, 2009; viz Uvod). Zastupci erikoidnich rostlin obyvaji na
ziviny, zejména fosfor a dusik, chuda stanovisté (faselinisté, viesovisté apod.) a pravé ERM
jim umoznuje prezit vtak nehostinnych podminkach (Read and Stribley, 1973; Smith and
Read, 2008). ERM ma tedy celosvétovy vyznam a mnoho rostlin tvofici tento typ mykorhizy
ma duleZitou roli v primarni sukcesi, Zije v extrémnich teplotach ¢i patfi mezi invazni druhy,
ohrozujici ptvodni ekosystémy (Gryndler et al.,, 2004; Smith and Read, 2008). Urceni
houbového partnera v ERM ze zacatku provazely obtize spojené s izolaci a kultivaci mycelia
z korenu erikoidnich rostlin. Houby rostouci z hyf, které byly izolovany z rostlin s ERM, tvorily
pouze neurcitelna tmavé zbarvena sterilni mycelia (Pearson and Read, 1973). AZ pfi pouZiti
molekularnich taxonomickych metod védci dokazali urcit houbové taxony tvotici ERM.
Ukazalo se, Ze houby tvofici ERM jsou zejména askomycety (Smith and Read, 2008). Mezi
nejvyznamnéjsi a nejvice zkoumané patti Rhizoscyphus ericae (voskovicka viesovcova), dfive
zndama jako Hymenoscyphus ericae (Zhang and Zhuang, 2004). Také zastupci radu Helotiales
mohou tvofit ERM (Cairney and Ashford, 2002). Byla vSak pozorovdna i pfitomnost
bazidiomycetll v asociaci podobné ERM (napf. Bonfante-Fasolo, 1980). Charakteristickou
strukturou, tvofenou ERM rostlinami, jsou tzv. vlasové koreny (hair roots). Jsou to jemné
struktury, charakteristické jednoduchou stavbou a absenci korenového vlaseni svelmi
malym prdmérem od 100 um do 50 um (Smith and Read, 2008). Jejich epidermalni buriky
jsou Casto suberizované a praveé do nich pronikaji hyfy mykorhiznich hub. Hyfy pak v burnikach
tvofi smotky a smycky a jsou oddélené membranou a interfacialni matrix (Bonfante-Fasolo
and Gianinazzi-Pearson, 1979; Peterson et al., 2004). U rostlin Rhododendron ponticum
s vyvinutou ERM, byla pozorovana a podrobné popsana degradace mykorhiznich kofenovych
bunék a ukazalo se, Zivotnost kolonizovanych korenovych bunék nebyla delSi nez pét nebo
Sest tydnU (Duddridge and Read, 1982). Jak uzZ vsak bylo feceno erikoidni rostliny netvofri

pouze charakteristickou ERM.
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4.1. Mechanismus prenosu sacharidt v ERM

O mechanismu prenosu sacharid vERM toho dosud neni mnoho znamo.
Pravdépodobné proto, Ze erikoidni rostliny nepatfi mezi vyznamné zemédélské plodiny,
nebyly dosud tolik zkoumany. Prvni pokusy, tykajici se prenosu sacharid(i v ERM popisuji ve
své praci Stribley and Read (1974). Kvuli obtiznému oddéleni mykobionta od hostitelské
rostliny poufZili nepfimou metodu znaceni fotosyntetickych sacharidli hostitelské rostliny
pomoci *CO, a pozorovali jejich transport do kofenl. Z mykorhiznich a nemykorrhiznich
kotfenU rostlin klikvy (Vaccinium macrocarpon Ait.) pak identifikovali a kvantifikovali nejvice
zastoupené rozpustné sacharidy — glukézu, fruktézu, sacharézu, mannitol a trehaldzu.
Pozorovali, Zze v mykorhiznich kofenech bylo oproti nemykorhiznim vice jak dvojnasobné
mnoZstvi sachardzy. Rozdily v obsahu glukézy a fruktdzy byly jen nepatrné. Trehaldza a
mannitol se vyskytovaly pouze v mykorhiznich kofenech, coz potvrzuje hypotézu, Ze tyto dva
sacharidy jsou syntetizovany mykorhizni houbou (Stribley and Read, 1974). | v ERM tedy
nejspiS funguje princip prenosu sacharidi na zakladé koncentracniho spadu, ktery je
udrzovan silnym houbovym sinkem. Mykorhizni houba tak vstfebava rostlinné sacharidy a
jejich rychlad preména na mannitol a trehaldzu zajistuje trvaly tok Zivin z hostitelské rostliny
do mykorhizni houby (Stribley and Read, 1974). Trehaléza a mannitol byly taktéz
identifikovany v myceliu mykorhizni houby, rostouciho axialné v tekutém médiu, cozZ je dalsi
doklad toho, Ze ERM, tak jako mnoho jinych hub, maji schopnost tyto sacharidy tvofit (Lewis

and Smith, 1967; Stribley and Read, 1974).

Prekvapivé zjisténi bylo, Ze ERM houby dokazaly rlst i na sacharéze a vyuZit tento
sacharid jako jediny zdroj uhliku, napfiklad u AM hub tato schopnost ziejmé chybi (Shachar-
Hill et al., 1995; Stribley and Read, 1974). Také byla pozorovana akumulace mandzovych
polymerd v mykorhiznich kotenech, ale jiz nebylo mozné urcit, zda k akumulaci dochazi
v mykorhizni houbé ¢i hostitelské rostliné (Stribley and Read, 1974). DulleZitou vlastnosti
ERM hub je schopnost saprofytické vyZivy (Perotto et al., 1997; Smith and Read, 2008;
Stribley and Read, 1974). Ukazalo se, Ze oproti jinym mykorhiznim houbam, jsou ERM houby
schopné produkovat Sirokou $kalu rdznych enzymi k degradaci organickych zbytkl, a tak
ziskavat dusik a fosfor pfimou dekompozici (Burke and Cairney, 1997; Smith and Read, 2008).
Jak uz bylo zminéno, tak ERM houby dokazi vyuzivat rzné druhy sacharid( a to nejen hexdzy,

jak je obvyklé u AM ¢i ECM, ale i disacharid sachardzu. Prvni detailni prezkoumani toho, jak
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ERM houba Rhizoscyphus ericae vyuziva sachardzu, publikovali Hughes and Mitchell (1995).
Ve své praci porovnavaji rist mycelia na substratech s obsahem sachardzy, ale i fruktdzy ci
glukdzy. Pfi rGstu R. ericae na substratu se sachardzou zjistili narUst koncentrace fruktdzy a
glukézy v médiu, coz byl svelkou pravdépodobnosti produkt houbovych invertdz. Tato
glukdéza a fruktdza byla ndsledné spotiebovana pfti stacionarni fazi ristu. Nejrychlejsi rist
mycelia R. ericae byl pak pozorovan na substratu s obsahem glukdzy a fruktézy v poméru 1:1
(Hughes and Mitchell, 1995). V dalsi praci se pak uZz zabyvaji pfesnym mechanismem
fungovani rdznych druh( invertaz v myceliu R. ericae (Hughes and Mitchell, 1996). O

zpUsobech regulace prenosu sacharidi v ERM zatim neni nic znamo.
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5. Orchideoidni mykorhizni symbidza

Orchideoidni mykorhizni symbiéza (OM) je charakteristickd pro rozsahlou celed
vstavacovitych (Orchidaceae) a neni znamo, Ze by tento druh mykorhizni asociace byl tvoren
i zastupci jinych rostlinnych celedi (Gryndler et al., 2004). Predpoklada se, Ze vSechny druhy
orchideji jsou, alespon v ranych fazich vyvoje, mykoheterotrofni (Smith and Read, 2008).
Jednim z charakteristickych znakd celedi vstavacovitych je totiz tvorba mikroskopickych
semen o hmotnosti od 0,3 do 24 pg, ktera maji jen minimalni mnozstvi zasobnich latek
(Arditti and Ghani, 2000). Mladé orchideje krdstu a vyvoji tedy potfebuji pomoc se
ziskavanim energie a Zivin, kterou jim zajistuje pravé OM (Smith and Read, 2008). Mezi
houby tvofici OM patfi predevsim bazidiomycety Celedi Ceratobasidiaceae, Sebacinaceae a
Tullasnellaceae, ale byly zjistény i dalsi Celedi a dokonce i rod Tuber patfici mezi askomycety
(Smith and Read, 2008; Yukawa et al., 2009). OM houby se vyvijeji v burikdach primarni kary
kofene hostitelské rostliny, kde se vétvi a tvofi husté propletené struktury tzv. smotky hyf
(pelotony). Povrchovymi vrstvami bunék houbové hyfy zpravidla pouze proristaji. Hloubéji
v primarni klre vytvareji uvnitf bunék pelotony. Ty se nejprve zvétSuji a houbové hyfy
rostou, poté setrvavaji rdzny c¢as v narostlém stavu a nasledné jsou degradovany - nékdy
oznacovano jako stravovani pelotona orchideji (Gryndler et al., 2004; Peterson et al., 1998).

Ve stfednim valci kofene se jiz mykorhizni houby nevyskytuji (Gryndler et al., 2004).

U nékterych orchideji byl, kromé klasické mykoheterotrofie, kdy jsou vyuzivany
saprotrofni houby, pozorovan i dalsi zvlastni zplsob vyZivy tzv. epiparazitismus. V takovém
pripadé tvofi houba vice mykorhiznich asociaci najednou a jeji mycelium propojuje
autotrofni a heterotrofni hostitelské rostliny (napf. Bougoure et al., 2010; McKendrick et al.,
2000). VétsSinou se jednda o ektomykorhizni houby, které vytvareji mutualistickou ECM
s dfevinami a zaroveri OM s orchideji. Cast latek (pfedevéim uhliku), které orchidej od houby
prijimd, pochazi od mykorhizni dieviny (Leake et al., 2004 a citace uvnitf; Taylor and Bruns,

1997).

5.1. Mechanismus prenosu sacharidu v OM

Oproti vétsiné jinych typl mykorhiz, dochazi v OM primarné k prenosu uhliku a energie
z houby do hostitelské rostliny. VAM, ECM i ERM dochazi primarné k prenosu uhliku

zrostliny do houby, zatimco u mykoheterotrofnich orchideji je v OM nejvice uhliku
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preneseno z houby do hostitelské rostliny (Smith and Read, 2008). Prvni vyzkumy prenosu
sacharidd vOM se zamérovaly zejména na druh a mnoistvi sacharidi prenesenych
z mykorhizni houby do protokorm( orchideji. Bylo zjiSténo, Zze OM houby Rhizoctonia repens
a Rhizoctonia solani izolované z Dactylorchis pupurella (dnes Dactylorhiza purpurella) jsou
schopné vyuzivat celulézu jako zdroj uhliku (Smith, 1966). Pomoci izotopového znaceni, kdy
byl **C dodén do mycelia asociovaného s orchideji pies difuzni bariéru, byl pozorovan prenos
uhliku do semenackd orchideji (Smith, 1966). V navazujici praci pak byly identifikovany
jednotlivé sacharidy (Smith, 1967). V nemykorhiznich ¢astech orchideje D. purpurella se
vyskytovala zejména glukdza, fruktdza a sachardza. Mycelia mykorhiznich hub, izolovana
z dané orchideje, pak obsahovala zejména glukdzu, trehalézu a v mensi mife i polyol
mannitol. Po dodani *C do houbového mycelia byla z poc¢atku nejvice znatenym sacharidem
trehaldza. Podil znacené trehaldzy nasledné klesal a **C byl postupné zabudovén do jinych
sacharidl, zejména rostlinné sachardzy, coz je dobry doklad prenosu sacharidd z houby do

rostliny (Smith, 1967).

Jak jiz bylo fec¢eno, tak OM houby jsou dulezité pro rast a vyvoj protokormu orchideji,
ale ukazalo se, Ze velky vyznam ma zdroj sloucenin uhliku dostupny OM houbé. Bylo zjisténo,
Ze symbioticky kultivované protokormy tropickych (Spathoglottis plicata) i temperatnich
(Goodyera repens a D. purpurella) druh( orchideji rostou mnohem lépe za pfitomnosti
celuldzy, jako zdroje uhliku pro mykobionta (Hadley, 1969). Pti dodani celulézy mykorhizni
houbé se protokormy orchideji vyvijely rychleji a [épe a rist houbového mycelia byl mnohem
kontrolovanéjsi. Zatimco pfi dodani glukdézy rostly OM houby rychleji a mély tendence

k parazitismu a dochdzelo k uhynu protokorma (Hadley, 1969; Smith, 1966).

Samotny prenos sacharidl z mykorhizni houby do orchideje vsak stale zlstava
neobjasnén. Je otevienou otazkou, které sacharidy jsou prenaseny z hub do orchideji. Pokud
by se vtomto procesu uplatiiovala trehaldza, je otazkou, zda by byla prendsena pfimo ci
prenosu predchazela hydrolyza na glukdézu. U asymbioticky kultivovanych semenacku
orchideje Phalaenopsis, které byly kultivovany na médiu strehaldzou, bylo v médiu
detekovano malé mnozstvi glukdzy (Ernst et al., 1971). Autofi této prace se domnivaji, Ze
trehaldza byla orchideji absorbovana bez predchozi hydrolyzy, jelikoz mnoZstvi detekované
glukdzy bylo velmi malé. Nicméné obdobné vysledky by mohly byt ziskany i v pripadé, kdy by

hydrolyza trehalézy byla nasledovana velmi rychlym vstfebanim a vyuzitim glukozy
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rostoucimi semenacky orchideji. Byla také zkoumana schopnost semendackl orchideji rlst na
houbovém polyolu mannitolu. Semenacky Phalaenopsis rostly na mannitolu velmi dobfe
(Ernst et al., 1971), ale protokormy D. purpurella na mannitolu rostla pomaleji v porovnani
srUstem natrehaldze, glukdze a sachardze, semena druhu Bletilla hyacinthina pak na
mannitolu ani nevyklic¢ila (Smith, 1973). Listy B. hyacinthina mannitol dokdZzou efektivné
pfijimat, ale metabolizuji ho jen velice pomalu, coZ vede k jeho akumulaci v pletivech (Smith
and Smith, 1973) a je moZné, Ze u protokormu ¢i semen dochdzi k tomu samému (Smith and
Smith, 1973). Utilizace manitolu houbového plvodu orchidejemi je tedy méné

pravdépodobné, nez vyuziti houbové trehaldzy Ci glukdzy.

Doposud jsme se vSak zabyvali jen vyzivou nefotosyntetizujicich protokormu orchideji.
Pfenos zivin zOM houby do dospélych, jiz fotosyntetizujicich rostlin orchideji byl
experimentdlné ovéren az v praci Alexander and Hadley (1985), ve které sledovali prenos
izotopu **C z mycelia mykorhizni houby do protokormd, mensich rostlinek (do hmotnosti 50
mg) a vétsich rostlin (nad 50 mg) orchideje Goodyera repens. Pouze protokormy a mensi
rostlinky byly schopné ziskat **C z mycelia mykorhizni houby, fotosyntetizujici rostliny toho
jiz schopné nebyly, ani pfi nedostatku uhliku béhem 14 dn( rdstu ve tmé (Alexander and
Hadley, 1985). Autofi se zdroven pokusili detekovat prenos Zivin z fotosyntetizujicich rostlin
G. repens do mykorhizni houby pfi dodani **CO,. To se jim viak také nepodafilo a dodli
k zavéru, Ze dospélé zelené rostliny G. repens, jiz rostlou nezavisle na OM a uhlik se pfenasi
pouze z houby do rostliny, dokud rostlina nedosahne urcité faze vyvoje a nezacne
fotosyntetizovat (Alexander and Hadley, 1985). Tyto studie vSak byly omezeny presnosti
dostupnych metod a novéjsi studie dospély k odlisSnym vysledkdm. S prichodem novych
vysoce citlivych metod se podafilo zjistit i prenos Zivin z orchideje do mykorhizni houby. V
prace Cameron et al. (2006) autofi poprvé demonstrovali oboustranny pfenos znaceného
uhliku mezi fotosyntetizujici orchideji a jejim houbovym symbiontem. Pfiblizné 3% z
mnozstvi *C, dodaného jako CO,, bylo po 72 hodindch preneseno zorchideje do
asociované houby (Cameron et al., 2006). V navazujici praci je pak presné zméreno mnozstvi
prfeneseného uhliku z fotosyntetizujicich rostlin G. repens do mykorhizni houby a to i
v opa&ném sméru. Po osmi dnech od dodani **C bylo pieneseno 0,335 pg **C z orchideje do
houby a 0,06 pg **C v opaéném sméru, z houby do orchideje (Cameron et al., 2008). Ne

vSechny druhy orchideji vSak v dospélosti fotosyntetizuji. Existuji i trvale heterotrofni druhy,
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které jsou béhem celého Zivotniho cyklu zavislé na pfisunu energie a uhliku od mykorhiznich

hub.

Mechanismus jakym orchideje ziskavaji sacharidy z OM houby, vSak také neni znam. Jiz
bylo pozorovano, Ze hostitelska rostlina muze rlizné latky ziskavat lyzi houbového pelotonu
(Bougoure et al.,, 2014; Hadley, 1984), ale byl pozorovadn také biotrofni prenos pres
interfacidlni matrix oddélujici rostlinou cytoplazmu od rostoucich houbovych hyf (Kuga et al.,
2014; Smith, 1967). Je moiné, Ze rizné druhy orchideji uplatiuji rizné zplsoby ziskavani
zivin z mykorhiznich hub a jsou tak potfeba jesté dalsi zkoumani. Lyze pelotond také muze
byt jisty druh obrany hostitelské rostliny pred nadmérnym rdstem houbového symbionta
(Smith and Read, 2008). O samotném prenosu sacharidi v OM je toho zndmo velmi malo a o

moznostech regulace takového prenosu informace chybi zcela.
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6. Zaver

Z dostupnych poznatk( vyplyva, Ze prenos sacharid( je nedilnou soucasti funkcni
mykorhizni symbidzy. Hostitelské rostliné i s ni asociované houbé slouzi jako zdroj energie a
uhliku. Rada praci ukazuje, Ze pomoci pfemény sacharidd spole¢nych obéma symbiontim na
sacharidy specifické pro daného symbionta mlzZe byt vytvafen koncentrani spad, ktery
umoznuje prenos sacharidd mezi symbionty. K tém v mykorhizni symbidze nejdulezitéjsim
sacharididm rostlinného plvodu patfi sachardza, glukéza a fruktdza. Kvyznamnym
houbovym sacharidiim pak patfi zejména trehaléza a mannitol. Zminéné sacharidy najdeme
ve vSech typech mykorhiznich asociaci, ale svym vyznamem se mohou lisit. V orchideoidni
mykorhize pak jesté figuruje rostlinny sacharid celuléza, jako potenciadlni vhodny zdroj
energie pro mykobionta. K pfenosu sacharidd dochazi v ECM, AM a ERM prevainé ve sméru
z hostitelské rostliny do mykorhizni houby. AM houby jsou na svém rostlinném hostiteli
dokonce zcela zavislé. VOM patrné dochazi alespon v heterotrofnich fazich hostitelskych
rostlin k pfenosu sacharidu prevazné opacnym smérem, tedy z houby do rostliny. Spole¢nym
znakem dosud zkoumanych mykorhiznich asociaci je klicova role sacharidovych prenasecu
v regulaci symbiotické interakce. V sou€asné dobé je nejvice popsana situace u ECM a AM.
Zda se, Ze aktivita jednotlivych rostlinnych prenasec¢li mize prenos sacharidl z hostitelské
rostliny do mykorhizni houby vyrazné regulovat a to zejména v zavislosti na mnoZstvi
dostupnych Zivin (dusiku a fosforu). V ostatnich typech mykorhiznich asociaci role prenasec
zatim zGstava neprozkoumana, spolu se zplsoby regulace prenosu sacharidid mezi obéma
symbionty. Celkové jsou vSak poznatky kusé a je tfeba dalSiho vyzkumu problematiky
prenosu sacharid( v jednotlivych typech mykorhiznich asociaci, jak z hlediska mechanismu
pfenosu, tak i z hlediska regulace a ovlivnéni metabolismu sacharidd ze strany hostitelské

rostliny a mykorhizni houby.
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