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Abstrakt 

Albinismus je stav rostliny, který je výsledkem ztráty barviva, ve většině případů chlorofylu, 

a to buď úplné či částečné. Vyskytuje se u celé řady rostlin, ale úplný albinismus vede k celé 

řadě maladaptivních znaků, které jsou ve většině případů letální již v raných stádiích vývoje 

rostliny. Některé rostliny jsou celý život heterotrofní a tedy neschopné fotosyntézy. To jsou 

kupříkladu parazitické rostliny nebo mykoheterotrofní rostliny, které parazitují na houbách. 

Nejvíc mykoheterotrofních druhu je v čeledi Orchidaceae, kde se často vyskytuje mixotrofie. 

Mixotrofní orchideje mají vlastní fotosyntézu, ale jsou závislé na houbovém uhlíku. Právě u 

mixotrofních orchidejí  se často setkáváme s albinotickými variantami  i v případě dospělých 

jedinců, kteří si ztrátu fotosyntézy a jejích produktů musí vynahrazovat čerpáním uhlíkatých 

látek z jiných zdrojů – z hub. Tato práce shrnuje ekofyziologické a morfologické specifikace 

albinotických variant, především mixotrofních orchidejí, protože právě na ně se soustředí nej-

více výzkumů, a snaží se odpovědět na otázku, zda albinotické varianty jsou evolučním krokem 

ke vzniku nového mykoheterotrofního druhu. 

 

Klíčová slova: orchideje, mixotrofie, mykoheterotrofie, evoluce, albinotické varianty, albinis-

mus. 

Abstract 

Albinism is a condition of a plant that is the result of a loss of a  pigment, in most cases 

chlorophyll, either only partially or in its entirety. Full albinism is found in many plant species 

but leads to large amount of maladaptive features that are usually lethal in early stages of plant 

development. Some plant species are heterotrophic their whole lives and therefore incapable of 

photosynthesis.  Those are for example parasitic plants of mycoheterotrophic plants that para-

site on fungi. Mixotrophic orchids are capable of photosynthesis, but are dependend on fungal 

carbon. It is the case in mixotrophic plants that there are cases of full albinism in adult individ-

uals that offset the loss of photosynthesis and its products by obtaining carbon from different 

sources – from fungi. This work summarizes ecophysiological and morphological specifica-

tions of albino variants, mostly of mixotrophic orchids, because they are the focus of most 

research, and tries to answer the question whether the albino variants lead to emergence of a 

new mycoheterotrophic species. 

Key words: orchids, mixotrophy, mycoheterotrophy, evolution, albino variants, albinism. 
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1. Úvod 

Albinismus je stav, kdy u rostliny dochází ve většině případů ke ztrátě chlorofylu, ale může 

se jednat i o ztrátu jiného barviva, například v případě nezelených heterotrofních rostlin. K této 

ztrátě ve většině případů dochází vlivem genetických faktorů, hormonálních faktorů (Kumari 

et al., 2009; Silva et al., 2020) či v některých případech vlivem vnějších faktorů jako je nízká 

teplota a stinné prostředí (Sharma et al., 2006). V případě vzniku albinismu vlivem genetických 

faktorů se obvykle nejedná o jedinou mutaci, ale o komplexní mechanismus zahrnující více 

faktorů, které zapříčiní vznik plastidových deficiencí a jaderných aberací (Ankele et al., 2005). 

Tyto faktory vedou k chybné syntéze chlorofylu či jeho úplné ztrátě, abnormální syntéze thy-

lakoidových membrán či k jiným poškozením chloroplastů a jejich proteinů. Plastidy u albino-

tických variant rostlin obvykle zůstávají ve fázi proplastidů, z nichž se u zelených autotrofních 

rostlin vyvíjí chloroplasty, nebo z nich vznikají leukoplasty (Salmia, 1989a), které neobsahují 

chlorofyl a nejsou schopné fotosyntézy. Rostliny tedy nejsou schopny detekovat fotosynteticky 

aktivní světlo pomocí chlorofylu a vytvářet vlastní uhlíkové deriváty. Nelze tedy albinotické 

varianty rostlin považovat za autotrofní i přesto, že některé jsou do jisté míry stále schopné 

fotosyntézy, neboť ve většině případů jsou alespoň z části odkázány na vnější zdroje uhlíkatých 

látek. Albinismus u autotrofních rostlin můžeme pozorovat například u velmi mladých rostlinek 

či u semenáčků stromů v případě, že jsou vyživovány semennými zásobami uhlíku, dále u klo-

nálních rostlin, ojediněle se můžeme setkat s albinotickým orgánem na zelené rostlině – třeba 

větve stromů (Pittermann et al., 2018). Také se s albinismem můžeme setkat u poloparazitic-

kého jmelí (Lo Gullo et al., 2012). Také se můžeme setkat s částečným albinismem ve formě 

chimerismu, což je situace, kdy jeden organismus obsahuje dvě rozdílné genetické informace. 

V případě panašování (také nazýváno variegace) se jedná o tkáně, které jsou vlivem genetic-

kých faktorů neschopné fotosyntézy a jsou vyživovány zelenými tkáněmi s funkčním fotosyn-

tetickým aparátem (Roelfsema et al., 2006; Yao et al., 1995). Úplný albinismus je nejčastěji 

pozorován na mixotrofních rostlinách využívajících houbový uhlík a velká část studií se proto 

zabývá albinotickými variantami orchidejí (Abadie et al., 2006; Julou et al., 2005; Preiss et al., 

2010; Suetsugu and Matsubayashi, 2022). Pozorován byl ale i plně albinotický buk (Obr.1). 

Albinismus by se dal považovat za syndrom, neboť se ve většině případů jedná o maladap-

tivní stav (Roy et al., 2013), který zahrnuje mnoho morfologických a fyziologických změn, 

které obvykle u rostliny snižují šance na dokončení vývoje a úspěšné rozmnožování (Shefferson 

et al., 2016). Listy albinotických variant jsou jemnější na dotek a mají tenčí kutikulu (Pitter-

mann et al., 2018; Roy et al., 2013), což může být důvodem pro větší náchylnost na herbivorii 
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(Roy et al., 2013). Můžeme se u albinotických variant setkat s chybnou regulací otevírání sto-

mat z důvodu neschopnosti detekce fotosynteticky aktivního světla (Roelfsema et al., 2006), 

což může vést k vyšším ztrátám vody z důvodu vyšší vodivosti (Pittermann et al., 2018). 

Vzhledem ke ztrátě fotosyntézy, a tedy pro rostliny charakteristické trofické strategie, se zde 

setkáváme s heterotrofií. Konkrétně u orchidejích se setkáváme s úplnou závislostí albinotic-

kých variant na houbových symbiontech, což nás může vézt k otázce, zda albinismus není evo-

lučním mezikrokem vedoucím k fixaci zcela mykoheterotrofního druhu. 

Tato práce si klade za cíl shrnout informace o albinotických variantách zejména mixotrof-

ních rostlin. Práce sumarizuje ekofyziologické a morfologické specifikace těchto rostlin a snaží 

se odpovědět na otázku, zda tento stav může být fixován v populaci a vést ke vzniku nového 

mykoheterotrofního druhu. 

 

Obr. č. 1: Fotografie albinotické varianty buku (Fagus). Foto: Tomáš Figura. 
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2. Trofické strategie rostlin 

Většina rostlinné říše je fotoautotrofními organismy, což znamená, že mají schopnost fixovat 

vzdušný uhlík z CO2 do cukerných látek za pomoci vody a sluneční energie (Hohmann-Marriott 

and Blankenship, 2011). Jedná se o ancestrální stav vzniklý primární endosymbiózou, která je 

spolu s přechodem na souš jednou z událostí, jež definovaly život na naší planetě (Buschmann 

and Holzinger, 2020; Hohmann-Marriott and Blankenship, 2011). Avšak postupem času vzni-

kají nové trofické strategie, které umožňují rostlinám přechod do nik, které do té doby byly 

rostlinám nepřístupné. Limitujícími faktory pro autotrofní rostliny jsou stresory, kterými může 

být především nadměrný nedostatek světla či téměř absence živin (Grime, 1977). Přesto i v 

prostředích s těmito stresory existují druhy rostlin, které díky své trofii jsou schopné v těchto 

prostředí přežít z důvodu využívání jiných zdrojů než fotosyntetické aktivity. Jednou z těchto 

trofických strategií je heterotrofie, která se dá široce definovat jako forma výživy, kdy organis-

mus přijímá uhlík v podobě organických sloučenin, čili organismus přijímá uhlík, který byl již 

fixován z anorganické formy jinými organismy. Obligátně heterotrofní rostliny obvykle ztrácí 

schopnost fotosyntézy, jsou nezelené a tedy obsahují chlorofyl pouze v malé koncentraci či 

vůbec (Nickrent, 2002). Nejznámější formu heterotrofie lze pozorovat u parazitických rostlin, 

které jsou přímo napojeny xylémem a floémem na hostitelské rostliny (Furuhashi et al., 2011; 

Nickrent, 2002). S touto formou heterotrofie se můžeme setkat například u rodů zárazy a mor-

dovky (rody Orobanche a Phelipanche, čeleď zárazovité (Orobanchaceae), Moez Amri, 2012), 

Balanophora a kokotice (rod Cuscuta, čeleď svlačcovité (Convolvulaceae)). Tyto rostliny mají 

různé morfologické adaptace na parazitický způsob života. Například Balanophora tvoří pod-

zemní hlízový orgán se speciální metamorfózou kořenů, nazývané haustoria (z anglického 

haustorium) napojenými na hostitelské kořeny (Rao et al., 2015). Kořenovými parazity jsou 

také zárazy, které také tvoří haustoria (Musselman, 1980). Kokotice jsou pnoucí rostliny para-

zitující na nadzemní části hostitelské rostliny, u kterých došlo ke ztrátě listů a kořenů (Furuhashi 

et al., 2011).   

Většina rostlin utváří mykorhizu, kde dochází k víceméně mutualistické symbióze mezi hou-

bou a rostlinou (Smith and Read, 2010). Tento vztah je považován za hlavní faktor umožňující 

přechod rostlin na souš (Strullu‐Derrien et al., 2014).  Houba dodává vodu a minerální látky a 

rostlina produkty fotosyntézy (Bellgard, 1991; Brundrett, 2009). Některé rostliny ale pouze 

houby využívají a nedodávají pravděpodobně žádné produkty zpět, dokonce v tomto případě 

mnohdy čerpají od houby i uhlík. Tento způsob výživy se nazývá mykoheterotrofie (Merckx, 

2013). Mykoheheterotrofie se v evoluci vyvinula alespoň 50x v minimálně 17 různých rostlin-

ných skupinách (Obr. 2), avšak stále není zcela známo, jakým způsobem a jaké kroky rostlina 

musí podstoupit, aby došlo k úplné adaptaci na mykoheterotrofní způsob života (Li et al., 2022), 
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ale předpokládá se, že se jedná o komplexní proces zahrnující mnoho kroků (Roy et al., 2013; 

Těšitel et al., 2021).  Mykoheterotrofie má různé podoby, může se jednat o iniciální mykohete-

rotrofii, což je jev pozorovaný u všech rostlin čeledí vstavačovité (Orchidaceae) a hruštičko-

vých rostlin (čeleď Ericaceae, podčeleď Pyroloideae), kdy rostlina začíná svůj životní cyklus 

v podstatě jako parazit, ale po dosažení stavu, kdy dokáže fotosyntetizovat, začíná dodávat uh-

líkaté látky houbě a tento vztah se stane oboustranně prospěšným (Cameron et al., 2008). Také 

se můžeme setkat se zcela mykoheterotrofními nezelenými rostlinami, které jsou zcela odká-

zané na houbové symbionty po celý svůj život, tedy začínají podobně jako zelené iniciálně 

mykoheterotrofní orchideje, ale i dospělosti jsou parazitické právě na houbách. Tito houboví 

symbionti jsou také heterotrofními organismy a tedy nejsou primárními producenty uhlíkatých 

látek, ale čerpají uhlík obvykle vygenerovaný dřevinami a to zejména v temperátních oblastech 

pomocí ektomykorhizní symbiózy (Roy et al., 2009) nebo v tropech pomocí arbuskulární my-

korhizy (Courty et al., 2011; Gomes et al., 2020). Také jsou recentně studovány případy myko-

heterotrofních rostlin závislých na saprotrofních houbách, které rozkládají již uhynulý orga-

nický materiál (Selosse et al., 2010; Suetsugu et al., 2020b), což je také situace častěji pozoro-

vána v tropech a subtropech (Selosse et al., 2010). 
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Obr. č. 2: Fylogenetický strom včetně vysvětlivek převzat z vědecké práce Merckx and Freudenstein, 2010, 

založen na poznatcích Palmer et al., 2004 a THE ANGIOSPERM PHYLOGENY GROUP, 2009. „Černě jsou 

vyznačeny linie rostlin, u nichž byla zaznamenána mykoheterotrofie. Čeledě s mykoheterotrofními druhy jsou 

vyznačeny vedle linie, do níž náleží, s počtem mykohetotrofních druhů uvedeným v závorce. Burm., Burmannia-

ceae; Thism., Thismiaceae. 1U těchto druhů jsou gametofyti zcela mykoheterotrofní, ale sporofyti obsahují chlo-

rofyl. 2Tyto druhy mají pouze mykoheterotrofní gametofyty (zde jsou možné výjimky). 3Parasitaxus usta je my-

koherotrofní a přímo parazitický zároveň. 4Všechny orchideje jsou iniciálně mykoheterotrofní.“ (Merckx and Freu-

denstein, 2010) 
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2.1. Mixotrofie 

Mezi autotrofii a mykoheterotrofii existuje i mezistav, který se nazývá mixotrofie. Mixotro-

fie je tedy stav, kdy organismus využívá autotrofii a heterotrofii – má více než jeden zdroj 

uhlíku (Schmidt et al., 2013). Mixotrofii v přírodě můžeme najít ve vodních i suchozemských 

ekosystémech, v nichž hraje významnou roli (Firmin et al., 2022; Selosse et al., 2017). Je 10-

100 násobně četnější způsob výživy než mykoheterotrofie, která se vyskytuje u až kolem 30 

800 druhů napříč celou rostlinou říší (Merckx, 2013). 

 Tento způsob výživy je se vyskytuje kupříkladu u řas (fagomixotrofie, osmomixotrofie) ale 

popisován je i u cévnatých rostlin. Předpokládá se, že mixotrofie se s největší pravděpodobností 

vyvinula jako adaptace na stinné prostředí (Preiss et al., 2010) nebo jako adaptace na nedostatek 

živin v půdě (Selosse et al., 2017). Za mixotrofní způsob života můžeme považovat polopara-

zitický způsob života či strategii masožravých rostlin (Schmidt et al., 2013; Selosse and Roy, 

2009), ale také se můžeme setkat s mixotrofií, která se nazývá také částečná mykoheterotrofie 

(z angl. partial mycoheterotrophy). Tento způsob výživy, jak už z názvu vyplývá, je částečně 

závislý na houbě, i přes to, že tito jedinci jsou schopni fotosyntézy (Selosse and Roy, 2009). 

Právě mixotrofie bude jedním z hlavních témat této práce a tedy v následujícím textu se 

termínem mixotrofie bude označovat právě stav, kdy rostlina část svého uhlíku přijímá z hou-

bových symbiontů a část ze své vlastní fotosyntézy. Tyto mixotrofní rostliny mohou vykořis-

ťovat své houby v různé míře (Jacquemyn et al., 2017). Závislost rostliny na houbě se v po-

slední době nejčastěji určuje pomocí analýzy stabilních izotopů a to především 13C a 15N (Ge-

bauer and Dietrich, 1993; Gebauer and Meyer, 2003; Gleixner et al., 1993). Tyto těžké izotopy 

se totiž hromadí v heterotrofních organismech a to i v případě mykoheterotrofních rostlin, na-

opak autotrofní druhy rostlin jsou o tyto izotopy ochuzeny (Gebauer and Meyer, 2003). Abun-

dance 13C a 15N nám tedy umožňuje určit míru příjmu uhlíku od houby (Cameron et al., 2008). 

V extrémních případech se zdá, že mixotrofní rostliny jsou schopné přežít zcela autotrofně bez 

houbového uhlíku, což bylo experimentu s mixotrofní orchidejí kruštíkem širokolistým (Epi-

pactis helleborine), který byl pěstován v kultuře za vyšší dostupnosti světla a byl zde pozorován 

normální vývoj rostliny (včetně květu a růstu) po dobu tří let pouze na základě autotrofní vý-

živy, což bylo potvrzeno, neboť i přes velkou kolonizaci houbovými symbionty, izotopové kon-

centrace uhlíku a dusíku odpovídaly autotrofnímu způsobu života (May et al., 2020). Právě 

kruštík širokolistý je často označován na základě analýz stabilních izotopů i houbových komu-

nit jako téměř autotrofní druh (Jacquemyn et al., 2016). Další druhy kruštíků (Epipactis) nebo 

okrotice (Cephalanthera) jsou obvykle označovány za silněji závislé na houbovém uhlíku 

(kruštík (Jacquemyn et al., 2017, 2016; Ogura-Tsujita and Yukawa, 2008; Selosse et al., 2004), 
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okrotice (Abadie et al., 2006; Gebauer and Meyer, 2003; Suetsugu, 2017)). Některé druhy mi-

xotrofních orchidejí byly dlouho považovány za mykoheterotrofní z důvodu jejich vzhledu, 

který silně připomíná vzhled mykoheterotrofních orchidejí, ale recentní výzkum ukázal, že ob-

sahují malé množství chlorofylu a jsou v minimální míře schopné fotosyntézy, jedná se napří-

klad o hnědence zvrhlého (Limodorum abortivum) nebo korálici trojklanou (Corallorhiza tri-

fida) (Bellino et al., 2014; Cameron et al., 2009; Girlanda et al., 2005). Právě u  druhů, kde byla 

zaznamenána vyšší závislost na houbovém uhlíku (právě kruštík či okrotice) je častěji zazna-

menán albinismus u dospělých jedinců (okrotice (Abadie et al., 2006), kruštík (Selosse et al., 

2004)) 

V jiných čeledí tento typ mixotrofie, kdy rostlina přijímá uhlík od houby, není pozorován 

tak často, i přesto že recentní studie poukazují na to, že je tento způsob výživy častější než se 

dříve očekávalo (Selosse et al., 2017). Můžeme se s touto trofií setkat například u hruštiček (rod 

Pyrola, čeleď Ericaceae, Matsuda et al., 2020; Tedersoo et al., 2007), recentně jsou mixotrofní 

rostliny popsány i z čeledě olachanovité (Burmanniaceae, Bolin et al., 2017) nebo u některých 

hořců (čeleď Gentianaceae, Onipchenko et al., 2021; Suetsugu et al., 2020a) 
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3. Čeleď Orchidaceae 

Čeleď Orchidaceae je jednou z druhově nejpočetnější čeledí v rostlinné říši (POWO, 2023). 

Centrum diverzity orchidejí  leží v tropech, ale můžeme je nacházet téměř po celém světě. Dů-

vod takto rozsáhlého rozšíření není zcela znám, ale existuje mnoho potenciálních vysvětlení. 

Důvodem tedy může být specifický typ mykorhizy, který je charakteristický právě pro orchi-

deje, nazývající se orchideoidní mykorhiza. Dále orchideje využívají řadu specifických opylo-

vacích strategií, z nichž velmi časté jsou například takzvané šálivé květy, kdy květy rostlin 

lákají opylovače tím, že se prezentují jako zdroj potravy či partner k páření nebo jako úkryt 

(Jersáková et al., 2006). Další diskutovanou možností stojící za velkou diverzitou orchidejí mo-

hou být genomické charakteristiky. Orchideje mají velmi variabilní velikosti genomu, a je u 

nich častá endoreduplikace. Navíc jen u orchidejí byla pozorována částečná endoreduplikace 

(Trávníček et al., 2019; Zhang et al., 2017), kdy dojde k znásobení vlastní genetické bez toho, 

abych došlo k buněčnému dělení (Bolanos-Villegas and Chen, 2022; Lee et al., 2007; Vilcher-

rez-Atoche et al., 2022). Znásobení genetické informace způsobuje menší pravděpodobnost se-

tkání se recesivních alel a tedy projevů genetických chorob, zároveň jsou mohou mít poly-

ploidní rostliny lepší vlastnosti, například se může jednat o větší květy s výraznějším zbarve-

ním, a nebo mohutnější listy a stonky (Kam, 1980; Miguel and Leonhardt, 2011). 

Semena orchidejí jsou extrémně malá, tzv. prachová semena (z anglického dust-seeds, Eri-

ksson and Kainulainen, 2011) bez endospermu, s embryogenezí zastavenou v globulárním stá-

diu a obsahují jen minimum zásobních látek (Richardson et al., 1992). Právě z tohoto důvodu 

jsou zpočátku svého života plně závislé na symbiotické houbě, od které získávají veškerý uhlík 

– jsou iniciálně mykoheterotrofní (Merckx, 2013). Z malého semene vyrůstá útvar nazývaný 

protokorm, což je nediferencovaný útvar (Rasmussen and Rasmussen, 2009), ze kterého se poté 

vyvíjí dospělá orchidej, která může být zcela mykoheterotrofní, což je situace u více než 200 

druhů orchidejí; mixotrofní či téměř zcela fotoautotrofní, kdy se tok uhlíku do značné míry 

obrací, stopové množství uhlíku sice nadále putuje od houby k rostlině, avšak více než 5x více 

uhlíku putuje z rostliny do jejího houbového symbionta (Cameron et al., 2008). Přesto i v do-

spělosti tyto rostliny obvykle přijímají alespoň stopové množství uhlíku od svých houbových 

symbiontů a díky této schopnosti jsou schopné přežívat i několik let i v případě, že se jedná o 

albinotické varianty (Gonneau et al., 2014; Salmia, 1986). 
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3.1. Albinismus u orchidejí 

Albinismus u orchidejí je studovaný především na mixotrofních evropských terestrických 

orchidejích rodu okrotice (Cephalanthera) (Obr. 3) a kruštík (Epipactis). U albinotických vari-

ant orchidejí není funkční fotosyntetický systém II (Julou et al., 2005), což znemožňuje foto-

syntetickou aktivitu. Albinismus může být způsobený 

• abiotickými faktory, kdy vlivem nedostatku světla dochází k takzvané etiolizaci, což je 

proces zahrnující intenzivní dlouživý růst ve snaze nelezení světlo, přeměnu funkčních 

chloroplastů s plně vyvinutými thylakoidy v etioplasty s prolamelárními tělístky, které 

nejsou schopné fotosyntézy a neobsahují chlorofyl (Armarego-Marriott et al., 2020); 

• genetickými faktory, což je pravděpodobně nejčastější případ. 

Albinotické varianty se od zelených variant zásadně liší fyziologií, morfologií, trofií a do 

jisté míry i interakcemi s prostředím. 

 

Obr. č. 3: Fotografie albinotické a zelené varianty okrotice bílé (Cephalanthera damasonium). Foto: Tomáš 

Figura 
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3.1.1 Ekofyziologické specifikace albinotických variant orchidejí 

3.1.1.1 Přežívání, morfologické a ekofyziologické adaptace 

Ve studii Roy et al., 2013 byly porovnávány zelené a albinotické varianty orchideje okrotice 

bílé (Cephalanthera damasonium), u nichž byla pozorována až 760 - 1900 násobná redukce ve 

fitness, tedy schopnosti jedince dožít se dospělosti, rozmnožit se a tím předat své geny dalším 

generacím. Důvodem této redukce je více faktorů (Obr. 4) - albinotické varianty produkovaly 

až třikrát méně semen, které byly lehčí a menší v délce i šířce než u zelených variant; semena 

albinotických variant byla také méně životaschopná a méně často schopná klíčení; rovněž u 

nich byla pozorována častější dormance prýtů, kdy rostliny přežívají jen v podobě podzemních 

orgánu a tedy méně často produkují semena (Roy et al., 2013). Větší dormance v reakci na 

nepříznivé podmínky, především na nedostatek srážek a vysokou teplotu, byla pozorována také 

u kruštíku širokolistého (Epipactis helleborine) ve Finsku  (Salmia, 1986), takže se nejedná o 

ojedinělý případ.  Ale například u albinotické varianty japonské okrotice (Cephalanthera sub-

aphylla f. leucophylla) byla pozorována jen mírně snížená fitness  oproti zelené ale silně závislé 

na houbovém uhlíku, nominální C. subaphylla (Suetsugu, 2017). To je nejspíše způsobeno tím, 

že albinotické i zelené varianty C. Subaphylla jsou podobně intenzivně závislé na houbovém 

uhlíku. Důvod redukce ve fitness  v tomto případě není jasný, ale tato redukce mohla být způ-

sobena například atraktivitou pro herbivory díky výrazné barvě na povrchu jako bylo zazname-

náno ve studii Roy et al., 2013. 
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Obr. č. 4: Schéma demografických faktorů podílejících se na konečné fitness albinotických variant v porovnání se 

zelenými variantami okrotice bílé ve dvou populacích (a, Montferrier a b, Boigneville, Francie) a jedné populaci 

okrotice dlouholisté (c, Pussa, Estonsko), převzato a přeloženo z vědecké práce Shefferson et al., 2016. V místech 

nulové hodnoty albinismus u rostliny fitness nezvyšuje, ale ani nesnižuje. Sloupce nad nulovou linií ukazují pozi-

tivní příspěvek k fitness albinotických variant, sloupce pod nulovou linií ukazují ztráty fitness u albinotických 

variant. Životní fáze jsou seřazeny chronologicky. Dormantní semena, protokormy a semenáčky v juvenilní kate-

gorii, následovány vegetativní dormancí jako prvním krokem vegetativní fáze u dospělých rostlin, následovány 

dospělými vegetativními výhony od nejmenších po největších. Poslední kategorie začíná tvorbou kvetoucích vý-

honů a následují kvetoucí výhony od nejmenšího po největší. 

Ve většině případů u albinotických variant dochází k téměř úplné ztrátě chlorofylu, ale kon-

centrace pigmentů se u jednotlivých druhů a populací liší. U okrotice dlouholisté (Cepha-

lanthera longifolia) bylo pozorováno u albinotických variant pouze 0,6% celkové koncentrace 

chlorofylu v porovnání se zelenými jedinci (Abadie et al., 2006). V případě Cypripedium debile 

(Obr. 5) byla pozorována 100 násobně menší koncentrace chlorofylu u albinotických variant a 

tedy neaktivní fotosystém II (Suetsugu et al., 2021). Dá se předpokládat, že fotosystém I by u 

neměl být ovlivněn absencí chlorofylu, jak tomu je u albinotických tkání zelence (Roelfsema 

et al., 2006). U populace okrotice bílé (Cephalanthera damasonium) ve francouzské lokalitě 

Montferrier bylo zaznamenáno u albinotických variant o 70% méně chlorofylů a a b a pětkrát 

menší koncentrace karotenoidů (Roy et al., 2013), což se zásadně liší od pozorování z roku 

2003 u stejného druhu v populaci na lokalitě Boigneville, kde fluorescenční testy zaznamenaly 
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pouze stopové množství chlorofylu a čtyřikrát vyšší koncentraci karotenoidů u albinotických 

variant (Julou et al., 2005). Důvod takto rozdílných dat není znám. 

 

Obr. č. 5: Varianty Cypripedium debile v populaci u vesnice Oshino v Japonsku. A, albinotická varianta. B, zelený 

jedinec. (Suetsugu et al., 2021) 

Koncentrace chlorofylu může zásadně ovlivňovat celkovou velikost a morfologii rostliny. U 

vemeníku (Platanthera hondoensis) byla pozorována přímá lineární korelace mezi koncentrací 

uhlíku a tedy celkovou velikostí a koncentrací chlorofylu (Suetsugu and Matsubayashi, 2022). 

Většina studií se shoduje, že albinotické varianty jsou menšího vzrůstu než zelení jedinci 

(Roy et al., 2009), u některých druhů a populací se jedná o větší postižení  (Roy et al., 2013; 

Salmia, 1989a) než u jiných (Abadie et al., 2006; Julou et al., 2005), ale v zásadě je konsenzus 

malého vzrůstu albinotických variant. 
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3.1.1.2 Interakce s abiotickými a biotickými faktory 

U albinotických variant je obvykle pozorována kratší sezóna, kdy tito jedinci kvetou a 

usychají dříve v sezóně než zelené varianty (Abadie et al., 2006; Salmia, 1986). Vyšší míra 

usychání prýtů má velký vliv na schopnost rostliny vyprodukovat potomstvo. Mixotrofní or-

chideje, které jsou považovány za více odkázané na houby jako zdroj uhlíku, obvykle využívají 

houbové uhlíkaté látky (pozorováno pomocí těžkého izotopu uhlíku 13C) spíše v podzemních 

částech rostliny a fotosynteticky vytvořený uhlík je z větší části využíván přímo v  nadzemní 

části rostliny a to zejména  na tvorbu květu a tobolek (Gonneau et al., 2014; Lallemand et al., 

2019a), což také může být důvodem zvýšeného usychání prýtů u albinotických variant vzhle-

dem k absenci vlastní fotosyntézy u albinotických variant a pouze minimální transport uhlíku 

mezi podzemními a nadzemními orgány (Lallemand et al., 2019a). Usychání prýtů  u okrotice 

bílé v lokalitě Montferrier bylo až o 6,75% častější u albinotických variant a nastávalo mnohem 

dříve v sezóně (Roy et al., 2013), v průměru již polovina prýtů uschla před kvetením a tvorbou 

semen, což může být podle Roy et al., 2013 způsobeno přehříváním, neboť teplota listů bílých 

jedinců při teplotě nad 35°C byla vyšší než u zelených rostlin. Dalším důvodem pro usychání 

může být limitace koncentrace uhlíku  v letních měsících (Roy et al., 2013). U okrotice bílé v  

populaci v lokalitě Boigneville byla vypozorována až dvakrát vyšší stomatální konduktance než 

u zelených jedinců, což vede k předpokladu vyšší transpirace (Julou et al., 2005), což také může 

být důvodem k vyšší míře usychání za vysokých teplot. 

Albinotické varianty okrotice bílé byli až třikrát častěji napadáni herbivory než zelené vari-

anty, což může být způsobeno vysokou koncentrací dusíku v listech, což může být lákavé pro 

herbivory (Lallemand et al., 2019a); barvou, která je výrazná na substrátu; nebo slabší kutikulou 

(Roy et al., 2013). Také byla pozorována daleko větší senzitivita k patogenům, především hou-

bovým infekcím, což může být způsobeno nutnosti spořivého zacházení s uhlíkatými sloučeni-

nami  (Roy et al., 2009). 
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3.1.1.3 Koncentrace dusíku, fosforu a uhlíku u zelených a ablinotických 

variant orchidejí 

U mixotrofních orchidejí více závislých na houbovém uhlíku se setkáváme s vyšší celkovou 

koncentrací dusíku (Julou et al., 2005) a vyšší koncentrací těžkého izotopu dusíku (15N) i těž-

kého izotopu uhlíku (13C) (Gebauer and Meyer, 2003; Jacquemyn et al., 2017; Lallemand et al., 

2019a) než u zelených autotrofních rostlin ze stejného stanoviště. Nejvyšší koncentrace celko-

vého dusíku a těžkého izotopu dusíku (15N) jsou u mykoheterotrofních orchidejí (Selosse and 

Roy, 2009), což znamená, že poměr C:N je nižší u mykoheterotrofních rostlin než u rostlin 

fotoautotrofních (Abadie et al., 2006; Gebauer and Meyer, 2003). 

U okrotice dlouholisté (Cephalanthera longifolia) a okrotice bílé (C. damasonium) byla po-

zorována vyšší celková koncentrace dusíku v listech u albinotických variant než u zelených 

jedinců (Julou et al., 2005; Abadie et al., 2006). Tyto výsledky mohou znamenat, že u albino-

tických variant některých druhů je úspornější zacházení s dusíkem z důvodu menší schopnosti 

asimilace dusíku, a to napříč tomu, že albinismus nenavozuje metabolické změny v rostlině 

(Lallemand et al., 2019b). U kruštíku širolistého pravého, okrotice bílé a okrotice dlouholisté  

byla pozorována vyšší celková koncentrace dusíku u albinotických variant (Abadie et al., 2006; 

Stöckel et al., 2011; Suetsugu et al., 2019) a tedy nižší poměr C:N, v případě okrotice bílé 

mohlo jít až o 3x nižší poměr než u zelených jedinců (Roy et al, 2013). 

U okrotice bílé a okrotice dlouholisté byla pozorována vyšší koncentrace v 15N v listech u 

albinotických variant než u zelených jedinců (Abadie et al., 2006; Julou et al., 2005), což je 

také typickým znakem mykoheterotrofních rostlin (Gebauer and Meyer, 2003). Recentní data 

Minasiewicz et al. (2023) popisují nejenom zvyšující se koncentraci dusíku na trofickém gra-

dientu autotrofní neorchideje – autotrofní orchideje- mixotrofní orchideje a mykoheterotrofní 

orchideje. Tato práce rovněž popisuje zvyšující se koncentrace fosforu v nadzemních orgánech 

a vyšší koncentrace obou prvku v albinotických variantách v porovnání se zelenými variantami 

(Minasiewicz et al., 2023). 

Lze tedy uzavřít že i přezto že orchideje obvykle rostou na živinami chudých lokalitách (Fi-

gura et al., 2020) obsahují v pletivech více dusíku i fosforu. 
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3.1.2 Mykorhiza orchidejí a jejich závislost na houbovém uhlíku 

Zelené mixotrofní orchideje tvoří mykoheterotrofní vztah, kdy orchideje na svém houbovém 

symbiontovi parazitují (Merckx, 2013). V dospělosti je ale většina druhů fotosyntetických a 

považovaných za autotrofní, i přestože se uvažuje i o tom že jsou tyto druhy mixotrofní (kryp-

ticky mykoheterotrofní) (Merckx, 2013; Selosse and Martos, 2014). Houbový symbionti orchi-

dejí jsou především z oddělení stopkovýtrusných hub (Basidiomycota), které s orchidejemi 

tvoří úzkou endomykorhizní asociaci zvanou orchideoidní mykorhiza (Gryndler, 2008). Hou-

bové mycelium proniká do primární kůry hostitelského kořene a tvoří takzvané pelotony, což 

jsou klubíčka hyf uvnitř buněk, která si s rostlinou vyměňují živiny (Kuga et al., 2014), ale 

orchidej pelotony také stravuje a získává živiny i tímto způsobem (Rasmussen, 2002). Zároveň 

houba tvoří mimo-kořenové (extra-radikální) mycelium, které interaguje  s okolním prostředím 

a přivádí rostlině potřebné živiny (Cameron et al., 2006). Tímto extra-radikálním myceliem 

houba značně zvětšuje absorpční povrch rostlinného kořenového systému a zvyšuje příjem mi-

nerálních látek; a to především dusíku, fosforu a vody. Jak je tento vztah iniciován není zcela 

objasněno, ale navázání vztahu se správným mykobiontem je nutné pro zahájení klíčení orchi-

deje (Rasmussen and Rasmussen, 2015; Rasmussen and Whigham, 2002). Jedná se o velmi 

dynamický a proměnlivý vztah, který se mění v čase i prostoru. Míra kolonizace obvykle nejeví 

znaky sezonnosti, ale přesto fluktuuje nejspíše na základě vlhkosti a teploty, kdy v obdobích 

sucha bývají kořeny méně kolonizovány, což ale také může být způsobeno preferencí houbo-

vých symbiontů vkládat více zdrojů do růstu extra-radikálního mycelia než tvorby pelotonů 

(Rasmussen and Whigham, 2002) 

Předpokládá se že společný předek orchidejí, který měl arbuskulární mykorhizu vytvořil 

unikátní asociaci s tzv. rhizoctoniemi, které netvoří mykorhizní symbiózu s jinými rostlinami 

než orchidejemi až na výjimky (Selosse et al., 2022). Rhizoctonia jsou hlavními kolonizátory 

kořenů orchidejí, jedná se o polyfyletickou skupinu, do níž patří houby z čeledí  Tulasnellaceae, 

Ceratobasidiaceae,  a Serendipitaceae. Sekundárně se však u některých orchidejí objevila aso-

ciace s houbami z jiných čeledí než rhizoctonia, kdy tyto houby tvoří zároveň ektomykorhizální 

symbiózu s dřevinami (Obr. 6) (Lallemand et al., 2019a; Pecoraro et al., 2020; Roy et al., 2009). 

Ektomykorhizní symbióza je asociace, kde houba dodává rostlině esenciální prvky a dřevina 

houbě dodává asimiláty, ale tyto houby jsou i přes to v některých případech schopné do jisté 

míry saprotrofického způsobu života (Merckx, 2013). Asociace s ektomykorhizálními houbami 

je typická u mixotrofních a plně mykoheterotrofních orchidejí (Hynson et al., 2013; Merckx, 

2013). Příkladem ektomykorhizních hub, které asociují s mykoheterotrofními orchidejemi je 
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rod pokrytka (Sebacina, (Selosse et al., 2002).  V poslední době byla popsána asociace tropic-

kých mykoheterotrofních orchidejí s saprotrofními houbami které nepatří do skupiny rhizocto-

nia (Suetsugu et al., 2020b). 

Obr. č. 6: Fylogenetický strom orchidejí, rekonstrukce ancestrální trofické strategie a symbiotické asociace z 

článku Wang et al., 2021. AU – autotrofie, PMH – částečná mykoheterotrofie (mixotrofie), MH – celková myko-

heterotrofie. „Geologická časová osa je značená kruhy od  křídy ( před 90 - 66 miliony let), přes paleogén (před 

66 - 23 milioyy let) a neogén (před 23 - 2,58 miliony let) do čtvrtohor (od 2,58 miliony let až do současnosti). 

Nejzevnější kruh vyznačuje přítomnost/nepřítomnost 17 houbových rodin, které jsou rozděleny podle typu my-

korhizy/životního stylu. RH – rhizoctonia houby, ECM – ektomykorhizní, ECM/SAP – ektomykorhizní/sapro-

trofní, SAP – saprotrofní.“ (Wang et al., 2021) 

Díky analýzám stabilních izotopů se recentně podařilo odhalit řadu mixotrofních druhů, což 

vedlo k zjištění, že mixotrofie je častější než se v minulosti myslelo (Gebauer et al., 2016). V 

přírodě se nejčastěji nachází izotopy 12C a 14N, ale můžeme se setkat také s izotopy 13C a 15N, 

které se také nazývají těžkými izotopy a jsou mnohem častěji heterotrofního původu (Merckx, 

2013), v našem případě konkrétně houbového původu. Pomocí analýzy stabilních izotopů bylo 

vypozorováno, že některé mykoheterotrofní rostliny využívající ektomykorhizní houby mají 

vyšší koncentraci 15N než rostliny využívající saprotrofní houby (Suetsugu et al., 2020b). Díky 
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této metodě můžeme nejenom odhalit nové mixotrofní druhy, ale dokonce kvantifikovat vý-

měnu živin mezi houbou a rostlinou, poměr houbového a fotosyntetického uhlíku v rostlině či 

zjistit typ trofie v případě, že použijeme mykoheterotrofní a autotrofní rostliny jako reference 

(Gebauer and Meyer., 2003; Selosse et al., 2004). 
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3.1.2.1 Mykobionti albinotických variant 

Vzhledem k úplné závislosti albinotických variant na svých houbových symbiontech se dá 

očekávat daleko větší míra kolonizace kořenového systému než u zelených variant orchidejí 

stejného druhu, což bylo pozorováno u albinotických variant u okrotice dlouholisté (Abadie et 

al., 2006), kruštíku širokolistého (Salmia, 1989b) a okrotice bílé (Julou et al., 2005). Avšak i u 

albinotických variant se můžeme setkat s fluktuací míry kolonizace v reakci na podmínky pro-

středí (Roy et al., 2013). U albinotických variant se častěji setkáváme s ektomykorhizními (na-

příklad u kruštíku drobnolistého, Selosse et al., 2004), endofytickými (například zaznamenáno 

u kruštíku širokolistého pravého, Suetsugu et al., 2017) a saprotrofními houbami ze skupin ji-

ných než rhizoctonia . Endofytické houby mohou mírně přispívat fitness rostliny, ale obvykle 

nehrají významnou roli v kořenovém systému rostlin či je jejich role neznámá (Sarsaiya et al., 

2019; Selosse et al., 2009). Asociace se saprotrofními houbami z jiných skupin než rhizoctonia 

je velmi důležitá také u zcela mykoheterotrofních orchidejí vyskytujících se v tropických a 

subtropických vlhkých oblastech, kdežto v mírném pásu je častější asociace s ektomykorhiz-

ními houbami (Lee et al., 2015).  Albinotické varianty tedy formují vztah s ektomykorhizálními 

nebo saprotrofními houbami  (Suetsugu and Matsubayashi, 2022) podobně jako mykohetero-

trofní orchideje. 

Jak už bylo zmíněno výše, albinotické varianty jsou nejčastěji studovány u mixotrofních 

rodů kruštík a okrotice, což jsou rody, které obvykle asociují v dospělosti s ektomykorhizními 

houbami (Jacquemyn et al., 2016), které tvoří ektomykorhizální symbiózu s dřevinami, které 

jsou primárním producentem uhlíku i pro orchidej. U valné většiny v dospělosti zelených or-

chidejí se setkáme s alespoň malou kolonizací rhizoctonia (Merckx, 2013), což jsou půdní 

saprofyté, ale u albinotických variant toto je málo časté, obvykle je častější absence. Jediná 

popsaná albinotická varianta japonské mixotrofní hruštičky Pyrola japonica rovněž asociuje s 

ektomykorhizní holubinkou (Russula) (Matsuda et al., 2020). Zajímavé je že albinotická a ze-

lená varianta sdíleli rovnakou mykorhizní houbu zatímco malolistá forma P. japonica f. sub-

aphylla která má jen málo chlorofylu a je téměř plně mykoheterotrofní byla specializována na 

jinou holubinku pravděpodobně takovou která dodává víc uhlíku (Matsuda et al., 2020). U ok-

rotice bílé byly pozorovány u zelených i albinotických variant Vřeckovýtrusé i Stopkovýtrusé 

houby převážně ale ektomykorhizní, ale u albinotických variant byla celkově vyšší kolonizace 

a to především mykorhizními (především ektomykorhizními) Vřeckovýtrusnými (Julou et al., 

2005). 

Velmi zajímavou orchidejí co se týče vztahu s houbovými symbionty je kruštík drobnolistý, 

jehož zelená i albinotická varianta asociuje s Tuber sp., které patří do Vřeckovýtrusných a tvoří 
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obvykle ektomykorhizní symbiózu s dřevinami, a zelené ani albinotické varianty nebyly kolo-

nizovány žádnými typickými rhizoctonia (Selosse et al., 2004). 

Ve vzácných případech albinotické varianty tvoří asociace s rhizoctonia či místo asociace s 

ektomykorhizními houbami využívají saprotrofní houby. U smrkovníku (Goodyera velutina) 

byla pozorována kolonizace především saprotrofními houbami ze skupiny rhizoctonia (Suet-

sugu et al., 2019). U albinotických variant střevíčníku (Cypripedium debile) jsou hlavním zdro-

jem uhlíku nejspíše ne-ektomykorhizní saprotrofní houby skupiny rhizoctonia (Suetsugu et al., 

2021) 
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4. Evoluce trofických strategií orchidejí 

Mykoheterotrofie je trofická strategie, která vyžaduje u rostlin řadu adaptací, které u zcela 

autotrofních rostlin nejsou časté. Proto se předpokládá, že mykoheterotrofie se nevyvinula 

přímo ze zcela autotrofní zelené rostliny, ale z jakéhosi mezikroku, za který je považována 

mixotrofie (Jacquemyn and Merckx, 2019). Dalším důvodem tohoto předpokladu je relativní 

fylogenetická blízkost mixotrofních a mykoheterotrofních druhů (Lallemand et al., 2019a), ne-

boť mykoheterotrofní druhy se obvykle vyskytují v podobných linií, kde se vyskytují druhy, u 

nichž byla pozorována mixotrofie i v dospělosti. Zároveň se předpokládá, že mezi autotrofií  a 

mixotrofií není jasně daná hranice a jedná se spíše o spektrum od ancestrální fotoautotrofie až 

po výše definovanou mixotrofii (Obr. 7) (Jacquemyn et al., 2017), která se také dá považovat 

za spektrum od méně závislých orchidejí až ke zcela závislým, kde již mluvíme o úplně myko-

heterotrofních rostlinách. 

 

Obr. č. 7:  Přeložené navržené kontinuum trofických strategií u rostlin, převzaté z vědecké práce Jacquemyn 

and Merckx, 2019. 
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4.1 Albinotické varianty jako mezikrok k vývoji plně mykoheterotrofního   

       druhu 

U mixotrofních albinotických rostlin jsou zaznamenány některé adaptace, které jsou pozo-

rovány u zcela mykoheterotrofních druhů. Jedná se především o ztrátu fotosyntézy a bližší aso-

ciaci s ektomykorhizními houbami. Albinismus byl zaznamenán u řady mixotrofů a to přede-

vším u rodů, jejichž linie obsahují také velké množství nezelených obligátně mykoheterotrof-

ních druhů (Cameron et al., 2008; Hynson et al., 2013; Merckx and Freudenstein, 2010). Vzniká 

proto otázka, zda albinismus u mixotrofních rostlin není jakýmsi mezikrokem mezi mixotrofií 

a heterotrofií (Julou et al., 2005). Avšak toto tvrzení se zdá být nepravděpodobné na základě 

novějších studií (Li et al., 2022; Roy et al., 2013; Tedersoo et al., 2007). Albinotické varianty 

jsou méně vyvinuté a méně plodné, i když neprodukují méně semen než mykoheterotrofní 

druhy (Julou et al., 2005), takže fixace albinismu v populaci je málo pravděpodobná.   

Albinismus způsobuje velké množství dalších maladaptivních vlastností, které snižují živo-

taschopnost rostliny a které se u mykoheterotrofních rostlin nevyskytují. U albinotických vari-

ant se stále setkáme s listy (Roy et al., 2013), které jsou u mykoheterotrofních druhů buď zcela 

redukované či nahrazeny šupinami (Leake, 1994), neboť listy vedou u rostlin, které pozbyly 

fotosyntézu, k usychání, zvyšují náchylnost k herbivorii a houbovým infekcím (Roy et al., 

2013). U albinotických variant se setkáváme s výraznou barvou, která je u mykoheterotrofních 

rostlin nahrazena hnědými homochromálními pigmenty (Leake, 1994). Také je u albinotických 

variant delší vegetativní stádium ve formě nekvetoucích prýtů, což způsobuje usychání ještě 

před tvorbou semen (Roy et al., 2013), u mykoheterotrofních druhů je nadzemní fáze krátká, 

tvoří se pouze v období květu a je delší fáze dormance (Shefferson et al., 2011). Fixace albi-

nismu v populaci následována vznikem nového mykoheterotrofního druhu by vyžadovala řadu 

změn najednou, – způsobených například větším množstvím mutací najednou - které spolu 

vznikají vzácně (Julou et al., 2005) a tento krok je tedy nepravděpodobný. 

Avšak lze na albinotických variantách pozorovat pravděpodobné kroky, které musí vznika-

jící mykoheterotrofních druhy nejspíše také podnikat, a to především vznik asociace s ektomy-

korhizálními houbami (Merckx, 2013) a ztráta asociace s rhizoctonia. 
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5. Závěr 

Fixace albinismu v populaci je velmi nepravděpodobná, neboť albinismus vzniká náhle mu-

tací a ve většině případů jedná o znevýhodnění ve velkém množství vlastností, mezi které patří 

například snížená schopnosti úspěšného rozmnožování, tedy fertility (Julou et al., 2005); vyšší 

míra predace a infekce patogeny (Roy et al., 2013); nebo dochází k větším ztrátám vody a vyšší 

míře usychání (Abadie et al., 2006; Julou et al., 2005).  Pro fixaci albinismu v populaci orchidejí 

musí být zasaženy geny jaderného původu (Roy et al., 2013), neboť většina plastidových pro-

teinů je kódována v jaderné DNA (Keeling, 2010), a většinou se nejspíše jedná o recesivní 

ztrátové mutace (z anglického loss-of-function mutace, Roy et al., 2013). I přes tato znevýhod-

nění existují populace napříč Evropou, kde je přítomnost albinotických variant stabilní. 

Fotosyntéza je jednou z nejpodstatnějších schopností rostlin a řas, která přispěla ke vzniku 

života na souši ve formě, jak ho známe. Ztráta této schopnosti u rostlin je tedy fascinující udá-

lostí, která nám dokazuje, jak esenciální tato schopnost pro rostlinu je a jak jsou některé rostliny 

schopné se na její ztrátu adaptovat. 

I přes to, že albinismus nejspíše není mezikrokem ke vzniku mykoheterotrofního druhu (Roy 

et al., 2013), lze na albinotických variantách studovat množství vlastností a kroků, které jsou 

ke vzniku mykoheterotrofie esenciální. 
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