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Abstrakt

Druhovy komplex Phytophthora alni s. . (Peronosporomycetes: Stramenopila; Cesky pliseii olSova)
piredstavuje skupinu invaznich patogent napadajicich ol$e. Siii se prevazné vodou a zpisobuji
hniloby kofenid a krckl koncici ¢asto odumienim celého stromu. Zvlasté v biehovych porostech
Casto plisobi znacné ztraty olsi a tim vyrazné zmény ekosystémi a vodnich tokl. Druhovy komplex
je velmi polymorfni a déli se na tii druhy - P. xalni, P. uniformis a P. xmultiformis. V Evropé a CR
nejbé7znéjsi je druh P. xalni. Cilem prace je shrnout vyvoj pozndani jak celého komplexu P. alni, tak i
nejvyznamnéjs$iho taxonu P. xalni, historii jeho Sifeni a vyvoj aredlu v Evropé, popsat genetickou
variabilitu a vnitini strukturu populaci, jeho ekologické naroky a zptlisoby Sifeni a na zakladé

znamych vysledki popsat soucasny stav invaze.

Klicova slova: Phytophthora alni, Peronosporomycetes, Alnus, patogen, hybridizace, rozsitreni,

brehové porosty

Abstract

Species complex Phytophthora alni s. . (Peronosporomycetes: Stramenopila) is a group of invasive
pathogens of alder trees. It spreads mainly via water and causes root and collar rot often resulting in
the death of attacked trees. Especially in riparian stands it often causes significant losses of alder
and therefore remarcable changes of ecosystems and watercourses. The species complex is very
polymorphic and divided into three species — P. xalni, P. uniformis and P. xmultiformis. The most
widespread in Europe and in the Czech Republic is the P. xalni species. The aim of this thesis is to
summarize information about P. alni complex (and especially of the most important taxon P. xalni),
to describe history of its spread and development of its area in Europe, genetic variability and inner
structure of its populations, ecology and pathways of spread and, based of the known results,

decribe the current situation of the invasion.

Key words: Phytophthora alni, Peronosporomycetes, Alnus, pathogen, hybridization, area, riparian

stands
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1.Uvod

V roce 1993 byl poprvé zaznamenan do té doby neznamy druh rodu Phytophthora, ktery na
jihu Britanie masivné poskozoval olSe (Alnus spp.). Patogen zptlisoboval vyrazné léze na kiife na bazi
kment hynoucich stromd, ze kterych byl opakované izolovan (Gibbs 1995). Izolovany druh
pripominal Phytophthora cambivora (Petri) Buisman, avSak ukazalo se, Ze oproti nému je
homothalicky, produkuje mensi a méné Zivotaschopnd oogonia a ma nizsi kardindlni teploty
(minimum, optimum, maximum). Inokula¢ni test pak rovnéz potvrdil patogenitu tohoto druhu vici
olsi. Na zakladé neobvyklych znakt a odliSného hostitelského spektra se dalo usuzovat, Ze se jedna
nejspis o novy ¢i nové zavleceny do té doby neznamy druh (Brasier a kol. 1995). V nasledujicich
letech byl tento druh, pracovné nazvany “alder-Phytophthora” (jako ¢eské jméno se obecné vzilo
plisefi olSova)(Cerny a kol. 2003, Cerny a kol. 2016, Jung a Blaschke 2004, Orlikowski a kol. 2003).

Brzy se také ukazalo, Ze se jednd o skupinu heteroploidnich mezidruhovych hybrida
neznamych druht pribuznych Phytophthora cambivora a Phytophthora fragariae Hickman (Brasier
a kol. 1995). Pozdéji byl druh popsan jako Phytophthora alni Brasier & S. A. Kirk, v ramci néhoz byly
vyliSeny tfi poddruhy (Brasier a kol. 2004). Pozdéjsi prace (Husson a kol. 2015, Ioos a kol. 2006)
vedly k reklasifikaci téchto tfi poddruhti na druhovou uroven: Phytophthora xalni (Brasier & S.A.
Kirk) Husson, loos & Margais, nothosp. nov., P. uniformis (Brasier & S.A. Kirk) Husson, loos &
Aguayo, comb. nov. a P. xmultiformis (Brasier & S.A. Kirk) Husson, loos & P. Frey, nothosp. nov.

Phytophthora xalni je vysoce polymorfni (Aguayo a kol. 2016), v Evropé nejrozsirenéjsi
(Brasier a kol. 2004) a zaroven nejagresivnéjsi druh v ramci komplexu (Brasier a Kirk 2001). Je
hybridniho ptivodu (krizenec druhych dvou druht v komplexu - Husson a kol. 2015). Phytophthora
uniformis je diploidni druh (Brasier a kol. 2004, Husson a kol. 2015) a je o néco méné agresivni nez
druh ptedchozi (Brasier a Kirk 2001). Phytophthtora xmultiformis je pomérné polymorfni, vzacné
izolovany tetraploidni hybrid zatim neznamého plvodu (Brasier a kol. 2004) a je nejméné
patogenni (Brasier a Kirk 2001).

V Ceské republice byl P. alni poprvé izolovan v roce 2001 v zapadnich Cechach pobliZ
Karlovych Vartd (Cerny a kol. 2003). Od té doby se postupné $ifi smérem na vychod, pfi¢em? se
pravdépodobné znacné rozsitil béhem povodni v roce 2002. Vyskytuje se nejen v okoli vétsich rek,
ale i mensich tokd a zplsobuje rozsahlé skody na olSich, které jsou c¢asto dominantni dievinou
birehovych porostii (Cerny a Strnadova 2010). Hlavnim zplisobem $ifeni patogenu v krajiné je
spontanni Sifeni ve formé zoospor ve vodnich tocich, na vétsi vzdalenosti pak dochazi k Sireni
s pomoci vysadbového materialu ol$i (Jung a Blaschke 2004). Spole¢na vazba Sifeni a existence
obou organismi - jak patogenu, tak jeho hostitele na prostiedi s dostatkem az nadbytkem vody - je
pii¢inou vyznamnych $kod v prostiedi (viz napt. Cerny a kol. 2017a), kde zptisobuje $kody v Fadu
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miliard korun (Cerny a kol. 2016). Vyznamné $kody byly popsany i z fady dal$ich evropskych statd,
napiiklad Anglie, Francie, Némecka & Svédska (Bjelke a kol. 2016).

Druh Phytophthora xalni je zasadnim zpisobem spojen se svym hostitelem (olsi) a to od
pocatku jeho existence, kdy se predpoklada vznik tohoto hybridniho taxonu v lesni skolce (Brasier a
kol. 1999), ptes jeho prekotné Sifeni po celé Evropé spolu se svym hostitelem a v ramci jeho
populaci (Bjelke a kol. 2016) a rychly a komplikovany vyvoj (napf. Husson a kol. 2015) az po
soucasnou slozitou popula¢ni strukturu (Aguayo a kol. 2016), ktera je pravdépodobné vyznamné
ovlivnéna i vyvojem struktury populace jeho hostiteld (Norkute a kol. nepublikovano, Stochlova a
kol. nepublikovano).

Cilem prace je na zakladé dosavadnich poznatkli shrnout vyvoj poznani komplexu P. alni,
historii $ifenf a vyvoj arealu v Evropé, popsat variabilitu a vnitrodruhovou strukturu komplexu (a
zejména taxonu P. xalni), jeho ekologické naroky a zplisoby Sireni a na zakladé znamych vysledki

popsat soucasny vyvoj invaze.
2.7Zakladni charakteristika druhu a jeho vyznam

2.1. Peronosporomycetes a Phytophthora alni

Phytophthora alni je relativné nové popsany komplex patogent naleZejicich do superskupiny
SAR, skupiny Stramenopiles, tfidy Peronosporomycetes (=Oomycetes; oomycety; Fasovky) (Adl a
kol. 2012). Oomycety mohou v mnoha ohledech pripominat houby (napft. stavbou téla) a diive byly
zatazeny do systému hub (fiSe Fungi). Oproti nim vSak maji bunécnou sténu prevazné z celuldzy,
maji diplontni Zivotni cyklus, jako zasobni latku pouzivaji mykolaminaran, zoospory maji dva
heterokontni biCiky atp. (Brasier a Hansen 1992, Erwin a Ribeiro 1996). Na zakladé vyse zminénych
znakil a predevsim molekularnich dat jsou fazeny do pribuzenstva riiznobrvek, zlativek, chaluh a
dalSich organismi (Derelle a kol. 2016, Erwin a Ribeiro 1996).

Oomycety jsou znamé predevSim jako vyznamné rostlinné patogeny zplsobujici casto
znacné ekonomické skody, napriklad rod Phytophthora, ktery by popsan vroce 1876 de Barym,
patfi mezi viibec nejvyznamnéjsi patogeny rostlin - druhy tohoto rodu kazdoroc¢né zptsobuji
celosvétové Skody ve vysi miliard dolart. Samotné jméno Phytophthora pochazi z reckych slov
phytén (rostlina) a phthord (zhouba). Patii sem treba Phytophthora infestans (Mont.) de Bary (plisen
bramborova, typovy druh rodu), Phytophthora cinnamomi Rands (plisen skoticova), Phytophthora
cactorum (Lebert & Cohn) J. Schrot. a dalsi (Erwin a Ribeiro 1996). Nejvyznamnéj$i druh
Phytophthora infestans byl pri¢inou Velkého irského hladomoru v poloviné 19. stoleti. Tehdy Irové

nasledkem jeho introdukce prisli opakované o drodu brambor, jejichz kultury tento druh zavleceny



z Ameriky za prispéni destivého pocasi zcela zdecimoval. Odhaduje se, Ze Irsko béhem hladomoru
ptislo o Ctvrtinu obyvatel, ktet{ bud’ emigrovali, nebo zemfeli hladem (Schumann 1991).
Druh P. alni byl poprvé izolovan z olSe lepkavé na jihu Britanie na poc¢atku 90. let 20. stoleti

(Gibbs 1995).

2.2. Phytophthora alni - Zivotni cyklus a morfologie

Phytophthora alni (stejné jako vétSina druhti rodu Phytophthora) je ve svém Zivotnim cyklu
vazan vyznamné na vodni prostiedi (napfr. i piidni voda), kde mohou jako dilezity prostiredek Sireni
slouzit plovouci dvoubicikaté zoospory, které pomoci chemotaxe aktivné vyhledavaji pletiva svého
hostitele (predevsim kotfenové Spicky, ale pravdépodobné i lenticely nebo mista s naruSenou
borkou), prisedaji na né a encystuji se. Pletiva hostitele posléze P. alni pomoci hyalinnich
neprehradkovanych hyf Kkolonizuje a postupné nekrotizuje. Pfi pohlavnim procesu
(gametangiogamii) se spolu setkavaji vétS$i sami¢i oogonia a mensi sam¢i antheridia, kterymi
oogonia prorustaji a antheridia jsou tedy tzv. amfigynni. Uvnitf oogonii vznika vzdy jedna oospora.
Produkce chlamydospor, které vznikaji nepohlavné a pomahaji prekonat neptizniva obdobi, nebyla
u P. alni pozorovana. Z mycelia nebo oospor v pritomnosti vody vyristaji sporangiofory, nesouci
sporangia, ktera produkuji velké mnoZstvi nepohlavnich dvoubicikatych zoospor (Bjelke a kol.
2016, Erwin a Ribeiro 1996, Lonsdale 2003).
struktura druhového komplexu) - P. xalni obvykle pritisklé uniformni kolonie s vatovitym
vzduSnym myceliem (viz obr. 1), jehoz optimalni rdstova teplota je 23-25°C. Kmeny jsou
homothalické (k pohlavnimu procesu staci jeden jedinec) a produkuji velké mnozstvi amfigynnich
antheridii spolu se sférickymi oogonii (primér 28-55 pm). Oogonia maji ve vétSiné pripadid
ornamentované stény (viz obr. 1). Mnoho oospor byva abortovanych, nékdy az 60 %. Sporangiofory
jsou jednodusSe nebo sympodialné vétvené s koncovymi elipsovitymi az vejcovitymi sporangii (38-
65 x 25-41 pum; Cerny a Strnadova 2010). Druhy nejéastéji izolovany druh P. uniformis ma oproti
tomu oogonia v typickém pripadé bez ornamentace (viz obr. 1) a abortovanych, nebo netypickych

oospor je velmi maly pocet (<10 %) (Brasier a kol. 2004).



Obr. 1: Phytophthora alni. (A) Kolonie P. xalni (Foto K. Cerny); (B) Kolonie P. uniformis (Foto K. Cerny); (C)
Amifigynni antheridium a ornamentované oogonium P. xalni (Foto S. Pecka a 0. Koukol); (D) Amfigynni

antheridium a oogonium P. uniformis (Foto S. Pecka a 0. Koukol)

2.3. Olse jako hostitel P. alni

Olse (Alnus spp.) obecné nejsou piilis kompeti¢né zdatné stromy (vadi jim napriklad zastin),
avSak rostou rychle a jsou dobi‘e adaptované pro rist na podmacenych stanovistich a v mistech, kde
neni prilis vysoka konkurence okolnich stromi (tj. napf. brehy vodnich tokli, mokrady, atp.). Za
pomoci symbiotickych bakterii dovedou poutat vzdusSny dusik a tak tolerovat i hor$i pldni
podminky. Po zaloZeni kofenového systému zvladaji i sussi obdobi roku, avsak velmi mladé stromy
jsou k suchu nachylné, a tak se 1épe ujimaji v mistech s dostatkem vody (McVean 1953, Claessens a

kol. 2010).



Alnus glutinosa (L.) Gaertn. (olSe lepkava) je ze vSech druhti ol$i v Evropé nejrozsirenéjsi.
Dortista az do vysky 35 m, ma kuzelovitou korunu a spiSe srdc¢ity korenovy systém. Je to drevina
kratkovéka a jen zcela vyjimecné se mizZe dozit 200 let. Je naro¢na na svétlo a vlihu v ptidé. Roste na
podmacenych a tézkych ptdach, prevazné na Fi¢nich birezich. Casto se pouziva ke zpevnéni biehti
nebo ke stabilizaci svahii (Uradni¢ek a kol. 2001).

Alnus incana (L.) Moench (olSe Sedd) se vyskytuje ve stfedni a vychodni Evropé a v jiZnich
oblastech svého vyskytu roste piedevsim v horskych oblastech. Doriista aZ do vysky 20 m a zcela
vyjimecné se doziva 100 let. Dobie zvladd mrazy a staci ji kratkd vegetacni doba. Dobfte toleruje
sucho i zaplavovani a stejné jako Alnus glutinosa stabilizuje svahy a ri¢ni brehy, ¢asto na Stérkovych
naplaveninach (Uradni¢ek a kol. 2001).

Duschekia alnobetula (Ehrh.) Pouzar je horsky kerovity druh olSe, vyskytujici se prevazné
v Alpach. U nas se prirozené vyskytuje v jiznich Cechach, ale byl do fady zejména horskych oblasti
introdukovan. Muze byt az 3 m vysoky, snasi jen slaby zastin. Kofenovy systém je dobte rozvinuty a
brani erozi (Uradniéek a kol. 2001).

Alnus cordata (Loisel.) Desf. (olSe srdcita) je druh mediteranni, ktery preferuje teplejsi klima
(Jung a Blaschke 2004).

Olse tvori jednu ze zakladnich sloZek brehovych porosti podél vodnich tok v Evropé.
Pomoci c¢lenitych korenovych systémi stabilizuji biehy a vytvari prostredi k Zivotu mnoha druhti
bezobratlych, ktefi poté slouzi jako potrava rybam atd. Produkce dusiku je mezi stromy rostoucimi
v podobném prostiedi ojedinél3, je zasadni z hlediska kolobéhu Zivin a zaroven umoziuje vyuziti
dieviny v melioracnich vysadbach. Nezanedbatelna je i produkce kvalitniho dreva, které se vyuziva
tfeba pii vyrobé papiru nebo v truhlarstvi (Claessens a kol. 2010, Bjelke a kol. 2016, McVean 1953).

Olse je jediny znamy prirozeny hostitel P. alni - patogen je zndm ze ctyt evropskych
(A. glutinosa, A. incana, A. cordata a Duschekia alnobetula) a dvou severoamerickych (A. rubra Bong.
a A. incana tenuifolia (Nutt.) Breitung) taxonti (Adams a kol. 2010, Brasier a kol. 2004, Ioos a kol.
2006, Sims a kol. 2015). V Ceské republice byl zjistén na A. glutinosa a A. incana (Cerny a Strnadova
2010).

2.4. Phytophthora alni a fytoftorova hniloba olSsi

Phytophthora alni s. 1. bez svého hostitele preziva jen velmi omezenou dobu, coz se potvrdilo
v Bavorsku, kde po vykaceni napadenych vysadeb ol$i doslo béhem dvou let i k vymizeni patogenu
(nikoliv vSak jinych druhi r. Phytophthora), coZ ukazuje na silnou vazbu druhu P. alni na olSe a
zarovell jeho potiZe s preZivanim v prostfedi bez pritomnosti hostitele (Jung a Blaschke 2004).
Phytophthora alni zplsobuje onemocnéni ol$i nazyvané fytoftorova hniloba kofend a krckid olse,

nebo jen zkracené fytoftorova hniloba olsi (Cerny a kol. 2016).
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Hlavnim prostfedkem Sifeni jsou pravdépodobné zoospory. Patogen do pletiv svych
hostitelti miize pronikat nékolika zptlisoby. Zoospory jsou schopny napadat piimo jemné koienové
vlaseni vystavené infekci, nicméné tento zptisob neni pravdépodobné z epidemiologického hlediska
piilis vyznamny. V praxi jsou podstatné vyznamnéjsi infekce krcki a hornich stran hlavnich koient,
které v terénu prevazuji. Ve vysadbach, které nebyly vystaveny zaplaveni a kde k infekci dosSlo skrze
jemné koreny v ptidé, trvalo osm let, neZ patogen dosahl krcku, poté ovsem doslo k intenzivnimu
rozvoji infekce, kdy patogen prorostl skrz kmen o 40 cm béhem jediného roku (Lonsdale 2003).
Krcky a horni strany hlavnich kofentl jsou c¢asti, kde jsou pozorovany nejvétsi léze a které jsou
pravdépodobné nejcastéji vystaveny infekci pri zaplaveni, kdy jsou infekénim inokulem plovouci
zoospory Ci kolonizované zbytky pletiv unaSené vodou (Lonsdale 2003).

Symptomy fytoftorové hniloby koreni a kr¢ki olSe zptisobené P. alni zahrnuji nejen cernani
napadenych a odumfelych kofent hostiteld, ale také vytoky tmavych pigmentd na bazi kmene na
povrchu borky (nebo v jejich trhlindch) nad nekrotizovanymi pletivy (viz obr. 2), které jsou zvlast
patrné v lété a zacatkem podzimu. Po odstranéni borky jsou casto vidét oranZové az Cervené
jazykovité nekrozy vodivych pletiv, které mohou byt i nékolik metrti dlouhé a v obdobi nejvyssi
aktivity patogenu mohou prirlistat i o 3-7 mm denné. V disledku odumreni ¢asti korenového
systému Ci preruSeni transportu vody a zZivin v diisledku nekrotizace krcku dochazi ke zménam
v nadzemnich ¢astech rostlin. Napadné je zejména Zloutnuti olisténi (nedostatek dusiku pro syntézu
chlorofylu), zmenSeni a ridnuti olisténi. Pozdéji dochazi k usychani koncovych vétvi a pozdéji i vétvi
nizsich radd a prosychani korun. Tyto symptomy jsou obvykle viditelné uz z velké dalky a
v birehovych porostech jsou patrna ohniska napadenych a odumirajicich stromt (viz obr. 2). Pokud
je napadeni intenzivni, umiraji dospélé stromy béhem nékolika let nebo jsou nenavratné poskozeny.
Mladé stromy umiraji ¢asto uz po prvnim roce silného napadeni (Cerny a Strnadova 2010).

Uhyn ol$i zpGsobuje vyznamné ekosystémové $kody - redukce korun ol$i a tim padem
zastinu muize vést ke zvyseni teploty vody, nardstu biomasy fas a eutrofizaci, redukce koienovych
systému vede ke zvySené erozi a zménam v Koryté toki, i ekonomické skody. Pokud olSe z urcité
lokality vymizi, mohou ziistat brehy uplné beze stromi, nebo mohou olSe nahradit jiné druhy,
kterych vsak na stejnych lokalitich nedovede riést ptili§ mnoho (Bjelke a kol. 2016, Cerny a kol.
2016, Thoirain a kol. 2007).

Mezi mozné nahrady patii treba vrba nebo jasan, ktery je vSak v posledni dobé pod tlakem
jiného patogenu - Hymenoscyphus fraxineus (Landolt a kol. 2016). Problém s obtiZnou ndhradou olsi
je obzvlast vyznamny v borealnich oblastech, kde je obecné diverzita dievin nizsi nez v teplejsich

oblastech (Bjelke a kol. 2016).



Obr. 2: Fytoftorova hniloba koreni a krcka olse. (A) Nekrdzy vodivych pletiv pod borkou; (B) Charakteristické
vytoky exudati na kmenech mladych ol$i; (C) Ohniskovité chfadnuti porostu (Foto S. Pecka)

3.Struktura druhového komplexu P. alni s. L.

Brzy po objevu napadenych olsi a izolaci ptivodce jejich onemocnéni se ukazalo, Ze se jedna
o okruh heteroploidnich mezidruhovych hybridi neznadmych druht pribuznych P. cambivora a P.
fragariae, jehoZ jednotlivé linie byly pojmenovany jako standardni forma, némecka, holandska,
Svédska a anglicka varianta (standard form, German, Dutch, Swedish and U.K. variants), jejichZ
zastoupeni se v jednotlivych zemich liSilo (Brasier a kol. 1995). Po popisu druhu P. alni byla jeho
vnitrodruhova variabilita doCasné vyteSena na trovni jednotlivych poddruhti: P. alni subsp. alni,
(kam byla zarazena standardni forma), P. alni subsp. uniformis (Svédska varianta) a P. alni subsp.
multiformis, kam byly zarazeny némecka, holandska a anglicka varianta (Brasier a kol. 2004).
Francouzsti genetici (Husson a kol. 2015, Ioos a kol. 2006) pozdéji na zakladé studii jaderné a
mitochondriadlni DNA dokazali, Ze P. alni subsp. alni vznikl opakovanou hybridizaci druhych dvou
poddruhi. P. alni subsp alni je allotriploidni hybrid allotetraploidniho P. alni subsp. multiformis a
diploidniho taxonu P. alni subsp uniformis. Tento vysledek vedl k reklasifikaci téchto tfi poddruhi a
jejich povySeni na druhovou uroven: Phytophthora xalni, Phytophthora uniformis a Phytophthora
xmultiformis (Husson a kol. 2015).

3.1. Phytophthora uniformis a Phytophthora xmultiformis

Druh P. uniformis je zndm z Evropy a jako jediny z komplexu i ze Severni Ameriky z Aljasky a
Oregonu (Adams a kol. 2010, Aguayo a kol. 2013). Aguayo a kol. (2013) studovali diverzitu obou
populaci pomoci analyzy mikrosatelitd a vysledky porovnali pomoci Simpsonova indexu (D), indexu

vyrovnanosti (E) a indexu klonalni bohatosti (R). V ramci severoamerické populace identifikovali
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sedm genotypd, zatimco v evropské pouze tfi, obé populace se navic vyznamné liSily ve vSech
sledovanych indexech - v ramci evropské byla zjisténa napt. nizka genotypova bohatost (D=0,18) a
vyrovnanost (E=0,14) oproti severoamerické (D=0,75; E=0,65). Na zakladé nizké genotypové
bohatosti (do dominantniho genotypu nalezelo 91 % izolati), a spiSe klonalni struktury populace
tohoto druhu v Evropé, a naopak velké rozmanitosti severoamerickych populaci usoudili, Ze byl
tento druh odtud do Evropy zavlecen. Jeho introdukce a nasledné rozsiteni (pravdépodobné
z lesnich Skolek - Jung a Blaschke 2004) pak vedlo k hybridizaci s druhem P. xmultiformis, jehoZ
plivod a predci jsou vsak i vzhledem k tomu, Ze je izolovan velmi zridka, stile neznami (Aguayo a
kol. 2016, Ioos a kol. 2006). V ramci tohoto druhu bylo v rdmci Evropy zjiSténo 5 genotypt, indexy
diverzity byly vys$si nez u P. uniformis (D=0,59; E=0,72) a do dominatniho genotypu naleZelo 56 %
izolatd (Aguayo a kol. 2016).

Vysledkem hybridizace zminénych druht je tedy triploidni druh P. xalni, ktery ve vétSiné
oblasti oba své rodi¢e nahrazuje (Redondo a kol. 2015, Brasier a Kirk 2001), jejich diverzita vSak

byla ¢astecné ,fosilizovana“ v subgenomech dcerinného druhu (Aguayo a kol. 2016).

3.2. Phytophthora xalni

Simulovanym KkriZenim dostupnych rodicovskych linii se podarilo odhalit pravdépodobné
piredky 89 % izolati P. xalni. V ramci prace bylo rovnéz identifikovano 30 rtiznych multilokusovych
genotypl (nékteré z nich nebyly v populacich rodicovskych druhti zachyceny). U nékterych izolati
stejného multilokusového genotypu byla nalezena riizna mitochondrialni DNA pochazejici bud’ od
jednoho, nebo druhého piedka. To naznacuje moznost vicenasobného kiizeni mezi stejnymi predky,
pricemz mitochondrie mohly prijit od jednoho, nebo od druhého. VétSina (80 %) izolati méla
mitochondrie pravdépodobné pivodem od P. xmultiformis (Ioos a kol. 2006, Aguayo a kol. 2016),
coz znameng, ze kmeny P. uniformis Castéji slouzily v pohlavni hybridizaci jako kmeny anteridialni.
Na zakladé kombinované analyzy mikrosateliti a mitochondrialni DNA se ukazalo, Ze k hybridizaci
obou druhti doslo prinejmensim 13x (Aguayo a kol. 2016).

V ramci analyzy jednotlivych subgenomi P. xalni se pracovalo s 34 riznymi alelami celkem
pro 12 rlznych lokust. Polymorfismus byl obecné nizky, avSak kazdy lokus vykazoval
polymorfismus minimalné u jednoho z druhi z komplexu P. alni. Nejvice alel bylo spole¢nych bud’ P.
uniformis a P. xalni (12), nebo P. xmultiformis a P. xalni (14). V ramci P. xalni se podartilo vSechny
alely priradit k jednotlivym subgenomtim. Tti alely byly nalezeny jen u P. xalni, a protoze byly
nalezeny vzdy jen u nékolika jedinct, byly to pravdépodobné nové vzniklé mutace. U P. uniformis
byly zaznamenany Ctyti unikatni alely, pricemz tri z nich byly detekovany jen v ramci americkych
populaci. U P. xmultiformis Zadna unikatni alela detekovana nebyla a jedna alela byla sdilena mezi

vSemi tiemi druhy (Aguayo a kol. 2016).



3.3. Vyvoj vnitrodruhové struktury uvnitr P. xalni

Prizkum variability ukazal, Ze druh P. xalni je sice znacné polymorfni (bylo detekovano 26
genotypll), nicméné indexy diverzity byly nizké i v nejlepsim pripadé stredni (R=0,05, D=0,35,
E=0,29; Aguayo a kol. 2016). V ramci zkoumané populace byl zjistén jeden dominantni genotyp,
zahrnujici cca 80 % z celkového poctu 269 studovanych izolatli, osm genotypt se tfemi az deseti
izolaty a 17 genotypl bylo zachyceno jednou (Aguayo a kol. 2016). V ramci nasledujici studie
pokryvajici i Ceskou populaci (Norkute a kol. nepublikovano) byl celkovy obrazek potvrzen,
nicméné bylo detekovano pomoci stejné metodologie dalSich 24 vzacnych, lokalné se vyskytujicich
multilokusovych genotypi. V Ceské republice bylo celkem potvrzeno 21 z téchto genotypd, pii¢emz
dominantni genotyp oznaceny jako Pxa-1 (popr. MLG Pxa-1) tvoril 51 % populace. Mnoho z téchto
vzacnych genotypli vzniklo po ztraté alel a heterozygozity prevazné v ramci subgenomu
P. xmultiformis, ktery je pravdépodobné méné stabilni nez subgenom P. uniformis. Ztrata
heterozygozity by mohla jeho stabilitu zvysit nebo by mohla slouzit jako adaptace na stresové
podminky nebo by to mohl byt jen vysledek genetického driftu v izolované populaci, kterd mohla
vzniknout napftiklad po vyznamném ubytku olSi zplisobeném patogenem c¢i nasledkem kaceni
poskozenych porosti olsi (Norkute a kol. nepublikovano).

Pomoci Bruvovy vzdalenosti a PCA (analyza hlavnich komponent) byla dale zjiSténa
populacni struktura P. xalni. Druh byl rozdélen do tii shlukd, které byly pro ucely studie oznaceny
jako A, B a C (viz obr. 3) - v nejcastéji zastoupeném shluku (A) bylo 91 % izolatt pochazejicich v
podstaté z celého arealu P. xalni, avSak nejvice ze zdpadni Evropy. V druhém shluku (B) byly
soustiredény izolaty z vychodni ¢asti arealu druhu (tj. napt. Polsko, Mad'arsko). K obéma shlukiim se
diky multilokusovym genotypim podarilo prifadit i vSechny tri evropské rodi¢ovské linie P.
uniformis. Neprili§ jasna zlstala situace shluku posledniho (C), nejmenstho sdruzujici nevelké
mnozstvi izolatd z Némecka, Francie a Anglie (Aguayo a kol. 2016), kde v danych lokusech chybély
alely - tudiz jejich predpokladany rodi¢ nebyl dosud izolovan. Vzhledem k tomu, Ze vSechny tyto
izolaty byly zachyceny v zapadni Evropé, kde se P. xalni vyskytuje dlouhou dobu, 1ze vzhledem
k jeho vyssi virulenci (viz - Redondo a kol. 2015, Stochlova a kol. 2013) piedpokladat, Ze jejich
rodicovsky genotyp mohl byt jiz vytlacen, nebo byl tak vzacny, Ze se ho nepodatilo zachytit. Z
Casového hlediska se ukazalo, Ze izolaty z nejméné zastoupeného shluku (C) byly nasbirany vétSinou
okolo roku 1999, tedy v CasnéjSich fazich interakce populaci obou taxon(, a naproti tomu izolaty

z druhych dvou skupin vice kolem let 2006 a 2007 (Aguayo a kol. 2016).



Obr. 3: Populacni struktura P. xalni odhalena pomoci Bruvovy vzdalenosti a PCA. Popis shluki je uveden

v textu. Pfevzato z Aguayo a kol. (2016) a upraveno

S postupem casu také statisticky signifikantné rostlo zastoupeni hlavni linie (MLG Pxa-1)
v populaci, a tedy klesalo mnozZstvi unikatnich genotypt P. xalni (Aguayo a kol. 2016). To mohlo byt
zpusobeno genetickym driftem, ktery mohl vzacnéjsi populace eliminovat, napriklad béhem pro
P. xalni nepriznivych podminek jako je horké léto nebo mraziva zima, avsak ten se projevuje spisSe u
mensich izolovanych populaci (Aguayo a kol. 2014, Cerny a Strnadovéa 2012). Druhé vysvétleni by
byla rozdilna biologicka zdatnost (fitness) jednotlivych linii P. xalni, a tim padem ptirozeny vybér ve
prospéch nejzdatnéjsi linie. Jaky mechanismus stal za vzristajici dominanci jediné linie, neni jasné.
Vysledek - tedy zjistény pokles diverzity uvniti taxonu - mohlo vsak ovlivnit nevhodné vzorkovani
populace. Napf. v roce 2009 bylo ziskdno 42 % vSech hodnocenych vzorkl P. xalni, pricemz
prevazna jejich ¢ast ziskand v tomto roce (56 %) pochazela z Madarska z geograficky velmi
omezené oblasti (feka Répce a reka Zala spolu s jezerem Balaton, kam se vléva) a dalsi velké
mnozstvi vzorkli pochazelo z geograficky vymezenych oblasti Francie a Belgie (feky Sevre,

Niortaise, Loira, Maza; Aguayo a kol. 2016; Supplemental material - Table S1). Drtiva ¢ast vzorkd z

vV,
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Klonalni bohatost. Mohlo se ovSem stejné tak jednat o populace vyrazné ovlivnéné zakladatelem,
kterym byl pravdépodobné pravé dominantni (obr. 4; Aguayo a kol. 2016) a zaroven nejvice
patogenni genotyp (Stochlovd a kol. nepublikovano), coZ by nejen vyrazné ovlivnilo celkovy

vysledek, ale i jeho interpretaci (Norkute a kol. nepublikovano).

P~
o T *
(F=12.1,R?=0.559, p=0.013)

0.6
I

0.5

Klonalni bohatost
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0.2

1996 1998 2000 2002 2004 2006 2008
Rok

Obr. 4: Zmény indexu klonality P. xalni od pocatku Siteni v Evropé. Pokles genotypové diverzity je zplisoben

vzristajici dominanci nejrozsirenéjsiho genotypu Pxa-1. Pfevzato z Aguayo a kol. (2016) a upraveno

Opacny trend naznacuji dvé recentni studie, které ukazuji naopak na pokles frekvence
vyskytu hlavni linie P. xalni (MLG Pxa-1) v pribéhu evoluce patogenu a zvysSovani podilu novych
linii (které jsou signifikantné méné patogenni) odvozenych od ptvodni linie ztratou heterozygozity.
Dominantni MLG Pxa-1 byl v nékterych zemich pravdépodobné zakladatelem populace - velmi
vysoky podil v populaci P. xalni ma kuptikladu v Litvé, kde je pravdépodobné okrajovy areal druhu,
nebo v hornatém Svycarsku, kde se patogen vyskytuje pomérné kratkou dobu. Naopak v jinych
oblastech, kde uZ se vyskytuje del$i obdobi (napt. Cechy), jeho zastoupeni klesa (Norkute a kol.
nepublikovano, Stochlovd a kol. nepublikovano). Studie také odhalily, Ze struktura lokalnich
populaci je do urcité miry urcovana jednotlivymi ri¢nimi systémy, které jsou od sebe izolovany, a
tak se v nich mohou lokdlni populace vyvijet oddélené (Norkute a kol. nepublikovano).
Pravdépodobné zde ma znacny vyznam i geneticky drift. Proces, ktery pravdépodobné probiha
napf. na tzemi Cech vramci druhu P. xalni - tedy postupné hromadéni mutaci v izolovanych
populacich patogenu a sniZovani jejich fitness - se nazyva Mullerova rohatka (Milgroom 2015).
Postupna stabilizace populaci méné virulentnich linii davd nadéji na postupnou stabilizaci

patosystému olSe-Phytophthora alni a zmirnéni vyznamu a dopadu fytoftorového odumirani olsi.

Situaci pak miiZe napomoci i variabilita v rezistenci populaci olsi a v diisledku by tak mohlo dojit i k
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dil¢i obnové populaci olsi v brehovych porostech a posileni jejich vyznamu a stabilizac¢nich a

ekologickych funkci (Stochlova a kol. nepublikovano).

4.Vyskyt patogenu a rozsah Skod

4.4, Evropa a svét

Phytophthora alni je jeden z nékolika patogenii stromt, které momentalné zplsobuji
vyznamné $kody v bfehovych porostech vodnich tokti v Evropé (Bjelke a kol 2016). Patogen P. alni
byl poprvé objeven na jihu Velké Britanie v roce 1993. V priibéhu roku 1994 se ukazalo, Ze stromi
se symptomy choroby, kterou patogen zptsobil, zde bylo znatné mnozstvi, prevazné v biehovych
porostech, ale nékdy i v rdmci vétrolama nebo novych lesnich vysadeb, které mohly byt i zna¢né
vzdalené od vodnich tokd (Gibbs 1995). Brzy poté byl patogen objeven i v severozapadnim
Némecku (Hartmann 1995), Francii (Streito a kol. 2002) a Rakousku (Cech 1997). Nasledné, s tim
jak se zvysilo povédomi o patogenu, byl zjiStén v celé Fadé dalSich statd zapadni a stiedni Evropy -
Belgii, Nizozemsku, Cesku, Polsku, Mad’arsku atd. (Brasier a kol. 2004, Cern)'/ a kol. 2003, De Merlier
a kol. 2005, Orlikowki a kol. 2003, Szabé a kol. 2000) a v prilehlych oblastech jizni (severni Italie -
Santini a kol. 2001) i severni Evropy (Svédsko - Redondo a kol. 2015, Olsson 1999) V posledni dobé
byl patogen, jak se postupné jeho areal rozsifoval, zjistén napiiklad ve Spanélsku (Pintos a kol.
2010) a Portugalsku (Kanoun-Boulé a kol. 2016). Podrobnéjsi mapa rozsifeni z roku 2016 viz
obrazek 5.

Kromé Evropy byl patogen nalezen i v Severni Americe. Poprvé na AljaSce (Adams a kol.
2008) a nasledné i v Oregonu, avsak jednalo se pouze o druh P. uniformis, ktery je tam plvodni,
Siroce rozsitreny, ne tolik agresivni a byl odtud pravdépodobné zavlecen do Evropy (Aguayo a kol.

2013).

V nékterych statech a uzemich, kde se patogen ploSné rozsiril, probéhly podrobnéjsi
prizkumy jeho distribuce a zpiisobt sSiteni. Prizkumy a mapovani byly zpravidla zaméreny na olSe
a na zakladé symptomid onemocnéni zpisobeného P. alni, popsanych v Kkapitole zakladni
charakteristika, bylo poté popisovano rozsifeni. Napf. v Anglii se ukazalo, Ze patogen je Siroce
na poloviné vSech lokalit s vyskytem olSe (oproti tomu tfeba ve Skotsku, kde bylo ols$i také mnoho,

byl zaznam pouze z jednoho mista). Vysledky naznacovaly, Ze pravé probihala epidemie choroby,

protoZe v pribéhu vyzkumu mezi lety 1994 a 1996 pribylo stromi se symptomy choroby o 45 %, a
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mrtvych stromt dokonce témér 100 % (stale to vsak bylo cca 8 % z celkového poctu olsi) (Gibbs a
kol. 1999).
N
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Obr. 5: Mapa rozsireni patogenu v roce 2016. Prevzato z Bjelke a kol. (2016) a upraveno

Ve Francii bylo pozorovano prvni vyznamnéjsi odumirani olsi na zacatku 90. let minulého
stoleti. OlSe lepkava je ve Francii rozsirena podél mnoha fek a potokd a dominuje v nékterych

vlhéich lesnich ekosystémech. Casto se sazi pro zpevnéni bieht, nékdy v kombinaci s dal$imi druhy.
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Prvni znamKky mozné pritomnosti P. alni ve Francii pochazi z pocatku 90. let. V roce 1995 zacalo
nékolik instituci na zakladé poZadavku Evropské unie patrat po P. alni. Ta byla poprvé nalezena v
roce 1996 na vychodé Francie (Lotrinsko) a nezavisle na tom také v jihozapadni Francii (oblast
Landes). Poté se v letech 1997 a 1998 pristoupilo k rozsahlejsimu prizkumu, kdy se na zakladé
symptomi patralo po dalSich napadenych stromech a z jednotlivych lokalit se poté odebiraly
vzorky. Nejcastéji byl druh P. alni zjiStovan ve vychodni a zapadni Francii. PoCet napadenych nebo
mrtvych stromi se vSak na jednotlivych lokalitach ¢asto znacné liSil (od méné nez 5 % stromi az k
témér 65 %). Néktera pozorovani také ukazovala, Ze se patogen dovede v nékterych lokalitach Sirit
velmi rychle. Patogen byl nalezen nejen v birehovych porostech mnoha vétsich rek (Sara, Mosela,
Oise, Marna, Charente, Lot, aj.), ale i na jejich pritocich, v prilehlych rybnicich, jezerech a i v mensSim
poctu sezonné zaplavovanych lesich. Nejvyssi incidence choroby byla pozorovana v okoli reky
Charente na zapadé Francie. Zde bylo také pozorovano, Ze stromy nejbliZe vodé jsou obvykle nejvice
napadené. Na lokalitach byly casto pritomné mrtvé, nemocné i zdravé stromy vedle sebe. Kromé P.
alni byly z olsi izolovany i jiné druhy hub, ale byly nejcastéji nalezeny na starSich lézich
zpusobenych P. alni, coz by odpovidalo teorii, Ze P. alni je primarni patogen a poté, co strom oslabi,
miiZe byt ten napaden dalSimi druhy. Patogen ve Francii tehdy nebyl nalezen v lesnich Skolkach.
Symptomy choroby byly nalezeny také ve Francouzském stiedohoti, ale P. alni se zde nepodaftilo
izolovat. Vétsina poskozeni olsi zde byla ptripisovana suchu, poklesu hladiny podzemni vody, mrazu
nebo kroupam (Streito a kol. 2002).

V Némecku byl patogen zjistén nejen na severozapadé (Hartmann 1995), ale i jinde - napf. v.
roce 1998 v mokiadnich lesich v biosférické rezervaci Spreewald v Braniborsku (Schumacher a kol.
2006), kde jsou olse dominantnim druhem a je zde Siroce rozvétvena sit vodnich tokd. V dobé prvni
izolace P. alni zde bylo jen malo stromi s typickymi symptomy. Béhem nékolika let se zde ale diky
vhodnym podminkdm druh P. alni Siroce rozsiril - v roce 2003 uz bylo napadenych priblizné 20 %
stromd (Schumacher a kol. 2006). Velmi problematickou se vSak P. alni stal ve spolkové zemi
Bavorsko. Od roku 1980 zde bylo vysazeno diky dotacim mistni vlady a EU mnoho novych porostt
olsi (Alnus glutinosa, Alnus incana). Tyto snahy byly zaméreny na zalesnéni byvalé zemédélské ptdy,
nahrazeni smrkii na podmacenych stanovistich a poté hlavné na odstranéni skod po orkanu z ledna
1990. Olse se k zalesnéni urcitych lokalit velmi hodily zejména pro jejich schopnost stabilizovat
biehy vodnich toki, zpevnit prudké svahy, zlepsit vlastnosti pidy a diky produkci kvalitniho dieva
(Jung a Blaschke 2004). Mapovani porostt olsi napadenych P. alni odhalilo, Ze je patogen pritomen v
okoli vétsiny zkoumanych tokl (ty dohromady méri kolem 4500 km i s tiseky, kde patogen nebyl
nalezen, nebo nebyl vyzkum provadén) a navic i kolem mnoha drobnych struh a piikopl. Podél
nékterych rek, kde byly symptomy onemocnéni pozorovany uz v osmdesatych letech minulého
stoleti, prevysoval podil poSkozenych drevin 50 %. V lesnich porostech byly napadené olSe nalezeny

celkem na ploSe 1655 ha, priemz z toho bylo 85 % na nové vysazenych plochach a na
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zaplavovanych nebo vlh¢ich stanovistich. Kdyz byl P. alni nalezen na stanovistich starsich nez 20 let,
byla to obvykle mista sezénné zaplavovand nebo mista, kam mohla odtékat voda znovych,
infikovanych vysadeb olsi. Z vySe feCeného vyplyva, Ze P. alni byl na mnoha mista pravdépodobné
zavleCen spolu se sazenicemi ze Skolek a Ze je to pravdépodobné hlavni zpisob, jakym se zde
patogen Sifi na del8i vzdalenosti. OlSe se navic ¢asto sazeji na trvale nebo sezénné zaplavovana
stanovisté, coZ nahrava patogenu, ktery se odtud pak miiZe snadno Sirit pomoci zoospor (Jung a

Blaschke 2004).

4.5. Ceska republika

Vzhledem k tak masivnimu rozsifeni patogenu v oblasti Bavorska (Jung a Blaschke 2004) a
jeho vyskytu v sousednim Rakousku (Cech 1997) se nelze divit, Ze byl objeven i v Ceské republice,
kde byl poprvé izolovan v roce 2001 v severozapadnich Cechach pobliz Karlovych Vari (Cerny a kol.
2003). Velmi pravdépodobné se patogen na Uzemi statu jiz vyskytoval del$i dobu, protoZe na
Jindrichohradecku bylo popisovano chradnuti ol$i se symptomy ¢astecné odpovidajicimi napadeni
P. alni uz v 80. a 90. letech minulého stoleti (Jan¢arik 1993). Vzhledem k dalSimu studiu v zjiSténych
chiradnoucich porostech, kdy se pric¢inu poskozeni nepodarilo uspokojivé vysvétlit (Strukova a kol.
1996) a vzhledem k souvisejicimu vyskytu patogenu v sousednim Rakousku (Litschau; Cech 1997),
ktery je propojen ficnim systémem s Ceskymi chradnoucimi porosty, by se dalo usuzovat, Ze zde
byla choroba také uz pred rokem 2000 (Cerny a Strnadova 2010). Do roku 2010 byl patogen $iroce
bi‘ehové porosty ol$i nebo periodicky zaplavované lokality (Cerny a Strnadova 2010).

Podrobny priizkum rozsireni choroby v biehovych porostech v povodi Vitavy byl proveden
mezi lety 2012-2016. Patogen byl nalezen v okoli vétSich i menSich tokl v celkové délce pres
5900 km (celkova délka zkoumanych vodnich toki byla vice nez 9600 km; viz obr. 6), pfiCemz tento
udaj mohl byt jesté do urcité miry podhodnocen. Z toho na 592 km bylo napadeni tak masivni, ze
ohroZovalo stabilitu celych brehovych porostl. Vétsi skody a vyskyt P. alni byly prokazatelné v
mistech s pomalejsSim proudénim vody a obecné na olSich, které rostly v tésné blizkosti vodniho
toku (Cerny a kol. 2017a). Celkové $kody zpflisobené v biehovych porostech v povodi Vltavy se
pohybuji v ¥4du miliard korun (Cerny a kol. 2016).
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porostech povodi Vitavy

Vyskyt fytoftorové hniloby ol3i
-~~~ absence choroby
roztrouseny vyskyt
~r~ hromadny vyskyt

nemapovano

Obr. 6: Rozsiteni P. alni v povodi Vltavy. Prevzato z Cerny a kol. (2017a) a upraveno

V lesnich porostech byla v CR choroba nalezena na 50 % zkoumanych lokalit, pficemz asi
80 % z nich bylo v blizkosti vodniho toku, odkud byly pravdépodobné kolonizovany. Skody ¢asto
nebyly tak zavazné jako v brehovych porostech. Z hlediska predikce potencialnich $kod se ukazalo,
Ze nejvice ohrozené jsou vétsi souvislé porosty olsi v blizkosti vodnich toki, kterych je stale velky
pocet na Moravé a ve Slezsku, kde se druh P. alni je$té v takové mite nerozsitil (Cerny a kol. 2015b,
Cerny a kol. 2017b). Byl proveden i priizkum v lesnich $kolkach, avsak vtakové mife, jako
v Bavorsku se zde patogen nevyskytoval, navic byl casto nalézan i ve starSich porostech olsi. Jako

duilezitéjsi se tedy prevazné ze zacatku invaze jevilo Sifeni vodni cestou (viz Cerny a kol. 2015a).

5.Sifen{ patogenu a epidemiologie choroby

Druh Phytophthora alni s. 1. je nalézan ve vSech prostiedich, kde roste jeho hostitel.
Nejcastéji je nalézan v birehovych porostech, vyskytuje se ale i v lesnich vysadbach nebo v lesnich
Skolkach (Jung a Blaschke 2004, Bjelke a kol. 2016). Jednotlivé druhy P. xalni, P. uniformis a P.
xmultiformis se 1iSi mirou patogenity k olsim, priCemz nejvice nebezpecny je P. xalni, ktery je velmi
agresivni a zarovei v Evropé $iroce rozs$iteny (Brasier a kol. 2004). Naptiklad v Ceské republice se
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na populaci komplexu P. alni podili asi z 88 % P. xalni a z 12 % P. uniformis (P. xmultiformis zde
dosud nebyl nalezen). Pricemz P. uniformis je nalézan spiSe ostriivkovité ve vyssich polohach nebo v
okoli drobnéjsich toki, zatimco P. xalni se vyskytuje ve velké mifre v nizinach nebo v okoli vétsich
fek (Stépankova a kol. 2013).

Nejvyssi podil olsi napadenych P. alni je v nizSich polohach a v okoli pomalu tekoucich
velkych fek. Naopak u toki s rychlym proudénim vody je podil mensi (Thoirain a kol. 2007).
Napriklad Streito a kol. (2002) poukazovali na vyssi podil napadenych olsi v okoli jezer v porovnani
s nedalekou rekou. To, Ze je vice napadenych ol$i na dolnich tocich, miZe mimo jiné souviset se
zplsobem S§ifeni patogenu (tj. po proudu). Stredni a dolni toky ek jsou zaroven vice poznamenany
¢innosti lidi, a tak mtiZe dochazet k ¢astéj$imu zavleéeni patogenu (Cerny a kol. 2017a, Thoirain a
kol. 2007).

Velmi problematicka situace nastava, pokud se P. alni dostane do lesni Skolky. Odtud se totiz
miiZze prostrednictvim obchodu se $kolkarskym materidlem rychle dostat i na znacné vzdalené
lokality. Pritomnost P. alni v lesnich Skolkach byla ukizana na maloplo$ném vyzkumu piimo ve
Skolkach v Bavorsku, kdy byla choroba nalezena na olSich ve tfech ze ¢tyt lesnich Skolek, které
sazenice bézné prekupovaly od jinych velkych komercnich Skolek. Minimalné dvé z téchto tii Skolek
zavlaZovaly sazenice vodou z reky, ktera byla kontaminovana P. alni. Na olSich v téchto Skolkach
symptomy choroby na prvni pohled vidét nebyly, ale projevily se az urc¢itou dobu po vysazeni na
trvalé stanovisté. Ve Skolkach, které péstovaly své vlastni sazenice ze semen, druh P. alni nebyl
nalezen (Jung a Blaschke 2004). Je také pravdépodobné, Ze se patogen $ifi spolu s rybi nasadou. Ve
dvou pripadech v Bavorsku, kdy byl tok infikovany a nové vysadby tu nebyly, tak zde byly
infikované olSe pobliz rybich sadek a dale po proudu. Je mozné, Ze tam byl patogen netimyslné
zavleten v dobé, kdy byly sadky dopltiovany rybami odjinud (Jung a Blaschke 2004). V CR byl
béhem vyzkumu patogen nalezen ve dvou ze 13 testovanych lesnich $kolek a napt. v oblasti Ceské
Sibife také ve 32 rybnicich, které zjevné fungovaly jako zdroje infekce pro okoli (Cerny a kol.
2015a).

Phytophthora alni se pravdépodobné $iii prevazné pomoci zoospor, které vytvari ve vodnim
prostiedi. Oospory druhu P. xalni jsou velmi ¢asto nezivotaschopné narozdil od P. uniformis (Brasier
a kol. 2004). Dale mohou jako infek¢ni inokulum slouZit ¢asti mycelia proristajici napriklad vétve,
nebo listy unasené proudem, které je P. alni také schopen kolonizovat (Haque a kol. 2015). Nelze se
tedy divit, Ze se P. alni vyskytuje nejvice na olSich v mistech s dobrou dostupnosti vody, jako jsou
biehy vodnich tokd, nebo sezénné zaplavovana stanovisté (Cerny a Strnadova 2010). DileZita je
také vzdalenost olsi od brehu, vétSina napadenych olsi je obvykle velmi blizko, jako napiiklad v
ptipadé Anglie do 1 m od bfehu (Gibbs a kol. 1999). Thoirain a kol. (2007) ukazali, Ze vice jsou
ohroZeny reky v niZe poloZenych oblastech, kde voda tece pomaleji a po proudu se sem miize
patogen snadno $irit. Patogen se také dokadze velmi rozsirit béhem vétSich povodni, jako byly ty v
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roce 2002 (Strnadova a Cerny 2008). S tim souvisi i pokles odolnosti ol$i k patogenu, ktery nastava
pti dlouhodobéjsim zaplaveni kotfenového krcku stromu (Strnadova a kol. 2010). Nelze vyloucit ani
moznost Sifeni P. alni na nohou zviiat nebo obuvi lidi (Adams a kol. 2010, Redondo a kol. 2015,
Webber a Rose 2008).

Pro nejrozsitendjsi druh P. xalni jsou idealni ristové teploty mezi 23 a 25 °C (Cerny a
Strnadova 2010), pricemz pii téchto teplotach pusobi i nejvétsi poSkozeni stromd (Haque a kol.
2015). Prestava rist pri 29 °C (Brasier a kol. 2004). Co se tyce nizkych teplot, tak v oblasti moravské
Dyje v priibéhu dvou velmi rozdilnych zim se ukazala nachylnost P. xalni k zimnim mrazim. BEhem
velmi mirné zimy 2006/2007 s primérnou teplotou +2,54 °C prezil patogen v pletivech krckii 86 %
zkoumanych stroml a naopak béhem chladné zimy 2008/2009 s primérnou teplotou -1,96 °C
preZzil pouze na 14 % zkoumanych stromd. Ukazalo se také, Ze patogen 1épe preziva ve stromech se
siln&j$i borkou, ktera mohla v zimé fungovat jako izolace (Cerny a Strnadova 2012).

S ohledem na teplotu byl provadén také vyzkum ve Svédsku, aby se zjistilo, jestli zimni nizké
teploty mohou ovlivnit Siteni P. xalni smérem na sever do chladnéjSich oblasti. Ukazalo se, zZe
geografické rozsireni P. xalni koreluje s mési¢ni zimni teplotou a s po¢tem dnt s teplotou nizsi nez
5°C v jednotlivych povodich. Druh P. xalni se tedy vyskytoval jen v teplejSich oblastech, zatimco
P. uniformis byl opakované izolovan v celé zkoumané oblasti jiznitho Svédska (Redondo a kol. 2015).

Symptomy choroby byly na jihu Svédska viditelné na vice nez 28 % zkoumanych stanovist
olsi, predevsim na mladych stromech (Redondo a kol. 2015). Dtivod, pro¢ P. uniformis 1épe toleruje
nizké teploty, mliZe souviset s tim, Ze P. xalni ma problémy s produkci Zivotaschopnych oospor,
které pak tomuto druhu neumozni ispésné pirezimovani (Delcan a Brasier 2001). Na druhou stranu
by mél patogen tspésné prezivat pomoci mycelia mimo dosah nizkych teplot (na korenech a krécich
izolovanych opadankou a vrstvou snéhu, pripadné na kofenech ve vodé pod ledem), to ale nebylo
dosud testovano.

Zaroven i zde byl pozorovan trend, kdy P. xalni vytlaCuje P. uniformis z teplejSich oblasti,
které tento druh obsadil jiz diive. P. uniformis byl mnohem castéji nalézan v chladnéjsich oblastech a
uZ mnohem méné Casto v oblastech s vyskytem P. xalni. Toto podporuji i data z minulych let. Oba
druhy byly ve Svédsku izolovany uZ v 90. letech. Naptiklad na fece Savean byl nalezen P. uniformis v
roce 1996, ale v letech 2006 a 2010 uz se zde podarilo izolovat pouze P. xalni. Naopak na rece
Moélndalsan byla opakované v letech 1998, 2006, 2010 a 2013 izolovan pouze P. xalni. Vytlacit P.
uniformis a dlouhodobé se udrzet v urcitych (predevSim teplejSich) oblastech P. xalni dovede
pravdépodobné kvtili jeho vyssi agresivité a mozna také diky vyssi produkci zoospor v teplejsi vodé
(Chandelier a kol. 2006, Redondo a kol. 2015). Kviili oteplovani klimatu se tak mozna v budoucnu v
Evropé bude teplomilnéj$im patogenim (vcetné P. xalni) vic dartit (Redondo a kol. 2015).

Produkce zoospor je ovlivnéna aktivitou bakterii ve vodé. Jejich pritomnost, popripadé

piitomnost jejich metaboliti stimuluje tvorbu sporangii (Chandelier a kol. 2006). Na prezivani
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zoospor ve vodé ma vliv napriklad elektricka vodivost, ktera zrcadli celkové mnozstvi rozpusténych
Zivin a minerald ve vodé. Obecné napriklad destova voda ma vodivost nizkou oproti vodé na dolnich
tocich tek, kde je vodivost pomérné vysoka. Ukazalo se, Ze zoospory jsou schopné prezivat v
Sirokém rozpéti hodnot elektrické vodivosti, avsak nejvice se jim darilo, pokud byly hodnoty vyssi
(Kong a kol. 2012). Tyto vysledky souhlasi s pozorovanimi, pti kterych se ukazalo, Ze nejvice $kod
patogen zpiisobuje na dolnich a tedy vice znecisténych tocich ek (Cerny a kol. 2016, Thoirain a kol.
2007).

Pokud se do nedotcené populace stromi dostane novy, pro hostitele neznamy patogen, ¢asto
nékteré stromy preziji a mohou tedy nést geny pro rezistenci (Budde a kol. 2016). Na druhou stranu
mohou byt prezivajici stromy pouze jedinci ndhodné uniknuvsi infekci (Redondo a kol. 2020).
Béhem vyzkumu ve Svédsku se ukazalo, Ze druh P. uniformis je pravdépodobné schopen ovlivnit
geneticky profil ol$i v jim obsazenych oblastech, kde pravdépodobné dochazelo do urcité miry k
ptirozenému vybéru. Toto se vSak uz neprokazalo u P. xalni. Potomci 0l$i z oblasti postizenych P.
uniformis vykazovali po umélé inokulaci timto patogenem casto vyrazné vétsi Zivotaschopnost nez
potomci ol$i z oblasti, kde se patogen nevyskytoval (oblasti s olSemi bez znamek napadeni,
dostatecné daleko od napadenych oblasti a vodnich ploch). Autori odhaduji, Ze aby se za urcitych
podminek u ol$i ustanovila urcitd mira rezistence k P. xalni, bylo by potreba trikrat vice generaci,
nez p¥i adaptovani na P. uniformis. Domnivaji se, Ze oba druhy byly do Svédska zavle¢eny ve stejnou
dobu a Ze pozorovana rezistence u ol$i zasaZenych P. uniformis neni vysledkem toho, Ze by zde byl P.
uniformis delsi dobu. Pfic¢inu slabé odpovédi populace olsSe lepkavé na invazi vice patogenni P. xalni
autori nezjistili, predpokladaji ale, Ze pricinou je nizka geneticka variabilita v citlivosti hostitele a
nikoliv pokles transmisni rychlosti patogenu v disledku jeho vysoké agresivity (Redondo a kol.
2020).

Do budoucna jsou ohrozené piedevsim vétsi souvislé porosty olsi. Nejvice rizikové oblasti
jsou prevazné v nizSich polohach s hustou fti¢ni siti (napf. Treborsko), nebo naopak v
pahorkatinach, ¢ vrchovinach s méné ¢lenitym reliéfem a s vysokym thrnem srazek (Cerny a kol.

2016, Cerny a kol. 2017b, Romportl a kol. 2016).

6.7Zaver

Tato prace shrnuje dosavadni poznatky a vyvoj poznani o komplexu Phytophthora alni.
Zaméruje se na jeho obecné charakteristiky, rozsiteni v Evropé, ekologické naroky a
vnitrodruhovou variabilitu. Phytophthora alni je organismus ze tfidy Peronosporomycetes. Mnoho
organismu z této skupiny patii mezi velmi vyznamné rostlinné patogeny, P. alni nevyjimaje (Erwin a
Ribeiro 1996, Bjelke a kol. 2016, Dick 2013). Druh Phytophthora alni, jak je patrné uz z jeho jména
(alni - Alnus = ol$e), napada olSe, zplsobuje fytoftorovou hnilobu kofend a krcki olsi, a pokud je

19



napadeni masivni, zptsobuje jejich chrfadnuti a béhem jednoho nebo nékolika let i jejich tthyn
(Cerny a Strnadova 2010).

Patogen byl poprvé izolovan ve Velké Britanii v roce 1993 (Gibbs 1995) a brzy na to byl
objeven i v dalSich evropskych zemich, pricemZ v nékterych byl jiz zna¢né rozsiren (Jung a Blaschke
2004, Streito a kol. 2002). Poc¢atek invaze se tedy nepodarilo zachytit a doba, kdy invaze zacala, se
da odhadovat pouze na zakladé nepfimych zprav a zaznami o chifadnuti ol$i (viz napt. pro CR
Jancarik 1993). V soucasné dobé je patogen pravidelné izolovan ve vétSiné evropskych zemi a
pravdépodobné se dale $ifi. Mechanismy Sifeni na delsi vzdalenosti a pric¢iny rozsifeni napftic
Evropou nejsou doposud zcela pochopeny, ale jako jedna z cest je Casto uvadén obchod se
sazenicemi o0l$i mezi lesnimi Skolkami (Jung a Blaschke 2004). Patogen zpiisobuje znacné ztraty
zejména v birehovych porostech - v povodi Vltavy v fadech miliard korun (Cerny a kol. 2016). To, Ze
jsou Skody tak velké, je do znacné miry zplisobeno tim, Ze Zivotni prostredi P. alni se zasadné
prekryva s nikou jeho hostitele - ol$i (Bjelke a kol. 2016).

Poznani vnitrodruhové struktury druhu P. alni se bouflivé vyvijelo a dnes se ustalilo v tom
smyslu, Ze ptivodni Siroky druh P. alni s. 1. byl rozdélen na tii druhy - rodicovské druhy P. uniformis
a P. xmultiformis a jejich hybridnitho potomka P. xalni, ktery je v soucasné dobé v Evropé
nejrozsirenéjsi (Aguayo a kol. 2016). Tento hybridogenni druh je také velmi agresivni a predstavuje
velké riziko pro populace citlivych hostitelt. V ramci tohoto druhu je znama znacnad geneticka
variabilita, i kdyZz zatim (v rlznych zemich a v rGzné mire) dominuje jedina jeho linie -
multilokusovy genotyp (MLG) nazvany Pxa-1 (Aguayo a kol. 2016). Vyvoj tohoto taxonu je znatné
dynamicky a napiiklad v Ceské republice bylo v posledni dobé& nalezeno mnoho nové vzniklych
genotypl (Norkute a kol. nepublikovano). Neni zcela jasné, jakym zpisobem se struktura druhu
vyviji a jakymi pravidly je fizena a rlizné studie naznacuji razné hypotézy (Aguayo a kol. 2016,
Norkute a kol. nepublikovano). Poodhalit tento proces bude naplni nasledné diplomové prace, kdy
bude s vyuzitim determinace multilokusovych genotypt napiiklad porovnana struktura populace
nové kolonizované oblasti se strukturou populace z mista s dlouhodobym vyskytem patogenu,
porovnan vyvoj v geograficky a ekonomicky izolovanych oblastech s podobnymi charakteristikami
prostiedi a rovnéz s vyuzitim uloZenych izolatd a ziskanim novych z identické oblasti bude popsan

vyvoj populace v Case.
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