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Abstrakt

Albinismus je stav rostliny, ktery je vysledkem ztraty barviva, ve vétsin¢ ptipadt chlorofylu,
a to bud’ uplné ¢i ¢astecné. Vyskytuje se u celé fady rostlin, ale Gplny albinismus vede k celé
fad¢ maladaptivnich znak, které jsou ve vétsiné pripadu letalni jiz v ranych stadiich vyvoje
rostliny. Nékteré rostliny jsou cely zivot heterotrofni a tedy neschopné fotosyntézy. To jsou
kuptikladu parazitické rostliny nebo mykoheterotrofni rostliny, které parazituji na houbéch.
Nejvic mykoheterotrofnich druhu je v Celedi Orchidaceae, kde se Casto vyskytuje mixotrofie.
Mixotrofni orchideje maji vlastni fotosyntézu, ale jsou zavislé na houbovém uhliku. Pravé u
mixotrofnich orchideji se Casto setkdvame s albinotickymi variantami 1 v ptipad¢é dospélych
jedincii, ktefi si ztratu fotosyntézy a jejich produktti musi vynahrazovat ¢erpanim uhlikatych
latek z jinych zdroji — z hub. Tato prace shrnuje ekofyziologické a morfologické specifikace
albinotickych variant, pfedev§im mixotrofnich orchideji, protoze pravé na né se soustiedi nej-
vice vyzkumd, a snazi se odpovédét na otazku, zda albinotické varianty jsou evolu¢nim krokem

ke vzniku nového mykoheterotrofniho druhu.

Kli¢ova 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. Uvod

Albinismus je stav, kdy u rostliny dochéazi ve vétsin¢ piipadii ke ztraté chlorofylu, ale mize
se jednat i o ztratu jiného barviva, napiiklad v ptipad¢ nezelenych heterotrofnich rostlin. K této
ztraté ve veétsSing piipadi dochazi vlivem genetickych faktorti, hormondlnich faktorti (Kumari
et al., 2009; Silva et al., 2020) ¢i v nékterych ptipadech vlivem vnéjSich faktorti jako je nizka
teplota a stinné prostiedi (Sharma et al., 2006). V piipad€ vzniku albinismu vlivem genetickych
faktort se obvykle nejednd o jedinou mutaci, ale o komplexni mechanismus zahrnujici vice
Tyto faktory vedou k chybné syntéze chlorofylu ¢i jeho Uplné ztraté, abnormalni syntéze thy-
lakoidovych membrén ¢i k jinym poskozenim chloroplastt a jejich proteinii. Plastidy u albino-
tickych variant rostlin obvykle zlstavaji ve fazi proplastidi, z nichz se u zelenych autotrofnich
rostlin vyviji chloroplasty, nebo z nich vznikaji leukoplasty (Salmia, 1989a), které neobsahuji
chlorofyl a nejsou schopné fotosyntézy. Rostliny tedy nejsou schopny detekovat fotosynteticky
aktivni svétlo pomoci chlorofylu a vytvaret vlastni uhlikové derivaty. Nelze tedy albinotické
varianty rostlin povazovat za autotrofni i presto, ze n¢které jsou do jisté miry stale schopné
fotosyntézy, nebot’ ve vétsing pripadl jsou alespon z ¢asti odkazany na vnéjsi zdroje uhlikatych
latek. Albinismus u autotrofnich rostlin miizeme pozorovat napiiklad u velmi mladych rostlinek
¢1 u semendcki stromt v ptipadé€, Ze jsou vyzivovany semennymi zasobami uhliku, dale u klo-
nalnich rostlin, ojedinéle se miizeme setkat s albinotickym organem na zelené rostlin¢ — tieba
vétve stromu (Pittermann et al., 2018). Také se s albinismem muizeme setkat u poloparazitic-
kého jmeli (Lo Gullo et al., 2012). Také se miizeme setkat s ¢astecnym albinismem ve formée
chimerismu, coz je situace, kdy jeden organismus obsahuje dv¢ rozdilné genetické informace.
V ptipad¢€ panaSovani (také nazyvano variegace) se jedna o tkané, které jsou vlivem genetic-
kych faktori neschopné fotosyntézy a jsou vyzivovany zelenymi tkdnémi s funkénim fotosyn-
tetickym aparatem (Roelfsema et al., 2006; Yao et al., 1995). Uplny albinismus je nejéastéji
pozorovan na mixotrofnich rostlindch vyuZivajicich houbovy uhlik a velka ¢ast studii se proto
zabyva albinotickymi variantami orchideji (Abadie et al., 2006; Julou et al., 2005; Preiss et al.,

2010; Suetsugu and Matsubayashi, 2022). Pozorovan byl ale 1 plné albinoticky buk (Obr.1).

Albinismus by se dal povazovat za syndrom, nebot” se ve vétsing pripadil jedna o maladap-
tivni stav (Roy et al., 2013), ktery zahrnuje mnoho morfologickych a fyziologickych zmén,
které obvykle u rostliny snizuji Sance na dokonceni vyvoje a ispésné rozmnozovani (Shefferson
et al., 2016). Listy albinotickych variant jsou jemné&j$i na dotek a maji ten¢i kutikulu (Pitter-

mann et al., 2018; Roy et al., 2013), coz muze byt divodem pro vétsi ndchylnost na herbivorii



(Roy et al., 2013). Mlzeme se u albinotickych variant setkat s chybnou regulaci otevirani sto-
mat z divodu neschopnosti detekce fotosynteticky aktivniho svétla (Roelfsema et al., 2006),
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coz muze vést k vys$§im ztratam vody z diivodu vyssi vodivosti (Pittermann et al., 2018).

Vzhledem ke ztraté fotosyntézy, a tedy pro rostliny charakteristické trofické strategie, se zde
setkavame s heterotrofii. Konkrétné u orchidejich se setkdvame s tplnou zavislosti albinotic-
kych variant na houbovych symbiontech, coz nas mtize vézt k otazce, zda albinismus neni evo-

luénim mezikrokem vedoucim k fixaci zcela mykoheterotrofniho druhu.

Tato préce si klade za cil shrnout informace o albinotickych variantach zejména mixotrof-
nich rostlin. Prace sumarizuje ekofyziologické a morfologické specifikace téchto rostlin a snazi
se odpovedét na otazku, zda tento stav mize byt fixovan v populaci a vést ke vzniku nového

mykoheterotrofniho druhu.

Obr. €. 1: Fotografie albinotické varianty buku (Fagus). Foto: Tomas Figura.



2. Trofické strategie rostlin

VétSina rostlinné fise je fotoautotrofnimi organismy, coZ znamena, Ze maji schopnost fixovat
vzdusny uhlik z CO2 do cukernych latek za pomoci vody a slune¢ni energie (Hohmann-Marriott
and Blankenship, 2011). Jedna se o ancestralni stav vznikly primarni endosymbiozou, ktera je
spolu s pfechodem na sous jednou z udalosti, jez definovaly zivot na nasi planeté (Buschmann
and Holzinger, 2020; Hohmann-Marriott and Blankenship, 2011). Avsak postupem ¢asu vzni-
kaji nové trofické strategie, které umoznuji rostlindm piechod do nik, které do t¢ doby byly
rostlindm nepiistupné. Limitujicimi faktory pro autotrofni rostliny jsou stresory, kterymi miize
byt pfedevsim nadmérny nedostatek svétla €1 téméf absence Zivin (Grime, 1977). Presto i v
prostiedich s t€mito stresory existuji druhy rostlin, které diky své trofii jsou schopné v téchto
prostiedi ptezit z divodu vyuzivani jinych zdroji nez fotosyntetické aktivity. Jednou z téchto
trofickych strategii je heterotrofie, ktera se da Siroce definovat jako forma vyzivy, kdy organis-
mus piijima uhlik v podobé& organickych sloucenin, €ili organismus piijima uhlik, ktery byl jiz
fixovan z anorganické formy jinymi organismy. Obligatné heterotrofni rostliny obvykle ztraci
schopnost fotosyntézy, jsou nezelené a tedy obsahuji chlorofyl pouze v malé koncentraci ¢i
vibec (Nickrent, 2002). Nejznaméjsi formu heterotrofie 1ze pozorovat u parazitickych rostlin,
které jsou pfimo napojeny xylémem a floémem na hostitelské rostliny (Furuhashi et al., 2011;
Nickrent, 2002). S touto formou heterotrofie se miizeme setkat naptiklad u roda zarazy a mor-
dovky (rody Orobanche a Phelipanche, ¢eled’ zarazovité (Orobanchaceae), Moez Amri, 2012),
Balanophora a kokotice (rod Cuscuta, ¢eled’ svlaccovité (Convolvulaceae)). Tyto rostliny maji
riazné morfologické adaptace na paraziticky zplisob Zivota. Naptiklad Balanophora tvoii pod-
zemni hlizovy orgédn se specidlni metamorfézou kotfentll, nazyvané haustoria (z anglického
haustorium) napojenymi na hostitelské kofeny (Rao et al., 2015). Kofenovymi parazity jsou
také zarazy, které také tvofi haustoria (Musselman, 1980). Kokotice jsou pnouci rostliny para-
zitujici na nadzemni ¢asti hostitelské rostliny, u kterych doslo ke ztraté listti a kotenti (Furuhashi

etal., 2011).

VétSina rostlin utvaii mykorhizu, kde dochézi k viceméné mutualistické symbidze mezi hou-
bou a rostlinou (Smith and Read, 2010). Tento vztah je povaZovan za hlavni faktor umoziujici
ptechod rostlin na sous (Strullu-Derrien et al., 2014). Houba dodavé vodu a mineralni latky a
rostlina produkty fotosyntézy (Bellgard, 1991; Brundrett, 2009). N&které rostliny ale pouze
houby vyuzivaji a nedodavaji pravdépodobné zadné produkty zpét, dokonce v tomto piipade
mnohdy cerpaji od houby 1 uhlik. Tento zplisob vyzivy se nazyva mykoheterotrofie (Merckx,
2013). Mykoheheterotrofie se v evoluci vyvinula alespont 50x v minimaln¢ 17 raznych rostlin-
nych skupinéach (Obr. 2), avSak stale neni zcela zndmo, jakym zpiisobem a jaké kroky rostlina
musi podstoupit, aby doslo k ipIné adaptaci na mykoheterotrofni zplisob zivota (Li et al., 2022),
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ale predpoklada se, ze se jedna o komplexni proces zahrnujici mnoho kroki (Roy et al., 2013;
Téesitel et al., 2021). Mykoheterotrofie ma rizné podoby, muize se jednat o inicialni mykohete-
rotrofii, coz je jev pozorovany u vSech rostlin ¢eledi vstavacovité (Orchidaceae) a hrusticko-
vych rostlin (Celed’ Ericaceae, podceled’ Pyroloideae), kdy rostlina zac€ina svtij zivotni cyklus
v podstaté jako parazit, ale po dosazeni stavu, kdy dokdze fotosyntetizovat, za¢inad dodavat uh-
likaté latky houbé a tento vztah se stane oboustranné prospésnym (Cameron et al., 2008). Také
se muzeme setkat se zcela mykoheterotrofnimi nezelenymi rostlinami, které jsou zcela odka-
zané na houbové symbionty po cely svilj zivot, tedy zacinaji podobn¢ jako zelené inicialné
mykoheterotrofni orchideje, ale 1 dospélosti jsou parazitické pravé na houbach. Tito houbovi
symbionti jsou také heterotrofnimi organismy a tedy nejsou primarnimi producenty uhlikatych
latek, ale ¢erpaji uhlik obvykle vygenerovany dievinami a to zejména v temperatnich oblastech
pomoci ektomykorhizni symbiozy (Roy et al., 2009) nebo v tropech pomoci arbuskularni my-
korhizy (Courty et al., 2011; Gomes et al., 2020). Také jsou recentné studovany ptipady myko-
nicky material (Selosse et al., 2010; Suetsugu et al., 2020b), coz je také situace ¢astéji pozoro-

vana v tropech a subtropech (Selosse et al., 2010).



L] |——Fems Schizaeaceae (15§; Psilotaceaes (-8)'
|Ophiogossaw&9 (~B0)'; Gleichaniaceas (1)’

I—_Gmnuspenns Podocarpaceae (17

|

T |

.

r eridaceae (1)
-I Asparagales < Orchidaceae (220)*
! Liliales Corsiaceae (27)
Pandanales Truridaceae (45)
Dioscoreales Burm. (56} Thism.(60)
-|' Petrosaviales Petrosaviaceas (2)

=

-

'.—n._
=

|
_,1— Fabales Polygalaceae (5)

L
g &

L Ericales Ericaceas (16)

_u— Gentianales Cenfianaceae (25)
{ Soia

Obr. ¢. 2: Fylogeneticky strom vcetné vysvétlivek prevzat z védecké prace Merckx and Freudenstein, 2010,
zalozen na poznatcich Palmer et al., 2004 a THE ANGIOSPERM PHYLOGENY GROUP, 2009. ,Cerng jsou
vyznaleny linie rostlin, u nichZ byla zaznamenana mykoheterotrofie. Celedé s mykoheterotrofnimi druhy jsou
vyznaceny vedle linie, do niZ nalezi, s poctem mykohetotrofnich druhti uvedenym v zavorce. Burm., Burmannia-
ceae; Thism., Thismiaceae. 'U té&chto druhti jsou gametofyti zcela mykoheterotrofni, ale sporofyti obsahuji chlo-
rofyl. 2Tyto druhy maji pouze mykoheterotrofni gametofyty (zde jsou mozné vyjimky). *Parasitaxus usta je my-
koherotrofni a p¥imo paraziticky zarovefi. “V§echny orchideje jsou inicidln& mykoheterotrofni.“ (Merckx and Freu-

denstein, 2010)



2.1. Mixotrofie

Mezi autotrofii a mykoheterotrofii existuje i mezistav, ktery se nazyva mixotrofie. Mixotro-
fie je tedy stav, kdy organismus vyuziva autotrofii a heterotrofii — mé vice nez jeden zdroj
uhliku (Schmidt et al., 2013). Mixotrofii v pfirodé¢ miizeme najit ve vodnich i suchozemskych
ekosystémech, v nichz hraje vyznamnou roli (Firmin et al., 2022; Selosse et al., 2017). Je 10-
100 nasobn¢ Cetnéjsi zplisob vyzivy nez mykoheterotrofie, kterd se vyskytuje u az kolem 30

800 druhii napfti¢ celou rostlinou tisi (Merckx, 2013).

Tento zplisob vyzivy je se vyskytuje kuptikladu u fas (fagomixotrofie, osmomixotrofie) ale
popisovan je i u cévnatych rostlin. Pfedpoklada se, Ze mixotrofie se s nejvétsi pravdépodobnosti
vyvinula jako adaptace na stinné prostiedi (Preiss et al., 2010) nebo jako adaptace na nedostatek
zivin v pid¢ (Selosse et al., 2017). Za mixotrofni zptisob Zivota mizeme povazovat polopara-
ziticky zptsob zivota ¢i strategii masozravych rostlin (Schmidt et al., 2013; Selosse and Roy,
2009), ale také se miizeme setkat s mixotrofii, kterd se nazyva také ¢aste¢na mykoheterotrofie
(z angl. partial mycoheterotrophy). Tento zpiisob vyZivy, jak uz z ndzvu vyplyva, je ¢astecné

zavisly na houbg, i pfes to, Ze tito jedinci jsou schopni fotosyntézy (Selosse and Roy, 2009).

Pravé mixotrofie bude jednim z hlavnich témat této prace a tedy v nasledujicim textu se
terminem mixotrofie bude oznacovat pravée stav, kdy rostlina ¢ast svého uhliku pfijima z hou-
bovych symbiontl a ¢ast ze své vlastni fotosyntézy. Tyto mixotrofni rostliny mohou vykofis-
tovat své houby v riizné mitfe (Jacquemyn et al., 2017). Zavislost rostliny na houbé se v po-
sledni dobé nejéast&ji uréuje pomoci analyzy stabilnich izotopii a to predevsim *C a >N (Ge-
bauer and Dietrich, 1993; Gebauer and Meyer, 2003; Gleixner et al., 1993). Tyto t€zké izotopy
se totiz hromadi v heterotrofnich organismech a to i v ptipadé¢ mykoheterotrofnich rostlin, na-
opak autotrofni druhy rostlin jsou o tyto izotopy ochuzeny (Gebauer and Meyer, 2003). Abun-
dance '*C a >N nam tedy umozZiuje ur¢it miru piijmu uhliku od houby (Cameron et al., 2008).
V extrémnich ptipadech se zda, Ze mixotrofni rostliny jsou schopné prezit zcela autotrofné bez
houbového uhliku, coz bylo experimentu s mixotrofni orchideji krustikem Sirokolistym (Epi-
pactis helleborine), ktery byl péstovan v kultufe za vyssi dostupnosti svétla a byl zde pozorovan
normalni vyvoj rostliny (v€etné kvétu a rlstu) po dobu tii let pouze na zaklad¢ autotrofni vy-
Zivy, coz bylo potvrzeno, nebot’ i pfes velkou kolonizaci houbovymi symbionty, izotopové kon-
centrace uhliku a dusiku odpovidaly autotrofnimu zplsobu Zivota (May et al., 2020). Pravé
krustik Sirokolisty je ¢asto oznacovan na zéklad¢ analyz stabilnich izotopli 1 houbovych komu-
nit jako témet autotrofni druh (Jacquemyn et al., 2016). Dalsi druhy krustika (Epipactis) nebo
okrotice (Cephalanthera) jsou obvykle oznaCovany za siln€ji zavislé na houbovém uhliku

(krustik (Jacquemyn et al., 2017, 2016; Ogura-Tsujita and Yukawa, 2008; Selosse et al., 2004),



okrotice (Abadie et al., 2006; Gebauer and Meyer, 2003; Suetsugu, 2017)). Nékteré druhy mi-
xotrofnich orchideji byly dlouho povazovany za mykoheterotrofni z diivodu jejich vzhledu,
ktery siln¢ pfipominé vzhled mykoheterotrofnich orchideji, ale recentni vyzkum ukazal, Ze ob-
sahuji malé mnozstvi chlorofylu a jsou v minimalni miie schopné fotosyntézy, jedna se napii-
klad o hnédence zvrhlého (Limodorum abortivum) nebo korélici trojklanou (Corallorhiza tri-
fida) (Bellino et al., 2014; Cameron et al., 2009; Girlanda et al., 2005). Pravé u druht, kde byla
zaznamenana vyssi zavislost na houbovém uhliku (prave krustik ¢i okrotice) je Castéji zazna-

menan albinismus u dospélych jedinct (okrotice (Abadie et al., 2006), krustik (Selosse et al.,

2004))

V jinych cCeledi tento typ mixotrofie, kdy rostlina pfijima uhlik od houby, neni pozorovan
tak Casto, 1 pfesto Ze recentni studie poukazuji na to, Ze je tento zplsob vyzivy Castéj$i nez se
diive ocekavalo (Selosse et al., 2017). Miizeme se s touto trofii setkat naptiklad u hrusti¢ek (rod
Pyrola, Celed Ericaceae, Matsuda et al., 2020; Tedersoo et al., 2007), recentn€ jsou mixotrofni
rostliny popsany i z ¢eled¢ olachanovité (Burmanniaceae, Bolin et al., 2017) nebo u n¢kterych

hotct (Celed” Gentianaceae, Onipchenko et al., 2021; Suetsugu et al., 2020a)



3. Celed’ Orchidaceae

Celed’ Orchidaceae je jednou z druhové nejpocetngjsi Geledi v rostlinné #isi (POWO, 2023).
Centrum diverzity orchideji lezi v tropech, ale mlizeme je nachézet téméft po celém svéte. Du-
vod takto rozsahlého rozsifeni neni zcela zndm, ale existuje mnoho potencidlnich vysvétleni.
Diivodem tedy mtze byt specificky typ mykorhizy, ktery je charakteristicky pravé pro orchi-
deje, nazyvajici se orchideoidni mykorhiza. Dale orchideje vyuzivaji fadu specifickych opylo-
vacich strategii, z nichz velmi ¢asté jsou napfiklad takzvané salivé kvéty, kdy kvéty rostlin
lakaji opylovace tim, Ze se prezentuji jako zdroj potravy ¢i partner k pareni nebo jako ukryt
(Jersédkova et al., 2006). Dalsi diskutovanou moznosti stojici za velkou diverzitou orchideji mo-
hou byt genomické charakteristiky. Orchideje maji velmi variabilni velikosti genomu, a je u
nich Castd endoreduplikace. Navic jen u orchideji byla pozorovana ¢aste¢nd endoreduplikace
(ravnicek et al., 2019; Zhang et al., 2017), kdy dojde k znasobeni vlastni genetické bez toho,
abych doslo k bunéénému déleni (Bolanos-Villegas and Chen, 2022; Lee et al., 2007; Vilcher-
rez-Atoche et al., 2022). Znéasobeni genetické informace zptisobuje mensi pravdépodobnost se-
tkani se recesivnich alel a tedy projevii genetickych chorob, zaroven jsou mohou mit poly-
ploidni rostliny lepsi vlastnosti, napiiklad se miize jednat o vétsi kvéty s vyraznéj$im zbarve-

v

nim, a nebo mohutnéjsi listy a stonky (Kam, 1980; Miguel and Leonhardt, 2011).

Semena orchideji jsou extrémné mald, tzv. prachova semena (z anglického dust-seeds, Eri-
ksson and Kainulainen, 2011) bez endospermu, s embryogenezi zastavenou v globularnim sté-
diu a obsahuji jen minimum zasobnich latek (Richardson et al., 1992). Pravé z tohoto divodu
jsou zpocatku svého Zivota plné zavislé na symbiotické houbé, od které ziskavaji veSkery uhlik
— jsou iniciadlné mykoheterotrofni (Merckx, 2013). Z malého semene vyrista Gtvar nazyvany
protokorm, coz je nediferencovany utvar (Rasmussen and Rasmussen, 2009), ze kterého se poté
vyviji dospéla orchidej, ktera mlze byt zcela mykoheterotrofni, coz je situace u vice nez 200
druhti orchideji; mixotrofni ¢i témét zcela fotoautotrofni, kdy se tok uhliku do zna¢né miry
obraci, stopové mnozstvi uhliku sice nadale putuje od houby k rostliné, av§ak vice nez 5x vice
uhliku putuje z rostliny do jejiho houbového symbionta (Cameron et al., 2008). Ptesto i v do-
spélosti tyto rostliny obvykle piijimaji alespont stopové mnozstvi uhliku od svych houbovych
symbiontl a diky této schopnosti jsou schopné ptezivat i n¢kolik let i v pripad¢, Ze se jedna o

albinotické varianty (Gonneau et al., 2014; Salmia, 1986).



3.1. Albinismus u orchideji

Albinismus u orchideji je studovany piedev§im na mixotrofnich evropskych terestrickych
orchidejich rodu okrotice (Cephalanthera) (Obr. 3) a krustik (Epipactis). U albinotickych vari-
ant orchideji neni funk¢ni fotosynteticky systém II (Julou et al., 2005), coz znemoziuje foto-

syntetickou aktivitu. Albinismus muze byt zptisobeny

+ abiotickymi faktory, kdy vlivem nedostatku svétla dochazi k takzvané etiolizaci, coz je
proces zahrnujici intenzivni dlouzivy rist ve snaze nelezeni svétlo, pteménu funkcnich
chloroplastti s pln¢ vyvinutymi thylakoidy v etioplasty s prolameldrnimi télistky, které

nejsou schopné fotosyntézy a neobsahuji chlorofyl (Armarego-Marriott et al., 2020);
» genetickymi faktory, coz je pravdépodobné nejcastéjsi pripad.

Albinotické varianty se od zelenych variant zasadné lisi fyziologii, morfologii, trofii a do

jisté miry i interakcemi s prostfedim.

Obr. €. 3: Fotografie albinotické a zelené varianty okrotice bilé (Cephalanthera damasonium). Foto: Tomas

Figura



3.1.1 Ekofyziologické specifikace albinotickych variant orchideji
3.1.1.1 Prezivani, morfologické a ekofyziologické adaptace

Ve studii Roy et al., 2013 byly porovnavany zelené a albinotické varianty orchideje okrotice
bilé (Cephalanthera damasonium), u nichz byla pozorovana az 760 - 1900 nasobna redukce ve
fitness, tedy schopnosti jedince dozit se dospélosti, rozmnozit se a tim predat své geny dalSim
generacim. Divodem této redukce je vice faktord (Obr. 4) - albinotické varianty produkovaly
az tiikrdt méné semen, které byly leh¢i a mensi v délce i Sifce nez u zelenych variant; semena
albinotickych variant byla také méné zivotaschopnd a mén¢ Casto schopna kli¢eni; rovnéz u
nich byla pozorovana cast¢jsSi dormance pryti, kdy rostliny ptezivaji jen v podobé podzemnich
organu a tedy mén¢ Casto produkuji semena (Roy et al., 2013). Vétsi dormance v reakci na
nepiiznivé podminky, predev§im na nedostatek srazek a vysokou teplotu, byla pozorovéana také
u krustiku Sirokolistého (Epipactis helleborine) ve Finsku (Salmia, 1986), takze se nejedna o
ojedinély ptipad. Ale naptiklad u albinotické varianty japonské okrotice (Cephalanthera sub-
aphylla f- leucophylla) byla pozorovana jen mirné snizena fitness oproti zelené ale siln¢ zavislé
na houbovém uhliku, nominalni C. subaphylla (Suetsugu, 2017). To je nejspiSe zptisobeno tim,
ze albinotické 1 zelené varianty C. Subaphylla jsou podobné¢ intenzivné zavislé na houbovém
uhliku. Divod redukce ve fitness v tomto piipad¢ neni jasny, ale tato redukce mohla byt zpt-
sobena napftiklad atraktivitou pro herbivory diky vyrazné barvé na povrchu jako bylo zazname-

nano ve studii Roy et al., 2013.
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Obr. €. 4: Schéma demografickych faktori podilejicich se na konecné fitness albinotickych variant v porovnani se
zelenymi variantami okrotice bilé ve dvou populacich (a, Montferrier a b, Boigneville, Francie) a jedné populaci
okrotice dlouholisté (c, Pussa, Estonsko), pievzato a ptelozeno z védecké prace Shefferson et al., 2016. V mistech
nulové hodnoty albinismus u rostliny fitness nezvysuje, ale ani nesnizuje. Sloupce nad nulovou linii ukazuji pozi-
tivni ptispévek k fitness albinotickych variant, sloupce pod nulovou linii ukazuji ztraty fitness u albinotickych
variant. Zivotni fize jsou sefazeny chronologicky. Dormantni semena, protokormy a semenacky v juvenilni kate-
gorii, nasledovany vegetativni dormanci jako prvnim krokem vegetativni faze u dospélych rostlin, nasledovany
dospélymi vegetativnimi vyhony od nejmensich po nejvétsich. Posledni kategorie zacina tvorbou kvetoucich vy-
hont a nasleduji kvetouci vyhony od nejmensiho po nejvetsi.

Ve vétsing ptipadt u albinotickych variant dochazi k téméf uplné ztraté chlorofylu, ale kon-
centrace pigmentl se u jednotlivych druhii a populaci lisi. U okrotice dlouholisté¢ (Cepha-
lanthera longifolia) bylo pozorovano u albinotickych variant pouze 0,6% celkové koncentrace
chlorofylu v porovnani se zelenymi jedinci (Abadie et al., 2006). V ptipad¢ Cypripedium debile
(Obr. 5) byla pozorovana 100 nadsobné mensi koncentrace chlorofylu u albinotickych variant a
tedy neaktivni fotosystém II (Suetsugu et al., 2021). Da se predpokladat, Ze fotosystém I by u
nem¢él byt ovlivnén absenci chlorofylu, jak tomu je u albinotickych tkani zelence (Roelfsema
et al., 2006). U populace okrotice bilé (Cephalanthera damasonium) ve francouzské lokalité
Montferrier bylo zaznamenano u albinotickych variant o 70% méné chlorofylti a a b a pétkrat
mensi koncentrace karotenoidli (Roy et al., 2013), coz se zasadné li§i od pozorovani z roku

2003 u stejného druhu v populaci na lokalité¢ Boigneville, kde fluorescen¢ni testy zaznamenaly
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pouze stopové mnozstvi chlorofylu a Ctyfikrat vyssi koncentraci karotenoidti u albinotickych

variant (Julou et al., 2005). Diivod takto rozdilnych dat neni znam.

Obr. €. 5: Varianty Cypripedium debile v populaci u vesnice Oshino v Japonsku. A, albinoticka varianta. B, zeleny
jedinec. (Suetsugu et al., 2021)

Koncentrace chlorofylu miiZze zdsadné ovliviiovat celkovou velikost a morfologii rostliny. U
vemeniku (Platanthera hondoensis) byla pozorovana piima linearni korelace mezi koncentraci

uhliku a tedy celkovou velikosti a koncentraci chlorofylu (Suetsugu and Matsubayashi, 2022).

Vétsina studii se shoduje, Ze albinotické varianty jsou mensiho vzristu nez zeleni jedinci
(Roy et al., 2009), u n€kterych druhli a populaci se jedna o vétsi postizeni (Roy et al., 2013;
Salmia, 1989a) nez u jinych (Abadie et al., 2006; Julou et al., 2005), ale v zasad¢ je konsenzus

malého vzristu albinotickych variant.
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3.1.1.2 Interakce s abiotickymi a biotickymi faktory

U albinotickych variant je obvykle pozorovana krat$i sezona, kdy tito jedinci kvetou a
usychaji diive v sezoné nez zelené varianty (Abadie et al., 2006; Salmia, 1986). Vyssi mira
usychani pryti ma velky vliv na schopnost rostliny vyprodukovat potomstvo. Mixotrofni or-
chideje, které jsou povazovany za vice odkazané na houby jako zdroj uhliku, obvykle vyuzivaji
houbové uhlikaté latky (pozorovano pomoci t&zkého izotopu uhliku *C) spise v podzemnich
Castech rostliny a fotosynteticky vytvotreny uhlik je z vEtsi ¢asti vyuzivan piimo v nadzemni
¢asti rostliny a to zejména na tvorbu kvétu a tobolek (Gonneau et al., 2014; Lallemand et al.,
2019a), coz také miize byt divodem zvyseného usychani prytt u albinotickych variant vzhle-
dem k absenci vlastni fotosyntézy u albinotickych variant a pouze minimalni transport uhliku
mezi podzemnimi a nadzemnimi organy (Lallemand et al., 2019a). Usychani pryti u okrotice
bilé v lokalit¢ Montferrier bylo aZ o 6,75% €astéjsi u albinotickych variant a nastdvalo mnohem
diive v sezoné (Roy et al., 2013), v priiméru jiz polovina pryta uschla pfed kvetenim a tvorbou
semen, coz mize byt podle Roy et al., 2013 zplisobeno piehiivanim, nebot’ teplota listli bilych
jedinct pfi teploté nad 35°C byla vyssi nez u zelenych rostlin. Dal§im dvodem pro usychani
muze byt limitace koncentrace uhliku v letnich mésicich (Roy et al., 2013). U okrotice bilé v
populaci v lokalité Boigneville byla vypozorovana az dvakrat vyssi stomatdlni konduktance nez
u zelenych jedinct, coz vede k predpokladu vyssi transpirace (Julou et al., 2005), coz také muze

byt divodem k vys$si mife usychani za vysokych teplot.

Albinotické varianty okrotice bilé byli az tfikrat Castéji napadani herbivory nez zelené vari-
anty, coZz miZe byt zpiisobeno vysokou koncentraci dusiku v listech, coZ mize byt ldkavé pro
herbivory (Lallemand et al., 2019a); barvou, ktera je vyrazné na substratu; nebo slabsi kutikulou
(Roy et al., 2013). Také byla pozorovana daleko vétsi senzitivita k patogentim, predevsim hou-
bovym infekcim, coz mize byt zpisobeno nutnosti spofivého zachazeni s uhlikatymi slouceni-

nami (Roy et al., 2009).
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3.1.1.3 Koncentrace dusiku, fosforu a uhliku u zelenych a ablinotickych

variant orchideji

U mixotrofnich orchideji vice zavislych na houbovém uhliku se setkavame s vyssi celkovou
koncentraci dusiku (Julou et al., 2005) a vys$§i koncentraci t&Zkého izotopu dusiku (*°N) i t&z-
kého izotopu uhliku (**C) (Gebauer and Meyer, 2003; Jacquemyn et al., 2017; Lallemand et al.,
2019a) nez u zelenych autotrofnich rostlin ze stejného stanovisté. Nejvyssi koncentrace celko-
vého dusiku a t&zkého izotopu dusiku (*N) jsou u mykoheterotrofnich orchideji (Selosse and
Roy, 2009), coz znamend, Zze pomér C:N je nizsi u mykoheterotrofnich rostlin nez u rostlin

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

U okrotice dlouholisté (Cephalanthera longifolia) a okrotice bilé (C. damasonium) byla po-
zorovana vyssi celkova koncentrace dusiku v listech u albinotickych variant nez u zelenych
jedincti (Julou et al., 2005; Abadie et al., 2006). Tyto vysledky mohou znamenat, ze u albino-
tickych variant n¢kterych druhi je Gspornéjsi zachazeni s dusikem z dlivodu mensi schopnosti
asimilace dusiku, a to napfi¢ tomu, Ze albinismus nenavozuje metabolické zmény v rostliné
(Lallemand et al., 2019b). U krustiku Sirolistého pravého, okrotice bilé a okrotice dlouholisté
byla pozorovana vyssi celkova koncentrace dusiku u albinotickych variant (Abadie et al., 2006;
Stockel et al., 2011; Suetsugu et al., 2019) a tedy niz§i pomér C:N, v ptipad¢ okrotice bilé

mohlo jit az o 3x niZ8i pomér nez u zelenych jedinch (Roy et al, 2013).

U okrotice bilé a okrotice dlouholisté byla pozorovéana vyssi koncentrace v '°N v listech u
albinotickych variant nez u zelenych jedincti (Abadie et al., 2006; Julou et al., 2005), coz je
také typickym znakem mykoheterotrofnich rostlin (Gebauer and Meyer, 2003). Recentni data
Minasiewicz et al. (2023) popisuji nejenom zvySujici se koncentraci dusiku na trofickém gra-
dientu autotrofni neorchideje — autotrofni orchideje- mixotrofni orchideje a mykoheterotrofni
orchideje. Tato prace rovnéz popisuje zvysujici se koncentrace fosforu v nadzemnich orgénech
a vys$i koncentrace obou prvku v albinotickych variantach v porovnani se zelenymi variantami

(Minasiewicz et al., 2023).

Lze tedy uzavfit Ze i pfezto ze orchideje obvykle rostou na zivinami chudych lokalitach (Fi-

gura et al., 2020) obsahuji v pletivech vice dusiku 1 fosforu.
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3.1.2 Mykorhiza orchideji a jejich zavislost na houbovém uhliku

Zelené mixotrofni orchideje tvofi mykoheterotrofni vztah, kdy orchideje na svém houbovém
symbiontovi parazituji (Merckx, 2013). V dospélosti je ale vétSina druhi fotosyntetickych a
povazovanych za autotrofni, 1 pfestoze se uvazuje i o tom ze jsou tyto druhy mixotrofni (kryp-
ticky mykoheterotrofni) (Merckx, 2013; Selosse and Martos, 2014). Houbovy symbionti orchi-
deji jsou predevsim z oddéleni stopkovytrusnych hub (Basidiomycota), které s orchidejemi
tvoti uzkou endomykorhizni asociaci zvanou orchideoidni mykorhiza (Gryndler, 2008). Hou-
bové mycelium pronika do primarni kiry hostitelského kotene a tvoti takzvané pelotony, coz
jsou klubicka hyf uvnitt bun¢k, kterd si s rostlinou vyménuji ziviny (Kuga et al., 2014), ale
orchidej pelotony také stravuje a ziskava ziviny i timto zpisobem (Rasmussen, 2002). Zaroven
houba tvoii mimo-kotenové (extra-radikalni) mycelium, kter¢ interaguje s okolnim prostiedim
a ptivadi rostliné potfebné Ziviny (Cameron et al., 2006). Timto extra-radikalnim myceliem
houba znaéné€ zvétSuje absorpéni povreh rostlinného kotenového systému a zvysuje ptijem mi-
neralnich latek; a to pfedevs§im dusiku, fosforu a vody. Jak je tento vztah iniciovan neni zcela
objasnéno, ale navazani vztahu se spravnym mykobiontem je nutné pro zahajeni kliceni orchi-
deje (Rasmussen and Rasmussen, 2015; Rasmussen and Whigham, 2002). Jedna se o velmi
dynamicky a proménlivy vztah, ktery se méni v €ase 1 prostoru. Mira kolonizace obvykle nejevi
znaky sezonnosti, ale piesto fluktuuje nejspiSe na zakladé vlhkosti a teploty, kdy v obdobich
sucha byvaji kofeny mén¢ kolonizovany, coz ale také mize byt zptisobeno preferenci houbo-
vych symbiontt vkladat vice zdroji do ristu extra-radikélniho mycelia nez tvorby pelotonti

(Rasmussen and Whigham, 2002)

Predpoklada se Ze spolecny piedek orchideji, ktery mél arbuskularni mykorhizu vytvofil
unikatni asociaci s tzv. rhizoctoniemi, které netvoii mykorhizni symbidzu s jinymi rostlinami
nez orchidejemi az na vyjimky (Selosse et al., 2022). Rhizoctonia jsou hlavnimi kolonizatory
kotent orchideji, jedna se o polyfyletickou skupinu, do niz patii houby z celedi Tulasnellaceae,
Ceratobasidiaceae, a Serendipitaceae. Sekundarné se vSak u nekterych orchideji objevila aso-
ciace s houbami z jinych ¢eledi neZ rhizoctonia, kdy tyto houby tvoii zaroven ektomykorhizalni
symbidzu s dievinami (Obr. 6) (Lallemand et al., 2019a; Pecoraro et al., 2020; Roy et al., 2009).
Ektomykorhizni symbio6za je asociace, kde houba dodava rostliné esencidlni prvky a dfevina
houb¢ dodéava asimilaty, ale tyto houby jsou i pfes to v nékterych ptipadech schopné do jisté
miry saprotrofického zplisobu Zivota (Merckx, 2013). Asociace s ektomykorhizalnimi houbami
je typickd u mixotrofnich a pln¢ mykoheterotroftnich orchideji (Hynson et al., 2013; Merckx,

2013). Prikladem ektomykorhiznich hub, které asociuji s mykoheterotrofnimi orchidejemi je
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rod pokrytka (Sebacina, (Selosse et al., 2002). V posledni dobé byla popséna asociace tropic-
kych mykoheterotrofnich orchideji s saprotrofnimi houbami které nepatii do skupiny rhizocto-

nia (Suetsugu et al., 2020b).

Zivotni styl ub
. RHI
. ECM

ECMISAP

S

Obr. ¢. 6: Fylogeneticky strom orchideji, rekonstrukce ancestralni trofické strategie a symbiotické asociace z
¢lanku Wang et al., 2021. AU — autotrofie, PMH — ¢aste¢na mykoheterotrofie (mixotrofie), MH — celkova myko-
heterotrofie. ,,Geologicka ¢asova osa je znacena kruhy od kiidy ( pfed 90 - 66 miliony let), pfes paleogén (pied
66 - 23 milioyy let) a neogén (pfed 23 - 2,58 miliony let) do ¢tvrtohor (od 2,58 miliony let az do soucasnosti).
Nejzevnéjsi kruh vyznaduje ptitomnost/nepfitomnost 17 houbovych rodin, které jsou rozdéleny podle typu my-
korhizy/zivotniho stylu. RH — rhizoctonia houby, ECM — ektomykorhizni, ECM/SAP — ektomykorhizni/sapro-
trofni, SAP — saprotrofni.* (Wang et al., 2021)

Diky analyzam stabilnich izotopt se recentné podatilo odhalit fadu mixotrofnich druhd, coz
vedlo k zjiSténi, Ze mixotrofie je Castejsi nez se v minulosti myslelo (Gebauer et al., 2016). V
piirodé se nejcastéji nachazi izotopy 2C a N, ale miizeme se setkat také s izotopy *C a '°N,
které se také nazyvaji tézkymi izotopy a jsou mnohem c¢astéji heterotrofniho ptivodu (Merckx,
2013), v nasem piipadé konkrétné houbového ptivodu. Pomoci analyzy stabilnich izotopti bylo
vypozorovano, ze n€které mykoheterotrofni rostliny vyuzivajici ektomykorhizni houby maji

vyssi koncentraci '°N neZ rostliny vyuZivajici saprotrofni houby (Suetsugu et al., 2020b). Diky
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této metodé mizeme nejenom odhalit nové mixotrofni druhy, ale dokonce kvantifikovat vy-
meénu zivin mezi houbou a rostlinou, pomér houbového a fotosyntetického uhliku v rostlin€ ¢i
zjistit typ trofie v ptipadé, ze pouzijeme mykoheterotrofni a autotrofni rostliny jako reference

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

Vzhledem k tplné zavislosti albinotickych variant na svych houbovych symbiontech se da
ocekavat daleko vétsi mira kolonizace kofenového systému nez u zelenych variant orchideji
stejného druhu, coz bylo pozorovano u albinotickych variant u okrotice dlouholisté (Abadie et
al., 2006), krustiku Sirokolistého (Salmia, 1989b) a okrotice bilé¢ (Julou et al., 2005). Avsak i u
albinotickych variant se mtizeme setkat s fluktuaci miry kolonizace v reakci na podminky pro-
stiedi (Roy et al., 2013). U albinotickych variant se ¢ast¢ji setkdvame s ektomykorhiznimi (na-
priklad u krustiku drobnolistého, Selosse et al., 2004), endofytickymi (naptiklad zaznamenano
u krustiku Sirokolistého pravého, Suetsugu et al., 2017) a saprotrofnimi houbami ze skupin ji-
nych nez rhizoctonia . Endofytické houby mohou mirné ptispivat fitness rostliny, ale obvykle
nehraji vyznamnou roli v kofenovém systému rostlin ¢i je jejich role neznama (Sarsaiya et al.,
2019; Selosse et al., 2009). Asociace se saprotrofnimi houbami z jinych skupin nez rhizoctonia
je velmi dillezita také u zcela mykoheterotrofnich orchideji vyskytujicich se v tropickych a
subtropickych vlhkych oblastech, kdezto v mirném pésu je Castéjsi asociace s ektomykorhiz-
nimi houbami (Lee et al., 2015). Albinotické varianty tedy formuji vztah s ektomykorhizalnimi
nebo saprotrofnimi houbami (Suetsugu and Matsubayashi, 2022) podobn¢ jako mykohetero-

trofni orchideje.

Jak uz bylo zminéno vySe, albinotické varianty jsou nejcastéji studovadny u mixotrofnich
rodu krustik a okrotice, coz jsou rody, které obvykle asociuji v dospélosti s ektomykorhiznimi
houbami (Jacquemyn et al., 2016), které tvoii ektomykorhizalni symbidzu s dievinami, které
jsou priméarnim producentem uhliku i pro orchidej. U valné vétSiny v dospélosti zelenych or-
chideji se setkdme s alespot malou kolonizaci rhizoctonia (Merckx, 2013), coz jsou pudni
saprofyté, ale u albinotickych variant toto je malo Casté, obvykle je Castéjsi absence. Jedina
popsana albinoticka varianta japonské mixotrofni hrusticky Pyrola japonica rovnéz asociuje s
ektomykorhizni holubinkou (Russula) (Matsuda et al., 2020). Zajimavé¢ je Ze albinotické a ze-
lend varianta sdileli rovnakou mykorhizni houbu zatimco malolistd forma P. japonica f. sub-
aphylla ktera ma jen malo chlorofylu a je témé&f plné¢ mykoheterotrofni byla specializovana na
jinou holubinku pravdépodobné takovou ktera dodava vic uhliku (Matsuda et al., 2020). U ok-
rotice bilé byly pozorovany u zelenych 1 albinotickych variant Vieckovytrusé i Stopkovytrusé
houby ptevazné ale ektomykorhizni, ale u albinotickych variant byla celkové vyssi kolonizace
a to pfedevs§im mykorhiznimi (pfedev§im ektomykorhiznimi) Vieckovytrusnymi (Julou et al.,

2005).

Velmi zajimavou orchideji co se tyCe vztahu s houbovymi symbionty je krustik drobnolisty,

jehoz zelend 1 albinotickd varianta asociuje s Tuber sp., které patii do Vieckovytrusnych a tvofi
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obvykle ektomykorhizni symbidzu s dievinami, a zelené ani albinotické varianty nebyly kolo-

nizovany zadnymi typickymi rhizoctonia (Selosse et al., 2004).

Ve vzéacnych ptipadech albinotické varianty tvoii asociace s rhizoctonia ¢i misto asociace s
ektomykorhiznimi houbami vyuzivaji saprotrofni houby. U smrkovniku (Goodyera velutina)
byla pozorovana kolonizace pfedevsim saprotrofnimi houbami ze skupiny rhizoctonia (Suet-
sugu et al., 2019). U albinotickych variant sttevicniku (Cypripedium debile) jsou hlavnim zdro-
jem uhliku nejspiSe ne-ektomykorhizni saprotrofni houby skupiny rhizoctonia (Suetsugu et al.,

2021)
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4. Evoluce trofickych strategii orchideji

Mykoheterotrofie je trofickd strategie, kterd vyzaduje u rostlin fadu adaptaci, které u zcela
autotrofnich rostlin nejsou casté. Proto se predpoklada, ze mykoheterotrofie se nevyvinula
piimo ze zcela autotrofni zelené rostliny, ale z jakéhosi mezikroku, za ktery je povazovana
mixotrofie (Jacquemyn and Merckx, 2019). Dalsim diivodem tohoto pfedpokladu je relativni
fylogeneticka blizkost mixotrofnich a mykoheterotrofnich druhti (Lallemand et al., 2019a), ne-
bot’ mykoheterotrofni druhy se obvykle vyskytuji v podobnych linii, kde se vyskytuji druhy, u
nichz byla pozorovana mixotrofie i v dospélosti. Zaroven se piedpokladd, ze mezi autotrofii a
mixotrofii neni jasn¢ dand hranice a jedna se spiSe o spektrum od ancestralni fotoautotrofie az
po vyse definovanou mixotrofii (Obr. 7) (Jacquemyn et al., 2017), ktera se také da povazovat
za spektrum od mén¢ zavislych orchideji az ke zcela zavislym, kde jiz mluvime o tpln€ myko-

heterotrofnich rostlinach.

Mykoheterotrofie oy 4 )
—_— Uplny mykoheterotrof
L
=]
o
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E k
z Mixotrof
.;E‘ (¢aste¢ny mykoheterotrof)
=
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Obr. ¢. 7: Prelozené navrzené kontinuum trofickych strategii u rostlin, prevzaté z védecké prace Jacquemyn

and Merckx, 2019.



4.1 Albinotické varianty jako mezikrok k vyvoji plné mykoheterotrofniho

druhu

U mixotrofnich albinotickych rostlin jsou zaznamenéany nékteré adaptace, které jsou pozo-
rovany u zcela mykoheterotrofnich druhiti. Jedna se pfedevsim o ztratu fotosyntézy a blizsi aso-
ciaci s ektomykorhiznimi houbami. Albinismus byl zaznamenan u fady mixotrofil a to ptede-
v§im u rodd, jejichz linie obsahuji také velké mnozstvi nezelenych obligdtné mykoheterotrof-
nich druhti (Cameron et al., 2008; Hynson et al., 2013; Merckx and Freudenstein, 2010). Vznika
proto otazka, zda albinismus u mixotrofnich rostlin neni jakymsi mezikrokem mezi mixotrofii
a heterotrofii (Julou et al., 2005). Avsak toto tvrzeni se zd4 byt nepravdépodobné na zaklad¢
nov¢jsich studii (Li et al., 2022; Roy et al., 2013; Tedersoo et al., 2007). Albinotické varianty
jsou mén¢ vyvinuté a méné plodné, i kdyz neprodukuji méné semen nez mykoheterotrofni

druhy (Julou et al., 2005), takze fixace albinismu v populaci je mélo pravdépodobna.

Albinismus zptsobuje velké mnoZstvi dal§ich maladaptivnich vlastnosti, které snizuji zivo-
taschopnost rostliny a které se u mykoheterotrofnich rostlin nevyskytuji. U albinotickych vari-
ant se stale setkame s listy (Roy et al., 2013), které jsou u mykoheterotrofnich druht bud’ zcela
redukované ¢i nahrazeny Supinami (Leake, 1994), nebot’ listy vedou u rostlin, které pozbyly
fotosyntézu, k usychani, zvySuji nachylnost k herbivorii a houbovym infekcim (Roy et al.,
2013). U albinotickych variant se setkavame s vyraznou barvou, kterd je u mykoheterotrofnich
rostlin nahrazena hnédymi homochromalnimi pigmenty (Leake, 1994). Také je u albinotickych
variant del$i vegetativni stadium ve formé nekvetoucich prytii, coz zptisobuje usychani jeste
pted tvorbou semen (Roy et al., 2013), u mykoheterotrofnich druhti je nadzemni faze kratka,
tvoti se pouze v obdobi kvétu a je delsi faze dormance (Shefferson et al., 2011). Fixace albi-
nismu v populaci nasledovana vznikem nového mykoheterotrofniho druhu by vyzadovala fadu
zmén najednou, — zpuisobenych napiiklad vétsim mnozstvim mutaci najednou - které spolu

vznikaji vzacné (Julou et al., 2005) a tento krok je tedy nepravdépodobny.

Avsak lze na albinotickych variantach pozorovat pravdépodobné kroky, které musi vznika-
jici mykoheterotrofnich druhy nejspiSe také podnikat, a to pfedev§im vznik asociace s ektomy-

korhizalnimi houbami (Merckx, 2013) a ztrata asociace s rhizoctonia.
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5. Zavér

Fixace albinismu v populaci je velmi nepravdépodobna, nebot’ albinismus vznik4 nédhle mu-
taci a ve vétsing pripadl jedna o znevyhodnéni ve velkém mnozstvi vlastnosti, mezi které patii
naptiklad snizena schopnosti spéSného rozmnozovani, tedy fertility (Julou et al., 2005); vyssi
mira predace a infekce patogeny (Roy et al., 2013); nebo dochazi k vétsim ztratam vody a vyssi
mife usychani (Abadie et al., 2006; Julou et al., 2005). Pro fixaci albinismu v populaci orchideji
musi byt zasazeny geny jaderného ptivodu (Roy et al., 2013), nebot’ vétsina plastidovych pro-
teinli je kédovana v jaderné DNA (Keeling, 2010), a vétSinou se nejspiSe jedna o recesivni
ztratové mutace (z anglického loss-of-function mutace, Roy et al., 2013). I pfes tato znevyhod-

néni existuji populace napti¢ Evropou, kde je pfitomnost albinotickych variant stabilni.

Fotosyntéza je jednou z nejpodstatnéjsSich schopnosti rostlin a fas, kterd prispéla ke vzniku
zivota na sousi ve formé, jak ho zname. Ztrata této schopnosti u rostlin je tedy fascinujici uda-
losti, ktera ndm dokazuje, jak esencialni tato schopnost pro rostlinu je a jak jsou nékteré rostliny

schopné se na jeji ztratu adaptovat.

I pfes to, Ze albinismus nejspiSe neni mezikrokem ke vzniku mykoheterotrofniho druhu (Roy
et al., 2013), Ize na albinotickych variantdch studovat mnozstvi vlastnosti a krokd, které jsou

ke vzniku mykoheterotrofie esencidlni.
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