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Abstrakt:

Tato bakalaiska prace se zabyva houbovymi parazity, ktetfi jsou jednim z vyznamnych
faktorti ovliviiyjicich dynamiku spolecenstev mikrotas. Shrnuji zde pfedevSim poznatky
o parazitech ze skupin Oomycota a Chytridiomycota, opomenuty vsSak nejsou ani dalsi
skupiny. Uvedeny jsou zékladni informace o houbovych parazitech, jako je napiiklad jejich
hostitelska specificita ¢i faktory, které ovliviiuji jejich schopnost infikovat hostitele, a to
pfedevsim abiotické podminky, které plisobi na schopnost Sifeni parazita. Diskutovana je
zejména role svétla a teploty jako dulezitych faktorti pasobicich pfi vzniku epidemie.
Houbovi parazité jsou schopni ménit maximalni velikost populace a kompeti¢ni vztahy mezi
mikrofasami ve spolecenstvu. Tyto poznatky jsou dale diskutovany v jednotlivych fasovych
skupinach. Houbovi parazité¢ by mohli byt negativnim ekonomickym hracem v bioprimyslu

a jejich mozna budouci role v tomto odvétvi je taktéz diskutovana.

Kliova slova: parazit, hostitel, hostitelskd specificita, dynamika spolegenstev, fasy,
houby, fytoplankton

Abstract:

This bachelor thesis deals with fungal parasites which are an important factor that
affects the dynamics of microalgal communities. Here I sum up the knowledge of parasites
especially from Oomycota and Chytridiomycota along with a little focus on other groups. The
basic characteristics of these fungal parasites, such as their host specificity and factors that
affect their spreading ability between algal hosts, are summarized. The abiotic factors such as
light and temperature, which are the most important factors causing epidemic, are mainly
discussed. The fungal parasites can change the maximal population size and are able to alter
the competitive relationships in microalgal communities. These factors are discussed in
individual algal groups. The fungal parasites could be a negative economic player of the

bioindustry and their future role in this industry is also discussed.

Key words: parasite, host, host specificity, communities dynamics, algae, fungi,
phytoplankton
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1 Uvod

Na dynamice mikrofas se podili mnoho faktorti. Mezi hlavni pfi¢iny ubytku biomasy
mikrotfas lze zatadit sedimentaci, pozirani, parazitismus a fyziologickou smrt (Reynolds
2006). Co se tyce parazitismu, je to nejméné¢ prozkoumany faktor, ktery se na dynamice
mikrofas podili. Sam Cook napsal, Ze fasovi parazité nedostavaji tolik pozornosti, kolik by si
zaslouzili (Cook 1963). Mnoho studii dynamiky spolecenstev mikrofas parazitismus do
dnesni doby viibec nezahrnovalo. VSeobecné povédomi a dulezitost parazitismu jako faktoru,
ktery se podili na dynamice fytoplanktonu, ale i zooplanktonu, jasné ukazuje velice zndmy
PEG model. Ten popisuje faktory, jeZ se podileji na populaéni dynamice fytoplanktonu
a zooplanktonu (Sommer et al. 1986). A koncentroval se pfevazné na pozirace fytoplanktonu.
V case vydani jasné shrnuje ekologické zaméfeni dané doby, co se tyka faktorti, jez se
podileji na dynamice. Jedind zminka o parazitech v bod¢ Cislo 8 ndm dava jasny obrazek
o tom, o jak opomijeny faktor $lo. Rostouci z4jem v Case o problematiku parazitl zachytava
dalsi prace od Sommera. Ta dopliiuje pfedchozi PEG model o nové interakce v dynamice
fytoplanktonu a zahrnuje nové i samostatny odstavec o parazitismu jako faktoru (Sommer et
al. 2012). Prave mezi tyto parazity patii i houbové a houbam podobné organismy mikrofas,
které byly na okraji zajmu, ackoli jsou nedilnou soucasti pikoplanktonu (Lefévre et al. 2008).

V prvni ¢asti prace bude kladen diraz na hostitelskou specificitu, interakci hostitel-
parazit a vliv abiotickych i biotickych faktord na parazitaci mikrotasovych spoleCenstev.
Konce kapitolou o mozném vyuziti a dilezitosti poznatkli o houbovych parazitech fas
v bioprimyslu. V druhé ¢asti se struéné¢ zaméfi na nejdilezitéjsi skupiny houbovych, ale
1 houbam podobnych paraziti. PredevS§im na skupiny Oomycota a Chytridiomycota, které
jsou v tomto ohledu nejvice prozkoumané a podstatnd ¢ast parazitl mikrotas pochdzi pravé
z téchto skupin. A také na popis a nejznamé;jsi zastupce zminénych skupin.

Cilem préce je syntéza informaci o vlivu houbovych parazitii na dynamiku spolecenstev
mikroftas jak sladkovodniho, tak motského prostiedi a poodkryti jejich role. Zaroven se bude

snazit poukazat na velice malo probadané oblasti a nutnost dal$iho zkoumani.



2 Hostitelska specificita houbovych paraziti

Ma se za to, ze hostitelska specificita houbovych parazitii fytoplanktonu je dosti zka.
Nicméné jsou prace, které naznacuji, ze hostitelské spektrum mize byt jak uzké, tak i dosti
siroké. Velice vysokou specificitu houbovych paraziti objevil Holfeld (1998) v sladkovodnim
jezete Schohsee. Na zédklad¢ pozorovani zaznamenal hned nékolik piipadi, kdy mél parazit
jen jednoho hostitele. Nutno podotknout, ze vétSina paraziti nalezela mezi Chytridiomycota.
Naproti tomu existuji i prace, které¢ naznacuji, ze hostitelské spektrum miize byt i dosti Siroké.
Ukazuje se, ze houbovi parazité mohou byt nejen druhové specificti, ale i rodove specificti.
Nekteti mohou mit hostitelskou specificitu i k hostiteliim, ktefi si jsou v evoluci vyvojoveé
ileckdy hodné vzdaleni. Napfiiklad u sladkovodniho houbového parazita Rhizophydium
algavorum (Chytridiomycota) byla zjisténa pestra paleta moznych hostiteld. Parazit nejenze
dokazal infikovat velké mnozstvi zastupcti rdznych rodii fas z tfadu Chlorococcales, ale
dokazal napadnout dokonce i evoluéné vzdélenéjsi linii tfidy Xanthophyceae Tribonema
gayanum (Gromov et al. 1999). Motsky houbovy parazit Paraphysoderma sedebokerensis
(Blastocladiomycota) ma také SirSi spektrum moznych hostitelt. Zvlasté nejvice citlivd na
parazita je fasa Haematococcus pluvialis (Chlorophyceae). S tim, ze parazit si zachovava
schopnost napadnout i jiné zelené fasy. Zajimavé je zjisténi, Ze parazit casto rozeznava své
dalsi mozné hostitele az pfi jejich logaritmické fazi ristu. Hostitelskd specificita se
vykazovala byt 1 kmenové specifickd. Kdy parazit napadal jen jeden urcity kmen fasy urcitého
druhu (Gutman et al. 2009). Navic je zndmo, Ze 1 ostatni fasy z rodu Haematococcus jsou
velmi citlivé na infekci (Hoffman et al. 2008).

Dle pozorovani existuji vramci Zygorhizidium planktonicum (Chytridiomycota)
takzvané formae speciales. Tedy 2 kmeny jednoho druhu, jeZ maji odliSnou hostitelskou
specificitu na rozsivky rodu Synedra a Asterionella (Canter et al. 1992, Holfeld 1998).
Doggett a Porter (1995), kteti se zabyvali studiem Zygorhizidium planktonicum, vrhli na
chovani parazita trochu vice svétla. V laboratornich podminkéch, pospolu s jinymi druhy
Synedra, dosahovala mira infikace fasy Synedra acus az 90 %. U ostatnich pozorovanych
druhtt rodu Synedra dosahovala cca 20 % infikace. Jen u rodu Synedra bylo evidovéano

tvofeni zarodecnych klickd po pfichyceni na hostitele.



Obr. 1: sporangia parazita
Zygorhizidium planktonicum na 3
: b ruznych druzich Synedra

r— : (podle Doggett a Porter 1995).
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U druhu Asterionella formosa byla adheze na hostitele pozorovana podstatné méné,
a navic parazit netvoril viditelné zarodecné klicky. Zajimavé je zjisténi, ze ke zvySen¢ adhezi
parazita na A. formosa dochazelo, kdyz se ke kultivaci A. formosa ptidala fasa Melosira
italica. Jiné testované tasy se jako hostitelé nepotvrdily. Dulezité je upozornit na fakt, ze
zoospory se nepfichycovaly na druhy ptibuzné k A. formosa. Podle studie to miZze znamenat,
ze kli¢ovymi faktory pii vyhledavani hostitele zoosporami jsou chemotaxe, adheze
aencystace. Doggett a Porter (1995) tedy podpofili hostitelskou selekci pro Synedra
1 Asterionella a navic zjistili, Ze formae speciales nejsou na pohled morfologicky odlisné.

Za specificnost pfichyceni a encystaci zoospor mohou pravdépodobné specifické
signaly, které pomahaji k samotné atrakci k hostiteli (Ibelings et al. 2004). Mechanismus
vybirani si spravného hostitele neni moc znam. Nicméné Muehlstein a kolektiv (1988), jez
studovali motskou houbu Rhizophydium littoreum (Chytridiomycota), zjistili, Ze zoospory
reagovaly na bunky fas, které nebyly zdravé a byly mechanicky poskozené. Vysvétleni je, Ze
by reagovaly na uvolnéné extrakty z poskozenych bunck. Déle se zjistilo, Ze zoospory byly
obzvlast’ citlivé na karbohydraty a aminokyseliny. Tuto chemotaxi mohou vyuzit k vyhledani
zdroje zivin. Obzvlast nejucingjsi atrakci zoospor méla maltoza. Holfeld napsal, ze parazit by
mohl svého hostitele najit pomoci pfitomnosti jinych Zivych nehostitelskych fas, které ziji
spole¢né s hostitelem ve fytoplanktonnim spolecenstvu (Holfeld 2000a). Coz by mozna
1 podporovalo pozorovani Doggetta a Portera s adhezi parazita v kultivaci fas A. formosa
a Melosira italica (Doggett a Porter 1995). Holfeld (2000a) postuloval velice diilezité tvrzeni,
které tika, ze kdyz se urCuje hostitelska specificita, tak je pravé samotna faze ptichyceni
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vede k encystaci zoospory na hostiteli, pravé vice specifickou fazi nezli faze atrakce. Velice
zajimavé je chovani zoospor Rhyzophydium planktonicum. Nez se ptichytily na Asterionella
plavaly zoospory v koloniich kolem rozsivky a tfely se o ni. Zoospory svym lateralnim
povrchem pravdépodobné navazovaly kontakt a jakmile se pevné pfichytily k rozsivce, tak
prodlouzily bicik a piestaly se pohybovat. Asi po minuté cely bicik zmizel. Pozoruhodné je
ichovani ostatnich zoospor v kolonii, které se nepfichytily. Pfestanou se pohybovat
a dosdhnou taktéZ stavu prodlouzeného biciku, aniz by byly pfimo v kontaktu s rozsivkou.
Bic¢ik jim pak odpadne (Obr. 2). Nékteré zoospory na rozsivce jen odpocivaji a pak zase

odplavou (Canter a Jaworski 1981). Podle Holfelda (2000a) je zabranéno zbyte¢nym ztratdm

zoospor tim, Zze maji schopnost zvratit svoji atrakci k nespravnému hostiteli.

Obr. 2: Detaily pfichyceni zoospor Rhyzophydium planktonicum na Asterionella
formosa A. Lze vidét nepohyblivé zoospory kolem kolonie Asterionella. B. Zde jsou

navic detailn¢ vidét zoospory, které se prichytily na kolonii (upraveno podle Canter &
Jaworski 1981).



3 Vliv environmentalnich faktori na houbové parazity
3.1 Abiotické faktory

3.1.1 Svétlo

Bruning (1991a) studoval vliv svétla na Sifeni sladkovodniho parazita Rhizophydium
planktonicum (Chytridiomycota) v kultivaci rozsivek Asterionella formosa. Zjistil, ze za
vysSich intenzit svétla se ve sporangiu vytvarel primérné nejvetsi pocet zoospor. Naopak pri
niz§i intenzit¢ svétla dochazelo k postupnému ubytku zoospor. Vyvoj sporangia to
nepoznamenalo moc znatelné a primérné trval pfi obou intenzitach svétla stejné dlouho. Tyto
zmény v poctu zoospor jsou podle Bruninga zplsobeny samotnym hostitelem. Pfi vysSich
intenzitach svétla fasa vice fotosyntetizuje, tudiz se ji lépe dafi a prosperuje. Po infekci
parazitem jsou jeji nasyntetizované produkty vyuzity k tvofeni zoospor (Bruning 1991a).
Pokud je fasa limitovana svétlem, je produktl min a tim padem i méné zivin pro vytvoreni
zoospor. Bruning dale pozoroval, Zze pokud byly svételné podminky horsi, tak Asterionella
formosa vykazovala mensi citlivost vi¢i Rhizophydium planktonicum. Naopak k zadné
infekci nedochézelo pii opravdu nizké intenzité svétla, ktera nicméné rase stale dovolovala
minimalné rist. Coz podporuje i objev Cantera a Jaworského, ze zoospory Rhizophydium
planktonicum pti tmé ztraceji schopnost aktivné vyhledéavat Asterionella (Obr. 3). Zatimco pii
svétle se schopnost obnovi (Canter a Jaworski 1981).

Naopak Barr a Hickman pozorovali zcela opacny jev, kdy parazit Rhizophydium
sphaerocarpum byl schopny napadat svého hostitele Spirogyru i v naprosté temnoté (Barr
a Hickman 1967). U krasivky Staurastrum dorsidentiferum byl nalezen podobny efekt, kde
parazit Rhizophydium couchii byl vysoce aktivni pfi nizkych intenzitach svétla (Kagami

a Urabe 2002).



Obr. 3: Atrakce zoospor Rhyzophydium planktonicum k Asterionella formosa
v zavislosti na svételnych podminkach. A. Asterionella v podminkach bez svétla, kdy
zoospory Rhizophydium nejsou schopny atrakce. B. Asterionella za mnormalnich
svételnych podminek, kdy je vidét jasna aktivita zoospor Rhizophydium (upraveno podle
Canter & Jaworski 1981).

Bruning také ukazal, ze na intenzit¢ svétla nezavisi doba, po kterou je zoospora
Rhizophydium planktonicum schopna infikovat hostitele (Bruning 1991a). Canter a Jaworski
také zjistili, ze pii zmeéné svételnych podminek svétlo/tma je reakéni doba zoospor jen okolo
30 sekund (Canter a Jaworski 1981). Jak pod limitujicim, tak i optimdlnim zéfeni pfi
dostateCné denzit¢ hostitele Asterionella formosa, dokazal Rhizophydium planktonicum
vyvolat epidemii, jelikoZ byl schopen vZdy pomérové preriist Asterionella formosa. Tedy
schopnost reprodukce a infek¢nosti parazita je zavisla na Grovni limitace hostitele. Vzhledem
k tomu, ze parazit na hostitele nereaguje pii hodné nizkych svételnych intenzitdch, Bruning
predikuje, ze mohou existovat utocisté napiiklad v hlubsich vrstvach vod, kde se mize ¢ast
populace hostitele ochrénit pred infikaci (Bruning 1991a).

Zajimava pozorovani byla provedena na moiské houbé Rhizophydium littoreum
(Chytridiomycota). Fototaxe u téchto zoospor patrné slouzi k vyhledani fotické zony, kde je
vysokd pravdépodobnost vyskytu hostitele. Obecné jsou zoospory nejcitlivéjsi na vlnové
délky, které nejlépe pronikaji sloupcem moiské vody (Muehlstein et al. 1987). Je znamo, ze
sloupcem moiské vody nejlépe pronika modré spektrum svétla, zatimco tieba cervené
spektrum je absorbovano ihned v hornich vrstvach. Pfi testovani jednotlivych spekter bylo
zjisténo, Ze pii nizké svételné intenzité vedlo k fototaxi pouze modré svétlo. Pozitivni reakce

byly obecné nejsilngjsi k tém vinovym délkam, které nejsnadnéji prochazi moiskou vodou.



Muehlstein se tedy domniva, ze maji receptor, ktery je primarné specializovany na modré
spektrum svétla. Zaroven bylo zjisténo, ze pro zoospory je ptimé svétlo smrtelné, tudiz je vice

nez pravdépodobné ze je to navadi jen piimo do fotické zony (Muehlstein et al. 1988).

3.1.2 Teplota

Pokud se vratime k Rhizophydium planktonicum, tak pravé teplota hraje hlavni roli jak
ve vyvoji sporangia, tak v maximalni dobé&, po kterou je zoospora schopna infikovat svého
hostitele. Svétlo zde nema zadny vliv. Pii 2 °C bylo naméfeno, ze prumérny vyvoj sporangia
trva 19 dni, zatimco zoospory byly schopny infikovat hostitele 12,1 dne. Naopak pii 21 °C je
to prumérné 1,9 dne pro vyvoj sporangia a 21 dni pro zoosporu (Bruning 1991b).
faktor kontrolujici vznik epidemie houby Rhizophydium sphaerocarpum (Chytridiomycota),
parazitujici na fase rodu Spirogyra. Bylo pozorovéano, ze parazit ma urcitou optimalni teplotu,
zde 30 °C, pfi které se mu daii nejlépe. Dale, ze existuji dva opacné teplotni extrémy
limitujici parazita v ristu a Sifeni. Tedy, Ze pti nizké teploté 10 °C a pfi vyssi teploté 35 °C jiz
nebyl parazit viditeln€ aktivni. Pozorovali, ze obzvlast’ citlivé byly jarni druhy Spirogyra pfti
30 °C. To je praveé optimalni teplota parazita Rhizophydium sphaerocarpum pro §itfeni. Navic
pii této teploté jsou limitovany v ristu samotné jarni druhy tasy rodu Spirogyra. Coz vede
k domnénce, Ze v urcitych oblastech, kde jarni teplota vody dosahuje az k 30 °C, dochazi
k tomu, ze pravé tyto jarni druhy Spirogyra (které jsou touto teplotou limitovany), celi
masivnimu utoku Rhizophydium sphaerocarpum. Zatimco ostatni druhy Spirogyra, které
nejsou jarni, nejsou zvySovanim teploty tolik limitovany, a tak prakticky ani nedochazi

k jejich napadéani (Barr a Hickman 1967).

3.1.3 Teplotni refugia

Existuje tedy urcité teplotni rozpéti, kdy miize byt parazit aktivni. V praci Gsell a jejiho
kolektivu pii testovani neékolika genotypt rozsivky Asterionella formosa a jednoho genotypu
houbového parazita Zygorhizidium planktonicum (Chytridiomycota) v jezefe Maarsseveen I.
vyslo najevo, Ze teplotni rozpéti, kdy je parazit Zygorhizidium planktonicum schopny infekce,
je mensi nez riistové teplotni rozpéti Asterionella formosa. Coz by mohlo podporovat vznik
studenych a teplych refugii pro fasu, kde by nedochéazelo k chytrididlnim infekcim. Bylo

pozorovano, Ze parazit vytvoril za neptiznivych podminek pfti teploté 1 °C odpocivajici sporu



(Gsell et al. 2013). Odpocivajici spory byly uz pozorovany i v ptedeslych pracich (Canter
a Lund 1948; Ringelberg a Van Donk 1983). Zatimco za obou teplotnich extrému nejevila
populace Zygorhizidium planktonicum znamky rustu, tak hostitelskd populace Asterionella
formosa byla stale schopna rast. Ackoli se muze zdat, ze nékteré z téchto teplotnich refugii
vznikaji v Case jen kratce a mohou opét rychle zaniknout, tak maji nezanedbatelnou roli
v populac¢ni dynamice rozsivky Asterionella formosa. Refugia mohou n€kdy byt prospésna
pro samotné pieziti hostitele, avSak pifinasi také problém. Pokud hostitel po delsi dobu ztrati
kontakt se svym parazitem, je vlastné zbaven jeho selek¢niho tlaku. Miize se stat, Ze hostitel
se zacne selektovat na zakladé abiotickych tlakli. Selekce si pak vybira jiné genotypy a mohlo
by dojit k eliminaci né&jakych znakt, které se po dlouhou dobu vyvijely jako obrana proti
parazitovi. Takze paradoxné¢ by mohla refugia i1 parazita z tohoto hlediska zvyhodnit
v koevoluci hostitel-parazit a snadnéji by mohl populaci pfi vhodnych podminkach
z odpocivajicich cyst reinfikovat (Gsell et al. 2013). Jeden takovy mozny ptiklad studeného
refugia dolozili Van Donk a Ringelberg opét v jezefe Maarsseveen 1. Zjistili, ze
Zygorhizidium planktonicum potiebuje pro jarni vyvolani epidemie teplotu alespon 4 °C
a také, Ze hodn¢ zalezi na trvani a zacatku zalednéni. Béhem zalednéni tvofil parazit viditelné
odpocivajici spory. Za velmi dlouhé ledové periody byla Asterionella formosa schopna
dosdhnout svého maxima, nicméné po roztani ledu a zvySeni teploty nad 4 °C nastala
obrovska epidemie, kdy bylo nakazeno az 90 % bunék hostitele. V jiném roce, kdyZ byla
ledova perioda velice kratka, parazit nedokazal zareagovat v dostate¢né rychlé dobé€ a infekce
dosahovala jen 15 %. Bylo pozorovano, Ze odpocivajici spory se na bunkdch vyskytovaly
jesté 1 mésic po roztani ledu. To podle Van Donk a Ringelberga mtze ukazovat na to, Ze
odpocivajici spory potiebuji n¢jaky ¢as na dozrani (Ringelberg a Van Donk 1983).

I globalni oteplovani mize mit obrovsky vliv na dynamiku vzniku téchto epidemii,
jelikoZ miZze ménit podminky pro vznik refugii. Samotné oteplovani by mohlo Gpln€ vymytit

studend refugia a zdsadn¢ narusit mechanismy $ifeni infekce (Gsell et al. 2013).

3.1.4 Turbulence a fosfor: Asterionella-Rhizophydium

Bruning v laboratornich podminkéach zjistil, Ze nizké koncentrace fosforu limituji
v rastu jak rozsivku Asterionella formosa, tak 1 houbu Rhizophydium planktonicum. Limitace
hostitelskych kultivaci vedla k vyvoji menSich sporangii a zaroven k menSimu poctu zoospor.
Zaroven se limitace hostitele fosforem projevila o trochu delSim vyvojem sporangia. Déle se

zjistilo, Ze pokud je parazit v dostate¢né velké denzit€ hostitele, tak jeho produkce zoospor je



za nizké 1 normdlni hladiny fosforu vzdy dostate¢né vysoka na to, aby rust Rhizophydium
piekonal specificky rust Asterionella. Pii nizkych koncentracich fosforu je zapotiebi, aby se
hostitel vyskytoval ve vysoké denzité, jinak mize dojit k vyhynuti populace Rhizophydium. Je
to ddno tim, Ze pii denzité bunék hostitele 100 ml™!, pokud je hostitel limitovan, se mize
ztratit az 50 % zoospor, oproti 17 % pfi normalnich hodnotach fosforu. Dale zoosporam trva
vyznamné déle nez najdou svého hostitele. Z primérné hodnoty 1,4 dne za normélnich hodnot
fosforu, trva zoosporam az 3 dny, neZ najdou svého hostitele (Obr. 4) pii limitujicich

hodnotach fosforu (Bruning 1991c¢).
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Turbulence by mohly byt vyznamnym faktorem, ktery napomahd castéjSimu stietu
zoospory s hostitelem. Miizou byt ndpomocny piedev§im pii nizSich denzitdch hostitele

(Bruning 1991d).

3.1.5 Vliv teploty a svétla: Asterionella-Rhizophydium

Ackoli mé nékde zédsadni roli teplota a nékde naopak zareni, nelze abiotické faktory jen
tak od sebe odd¢lit. Na parazita a hostitele piisobi vSechny faktory soucasn€. A prave jejich

kombinace definuji dynamiku vztahu hostitel-parazit.



Bruning (1991b) studoval vliv tepla a svétla na chytrididlni houbé Rhizophydium
planktonicum a rozsivce Asterionella formosa. Jako minimalni prahové kombinace pro vznik
epidemie se jevila teplota 11 °C pifi mirnych svételnych podminkdch. Pod 5 °C mohla
epidemie propuknout jedin€, kdyz byl hostitel limitovan svétlem. Rhizophydium pokazdé
vykazal vyssi specificky rust nez Asterionella, pti teplotach v rozmezi 21 az 6 °C, za kazdych
svételnych podminek a za vysoké denzity hostitele. Pti nizSich teplotach dochazi k pomalému
smazavani rozdili v rastu. Pfi teploté¢ 2 °C uz dokézala Asterionella pierast Rhizophydium,
kromé jediné vyjimky, kdy byla Asterionella silné limitovana intenzitou zareni. K epidemii
muze dojit za dvou okolnosti. Bud’ za vysokych teplot, kdy nejlepsi podminky jsou za
vysokych intenzit svétla. Nebo pii nizkych teplotach za horSich svételnych podminek. To tedy

indikuje, Ze 1éto a zima jsou vhodné pro vznik epidemie (Bruning 1991b).

3.2 Bioticky faktor

Podle Kagamiho (2004) muze byt potencidlné vyznamnym biotickym faktorem
zooplankton, ktery se podili na mensi parazitaci fas. Sviij experiment ovétoval na kultivacich
s rozsivkou Asterionella formosa, houbou Zygorhizidium planktonicum a zéstupci
zooplanktonu Daphnia galeata. Vysledky ukazuji, ze D. galeata je schopna snizit mnoZzstvi
zoospor jejich poziranim. Co se tyCe samotného projevu na prevalenci nakazenych
Asterionella, dokazala D. galeata snizit celkovy pocet infikovanych buncék jen mirné.
Nicméné vysledky nebyly signifikantni. Zajimavé bylo, Ze v kultivacich spiSe dochazelo
k tomu, Ze pfitomnost D. galeata navySovala celkovy pocet nakaZenych bunék
oproti kontrolnim kultivacim bez ptitomnosti D. galeata. KoryS D. galeata by mohl
kompenzovat negativni dopad pro infekci vznikly poZirdnim zoospor vytvafenim malych
turbulenci, které by naopak posilily Sanci zoospory najit svého hostitele. Je dosti mozné Ze
tyto turbulence hraji roli jen v kultivacich a ve volné ptfirodé¢ hraje roli pfedev§im vliv
pozirani zooplanktonu. Nicmén€ ve volném prostiedi nebyla tato skutecnost jeSté nijak

probadana (Kagami 2004).

4 Vliv houbovych paraziti na dynamiku mikroras

Béhem mnohaletého studia této problematiky vzniklo nékolik tezi o vlivu houbovych
parazitl na dynamiku mikrofas. Pokud je jedna fasa parazitovdna, muize byt jina fasa

zvyhodnéna praveé na tkor té parazitované fasy (Canter a Lund 1951). Dojde tedy naptiklad
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k tomu, ze druhd fasa vyuzije této pfilezitosti a obsadi uvolnéné misto po dominantni fase
(Canter a Lund 1951, Reynolds 1973, Van Donk a Ringelberg 1983). Déle paraziti mohou
snizit maximalni velikost populace dominantni fasy a zaroven prodlouzit interval, nez fasa
této maximalni populace dosahne (Canter a Lund 1951).

Z hlediska dynamiky je dtlezité zminit, ze vhodnymi hostiteli pro houbové parazity by
mohli byt fasy s veét§simi bunikami. Hostitelé, kteti jsou vétSich stélkovych rozmérti, mohou byt
infikovani i v nizSich hustotdch (Holfeld 1998). Populace rozsivky Stephanodiscus alpinus
napadend Zygorhizidium (Chytridiomycota) vykazovala vétsi infikaci bunék s vétSimi
stélkovymi rozméry a nakonec by tak tato kontrola parazitem mohla vést obecné k populaci
Stephanodiscus alpinus s mens$imi bunéénymi rozméry (Holfeld 2000b). Toto tvrzeni zase
uplné nekoreluje s vysledky Kooba, ktery pozoroval striktni parazitaci na velikostné stiednich

bunkach Asterionella (Koob 1966).

4.1 Obrnénky

Mezi typické skupiny fytoplanktonu, které jsou napadadny houbovymi parazity, patii
obrnénky (Dinoflagellata). Ve sladkovodnim prostiedi je tento fakt jiz dlouhé roky zndm a byl
pozorovan naptiklad na obrnénkéch druhu Glenodinium cinctum (Dangeard 1888) a rodu
Ceratium (Ingold 1944, Canter a Heaney 1984) a Peridinium (Ingold 1944). V praci Canter
a Heaney (1984) je fada poznatkli co se tykd ptisobeni 2 houbovych parazitii na dynamiku
Ceratium. U Lagenidium sp. (Oomycota) bylo pozorovéano, Ze po napadeni buiikky Ceratium
svého hostitele nezabiji. OvSem zabranuje déleni svého hostitele, a tak mu podstatné redukuje
moznosti rastu populace. Zatimco druhy parazit Aphanomycopsis cryptica (Oomycota) jiz
svého hostitele zabiji a aktivné tak snizuje populaci hostitele. V jezete Esthwaite Water bylo
pozorovano, ze pokud bylo Ceratium napadeno, té€zila z toho populace Microcystis
aeruginosa (Cyanophyceae). Rhizophydium nobile (Chytridiomycota) se dokonce piimo
specializuje na odpoc€ivajici spory Ceratium furcoides (Canter 1968, Canter a Heaney 1984).

Co se tyka motskych obrnének, zde nebyl do neddvné doby dosud Zadny houbovy
parazit objeven. Upln& prvni znamy houbovy parazit moiskych obrnének byl vyizolovan ze
vzorkil odebranych ve Stiedozemnim mofi (piistav Arenys de Mar ve Spanélsku) za kvétu
obrnénky Alexandrium minutum produkujici neurotoxin saxitoxin. Nazyva se Dinomyces
arenysensis, patii do fadu Rhizophydiales (Chytridiomycota) a napada piredev§im obrnénky
rodu Alexandrium. Ackoli v laboratornich podminkach vétSina kultivaci rtznych druht

Alexandrium nédkazu D. arenysensis piezila, tak specidlné¢ nékolik kmenl Alexandrium
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minutum vykédzalo 100% uUmrtnost. Pficemz jeden kmen Alexandrium minutum byl odolny
vici ndkaze a 9 dalSich kment bylo malo senzitivnich. Coz ukazuje opét na kmenovou
specificnost parazita. Jako potencialni hostitelé se ukazaly byt 1 druhy Ostreopsis cf. ovata
a Scrippsiella trochoidea. Po inokulaci parazita do smiSené kultivace vSech vyizolovanych
obrnének se ukazala byt jesté senzitivni Heterocapsa sp. (Lepelletier et al. 2014). Nicméné

vliv na dynamiku moiskych obrnének neni tak dobie prozkoumén jako u sladkovodnich

obrnének. A tak zlistava otazkou, jestli se tam uplatiuji podobné principy.

Obr. 5: Na obrazku je Alexandrium minutum napadené Dinomyces arenysensis.
A. Vidime zoospory volné plout kolem Alexandrium. B. Zoospory jsou encystované na
hostiteli. C. Sporangia vytvofend zencystovanych zoospor. D. Detailni pohled na
sporangium pfichycené k hostiteli (podle Lepelletier et al. 2014).

4.2 Rozsivky

Dalsi hojné parazitovanou skupinou fas jsou rozsivky (Bacillariophyceae). Tato skupina
je dobfe znama jak ze sladkovodniho, tak i motského prostiedi. V jezete Esthwaite Water
v Anglii bylo pozorovano, Ze kdyz doslo k houbové parazitaci sinice Oscillatoria, zacalo se
dafit tamnim rozsivkam (Canter a Lund 1951). Mezi nejvice prostudované rozsivky v této

problematice patii bezesporu sladkovodni Asterionella. K té jiz bylo mnohé napsano
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v kapitole o environmentélnich faktorech. Nicméné v kontextu dynamiky je zahodno doplnit
par informaci. Jezera v Rawah Wild Area v Coloradu méla pét morfologicky odlisnych
subpopulaci Asterionella formosa. Kazda subpopulace méla jinou velikost schranky. Bylo
pozorovano, ze k parazitaci houbou Rhizophidium planktonicum (Chytridiomycota) dochazelo
jen u jediné subpopulace sttedni velikosti schranky (primérné délka 60 pm) (Koob 1966). Na
rozdil od pozorovani Canter a Lund (1951), kde byla populace Asterionella infikovana az
v 90 % a dochézelo ke snizovani populaci (studie nezahrnovala primérnou délku schranky),
zde nedochazi k tak rozsahlé infekci a ve svém maximu na podzim to bylo okolo 40 %.
Dokonce nejvyssi narust populace Asterionella byl zaznamendn pravé za tohoto infekéniho
maxima. V jezefe Maarsseveen [ v Nizozemsku vedla parazitace Asterionella formosa
k lepSimu rastu ostatnich rozsivek. Jmenovit¢ se 1épe datilo Fragilaria crotonensis,
Stephanodiscus hantzschii a Stephanodiscus astraea (Van Donk a Ringelberg 1983).

Motské rozsivky jsou také napadany a dle studie byla pfevazna cast paraziti
z Chytridiomyceta a zbytek z Oomycota. Paraziti byly vyizolovani ze sedimentii wattového
pobfezi Severniho mote. Pfi¢emz nejvice nakaZenych bentickych rozsivek (5,8 %) bylo
pozorovano v ¢ervenci (Scholz et al. 2014). V nésledujici praci vyplynulo, Ze v dobé sbéru dat
bylo vpriméru pouze 3,7 % spoleCenstva rozsivek nakazenych né&jakym houbovym
parazitem. Data byla sbirdna od cervence do srpna roku 2012. Druhové specificka infek¢ni
prevalence dosahovala v priméru jen 22,6 %. Pfi¢emZ nejvyssi prevalence byla naméfena na

vrwe

parazitem z Oomycota (Scholz et al. 2016).

4.3 Krasivky

Stejné jako rozsivky, tak i krasivky maji své houbové parazity, ktefi na né¢ maji podobny
vliv. Na rozdil od houbovych parazith rozsivek jsou parazité krasivek podle pozorovani
vétSinou dvoubicikati (Canter a Lund 1969). A pochazeji vétSinou ztadu Lagenidiales
(Oomycota). Dale to jsou parazit¢é ze skupiny Chytridiomycota. Nicméné v jezete
Windermere vétSinou ve fytoplanktonnim spolecenstvu pievazuji rozsivky a k poméru k nim
byvaji populace krasivek podstatné mensi. Jmenovité¢ Myzocytium megastomum (Oomycota)
s holocarpickou stélkou parazituje naptiklad na krasivkach Staurastrum lunatum, S. cingulum,
Cosmarium contractum a Xanthidium subhastiferum. Z Chytridiomycota je to Rzhizophydium
couchii jez napada naptiklad Staurastrum, Cosmarium a Xanthidium. Ostatni pozorovana

Oomycota a Chytridiomycota maji také vice nez jednoho hostitele. Coz ukazuje na S$irsi
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hostitelskou specificitu téchto parazith. Kazdy parazit z obou skupin Oomycota
a Chytridiomycota dokézal udé¢lat odpocivajici sporu (Obr. 6). A bylo pozorovano, ze
napadnuty mohou byt obé semicely. Naptiklad populace Staurastrum cingulum byla v jeden
okamzik parazitovana az z 92 %. Jina krasivka Spondylosium planum az z 84 %. Se zvySujici
nakazou také umiralo vice bunék, a bylo to tak ziejmé, ze to byl pravdépodobné hlavni faktor
ubytku populace krasivek. Naptiklad krasivka Staurastrum cingulum byla schopna celit
nakaze od Cervence do srpna celkem uspésné a délila se tak rychle, Ze signifikantné brzdila
pokles populace Staurastrum cingulum obrovsky. Konecna velikost populace po epidemii
byla 10% oproti ptivodni velikosti populace. Dlouhodobym pozorovanim se zjistilo, Ze ¢im
vEtsi je populace krasivek, tak tim spiSe bude napadena parazitem. Dale bylo pozorovano, ze
populace krasivek po vymizeni infekce moc rychle neroste. Na vin¢ miize byt mezidruhova

kompetice (Canter a Lund 1969).

Obr 6: Odpocivajici spory jsou
k nalezeni naobou semicelach
Staurastrum lunatum.

(podle Canter a Lund 1969)

g

V Swithland Reservoir byla studovana krasivka Staurastrum paradoxum. Vyskytovaly
se zde tfi stélkové varianty krésivek, které mély riizny pocet vybézka. Bylo zjisténo, Ze
populace jednotlivych forem byla ménéna houbovym parazitem a to tak, ze vzdy utocil jen na

jednu variantu krasivky (Reynolds 1940).
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5 Houbovi paraziti mikroras v biopramyslu

Vzhledem ke stale rostoucimu vyuzivani fas v bioprimyslu, jakozto napiiklad
produkei biopaliv ¢i riznych doplikil stravy a s tim spjatym néarGstem poctu masovych kultur
mikrotas, bychom méli do budoucna pocitat s tim, ze se miizou objevit i houbovi parazité,
ktefi by pravé na téchto kulturach pachali velké Skody a pulsobili tak jako negativni
ekonomicky faktor.

Jednim takovym parazitem, pfestoze to jeSt¢ nebylo pozorovano, miize byt naptiklad
houba Paraphysoderma sedebokerensis (Blastocladiomycota), ktera byla vyizolovana
z kultivace zelené tasy Haematococcus pluvialis (Hoffman et al. 2008). Haematococcus
pluvialis je fasa zndma pro svou produkci karotenoidniho barviva astaxanthinu (Boussiba
a Vonshak 1991). Vzhledem k tomu, ze vibec neni znadmo, jak se tato houba dostala do
kultivace, tak je mozné, ze odpocivajici spory se dokazi Sifit vzduchem. Tato houba se za
teplot 23 az 35 °C dokazZe velice rychle mnoZit a exponencidlné zvysit pocet infikovanych
bunck. Parazit v kultivacich prokéazal, ze je schopen rozvinout opravdu silnou epidemii.

Prevalence napadenych bun¢k miize dosahovat az 100 % (Hoffman et al. 2008).

Obr. 7: Napadend tasa Haematococcus pluvialis houbovym parazitem Paraphysoderma.
D. Na zelenych buiikéch fasy jsou k vidéni u ¢ernych Sipek sporangia. Typicky napadena
buiika je zbarvenim hnéda a je vidét jasny ubytek cytoplasmy. E. Sporangia na ¢ervenych
cystach tas (podle Hoffman et al. 2008).

Dal§i houbovy parazit byl pozorovan piimo v Ceské republice, kde se objevil
v masovych kulturdch otevienych nadrzi v Opatovickém mlyné pobliZz Tteboné. Parazit, ktery

vyznamn¢ redukoval vytéznost z fasy Scenedesmus quadricauda (Chlorococcales) byl popsan
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jako Phlyctidium scenedesmi (Chytridiomycota) (Obr. 8). Parazit byl schopny pfezivat
v odpocivajicich sporach a veskeré pokusy na jeho desinfekci nevedly k jeho odstranéni

a infekce se opét vratila (Fott 1967).

Obr. 8: Detail dvou sporangii na
coenobiu Scenedesmus quadricauda.
Sporangium vlevo s viditelnou papilou.
Sporangium  vpravo je prazdné.
Zoospory jiz patrn¢  sporangium
opustily.

Dalsi ptiklad takového houbového parazita je Amoeboaphelidium protococcarum
(Cryptomycota). Byl nalezen v masovych kulturach tasy Scenedesmus dimorphus
(Chlorococcales) v Novém Mexiku v USA vyuzivané pro produkci biopaliv. Pfi infekci se

dokaze rychle rozsifit a kulturu miize uplné zahubit (Letcher et al. 2013).

6 Chytridiomycota: charakteristika a zastupci

Chytridiomycota se v§eobecné povazuji za nejprimitivnéjsi pravé houby (Fungi) viibec.
Na zéklad¢ analyzy sekvenci malé ribozomalni RNA podjednotky vskutku predstavuji
Chytridiomycota a “pravé houby” (napf. Ascomycota) svou vlastni vyvojovou linii
a Chytridiomycota se v ramci linie usidlily jako nejbazalné;si skupina (Forster 1990).

Jejich stélka mlize nabyvat mnoho podob. Muze byt holokarpicka, kdy se celd buiika
pfeménuje v rozmnozovaci organ. Stélka muze byt taktéz eukarpickd, coz znamena, Ze na ni
muze byt jedna nebo vice rozmnoZovacich struktur a zarovel se na ni vyskytuji struktury
vegetativniho rdzu, jakoz jsou naptiklad rhizoidy (Whiffen 1994). Eukarpickou stélku Ize dale
délit do dvou oddé€leni. Monocentrickou, kdy na jednu stélku pfipada jen jedna rozmnoZovaci
struktura a polycentrickou, kdy mé stélka rozmnozovacich struktur vice (Karling 1932,

Sparrow 1943). Co se tyce obecnych charakteristik, Chytridiomycota jsou jednobunécné ¢i
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kolonidlni organismy. Jejich charakteristicky rys je pfitomnost pohyblivé faze ve vyvoji —
zoospora. Jejich zoospory maji jeden posteriorni bicik, nicméné existuji i vyjimky
vicebicikatych druhti (Barr 2001). Bunécna sténa obsahuje chitin. Jako modelovy Zivotni

cyklus zachycujici jak sexudlni, tak asexualni fazi 1ze zvolit Zygorhizidium planktonicum.
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Obr. 9: Zivotni cyklus Zygorhizidium planktonicum. Jsou viditelna t¥i hlavni stadia,
mezi néZ patii zoospory, sporangia a odpocivajici spory (podle Van Donk a Ringelberg
1983).

Asexudlni rozmnozovani probiha tak, ze se volné€ plovouci zoospory pfichyti na svého
hostitele a rhizoidy prorostou dovnitt hostitele. Pak se zméni na sporangium, které postupné
zraje. V ném se tvoii nové zoospory, které nakonec sporangium opusti. Sexualni cyklus
probiha pomoci gametangii. Samic¢i gametangium se tvoii stejn¢ jako sporangia v asexualnim
cyklu, ale netvoii zoospory. Zbylé zoospory, které jsou sam¢i, vytvari mald gametangia. Ob¢

gametangia pak vytvofi vyb&zky, které se spoji a pomoci konjugace vyprazdni samci
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gametangia svlij obsah do samicich gametangii. Sami¢i gametangium pak vytvori
tlustosténnou odpocivajici sporu, kterd je jako jedina v cyklu diploidni (Obr. 9) (Van Donk
a Ringelberg 1983).

Tradi¢né se uvadi, ze Chytridiomycota ziji ve vodnim prosttedi, ale mohou zit i v ptdé¢,
kde rostou na organickém materialu. Je znamo, Zze se mezi nimi nachazi jak saprofytické
(Willoughby 1956), tak parazitické druhy. Druhy parazitujici na fytoplanktonu jsou pievazné
exoparazitické (Van Donk 1989). Mezi nejznaméjsiho parazita zivoCichli urCité patii
Batrachochytrium dendrobatidis, jez napada obojzivelniky, hlavné Zaby. Zije intracelularné
v pokozce (Longcore 1999). A zplsobuje hromadné vymirdni zab (Skerratt et al. 2007).
Chytridiomycota jsou 1 dosti vyznamni rostlinni parazité. Naptiklad Synchytrium
endobioticum (Rakovinec bramborovy) zplisobuje takzvanou rakovinu brambor (Baayen et al.

2006).

7 Oomycota: charakteristika a zastupci

Oomycota, n€kdy nazyvany téZ Peronosporomycota, patii taxonomicky mezi
Stramenopila znamé téz jako Heterokonta (Forster 1990; Harper et al. 2005). Oomycota tedy
sedi pospolu v jedné skupiné se zlativkami, hnédymi fasami a rozsivkami (Adl et al. 2005).
Navic se zda, Ze sviij evoluéni ptivod maji v heterokontnim fotosyntetickém eukaryotu a sviij
plastid druhotné ztratily. Byly v nich totiz nalezeny geny, které by mohly mit piivod prave ve
fotosyntetickém predku, coz znamenda, Ze 1 pfedek celych Stramenopil byl fotosynteticky
heterokont (Tyler 2006). Evolu¢né jsou velmi vzdalené od pravych hub, nicméné jejich
morfologie a fyziologie je pravym bazalnim houbam podobna (Dick 2001). Pravé proto byly
historicky za pravé houby povazovany.

Maji jednobunécnou (holokarpicka ¢i eukarpickd) ¢i coenocytickou stélku. Mize se
tvofit mycelium. Maji jak sexudlni, tak asexudlni reprodukci. Pti sexudlni reprodukci, které se
fikd oogamie, vznikd kontaktem mezi sam¢im a sami¢im gametangiem oosféra, v které se
tvofi diploidni oospora. Jejich tlustd sténa je slozena z glugan-cellulézy. Zivotni cykly
jednotlivych oomycet nemusi zahrnovat zaroven sexualni a asexuélni reprodukci, mohou mit
jen jednu z nich. Asexudlni reprodukce se déje pomoci dvoubicikatych pohyblivych
heterokontnich zoospor uvoliovanych z haploidnich zoosporangii (Dick 2001; Adl et al.
2005).

Ekologicky jsou obligatni osmotrofni heterotrofové a muzeme mezi nimi najit jak

saprofytické, tak patogenni druhy. Druhy, které parazituji na fytoplanktonu, jsou na rozdil od
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Chytridiomycota povétSinou endoparaziticti (Van Donk 1989). Patii sem velice zndmé
rostlinné patogeny. Z historického hlediska je to velice zajimava Phytophtora infestans
(Plisent bramborova). Ta se v 19.stoleti rozsifila ze severni Ameriky, kde pachala obrovskeé
Skody ve sklizni brambor, do Evropy. Je zodpovédna za hladomor a naslednou vinu emigrace
v na bramborach zavislém Irsku v letech 1845 az 1849 (Reader 2009). Phytophtora sojae
zpusobuje kofenovou hnilobu séji (Schmitthenner 1985). Plasmopara Viticola (Plisen révova)
je zase patogenem révy vinné. Dale jsou zndmy oomycety patogenni pro zivocichy. Je to
naptiklad Leptolegnia chapmanii, ktera se specializuje na larvy moskytl a je mozno ji
potencidlné vyuzit jako biologickou zbran proti moskytim (Zattau a McInnis 1982). Pythium

insidiosum zpusobuje chorobu pythiosu a napada savce (Mendoza et al. 1996).

8 Zavér

Houbovi parazit¢ maji nepochybné sviij vliv na dynamiku spolecenstev mikrofas.
Ackoli byli dosti ptehlizeni, zda se, ze zainaji mit své misto v ekologickém povédomi.
Skupiny Chytridiomycota spolu s Oomycota predstavuji nejcastéjSi houbové parazity
nalézané ve fytoplanktonnich spolecenstvech. Chytridiomycota maji jednobicikaté zoospory
a patii mezi pravé houby. Zatimco Oomycota maji dvoubiéikaté zoospory a patii mezi
Stramenopila. Co se tyce hostitelské specificity, nelze ji zobecnit. Tradovalo se, ze houbovi
parazité mikrotas mivaji uzsi specificitu. Nicméné novéjsi studie ukazuji i Sirokou specificitu.
V samotné atrakci k hostiteli je pravdépodobné hodné napomocna chemotaxe a fototaxe.
Samotny mechanismus pfichyceni zoospory k hostiteli je jeSté nutno pfedevsim molekularné
prozkoumat.

Mezi abiotické faktory, které nejvice zasahuji do schopnosti reprodukce a Sifeni
v hostitelské populaci, patii teplota a svétlo. V zavislosti na svétle je nejvice poznamenan
vyvoj zoospor, a to nepiimo hostitelem. Zalezi totiz na kvalité¢ fotosyntézy samotného
hostitele. Pii riznych svételnych podminkéach se taktéz méni schopnost zoospory aktivné
vyhledavat hostitele. Vyssi teplota urychluje zrani sporangii a dobu Zivota zoospor. Aktivita
parazita je ddna dvéma teplotnimi extrémy, pii kterych jiz neni aktivni a taktéZ optimalni
teplotou, pti které se §ifi nejrychleji. Teplotni rozmezi, pii kterych je hostitel 1 parazit schopen
rust €1 zlstat alespon aktivni, se nepiekryvaji a parazit miva obvykle toto teplotni rozpéti
mens$i. To umoznuje vznik teplotnich refugii pro hostitele, kde miiZze pieZivat bez rizika
napadeni. Nedostatek fosforu u hostitele se promitne do nizké kvality sporangii a slabé

schopnosti zoospor houbového parazita aktivné vyhledavat hostitele. NejvhodnéjSim Casem
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pro vznik epidemie je 1éto nebo zima. Dochazi zde k optimalnim kombinacim tepla a svétla,
které hraji do karet parazitovi.

Paraziti mohou aktivné ménit maximalni velikost populace hostitele a zarovenn mohou
i velikost bunék hostitele, ale vzhledem k rozdilnym pohlediim je nutné tuto problematiku
dale studovat. Parazité¢ jsou schopni vyvolat velice silné epidemie, béhem nichz uplné
zdecimuji hostitelskou populaci. Mezi nejcastéji napadané skupiny fytoplanktonu houbovymi
parazity patii rozsivky, obrnénky a zelené tasy.

Vzhledem ke stale nariistajicimu poctu masovych kultur fas by houbovi parazité mohli
mit zasadni roli jako negativni ekonomicky faktor v bioprimyslu. Ac¢koli hladseni o Skodach

zpusobenych témito parazity je zatim pomalu, tak v budoucnu by se to mohlo zménit.
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