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Abstrakt

Kofeny viesovcovitych rostlin poskytuji utocisté tadé¢ houbovych endofyth
a mykorhiznich hub. V ramci ¢eledi miizeme pozorovat minimalné Ctyii typy mykorhiznich
symbidz, znichz nejrozsifenéjSim je erikoidni mykorhizni (ErM) symbidza. Pravé tento
symbioticky vztah umoziiuje viesovcovitym rostlindm ptezit v mnoha odlisnych a ¢asto velmi
nehostinnych habitatech celého svéta (od tropického mlzného lesa, po viesovisté arktické
tundry). Skupina hub, které se na ném podileji, se v minulosti jevila byt jako velice tzka
hrstka askomycetl, konkrétn¢ pak druhy Rhizoscyphus ericae (Read) Zhang & Zhuang
a Oidiodendron maius Barron. S rozvojem molekularnich metod v8ak doslo k jejimu rozsifeni
o mnoho dal$ich druhli spadajicich i do odd€leni stopkovytrusych hub, zejména pak do fadu
Sebacinales. Diverzita ErM houbovych spolecenstev se na rtiznych geografickych lokalitach
lisi a byva ovlivnéna dal§imi faktory jako nadmotskou vyskou nebo typem ekosystému.
Podrobnéjsi druhova distribuce vSak ziistava kvili nedostatku dostupnych dat stile neznama.
Ackoliv se jedna piedevsim o symbionty viesovcovitych rostlin, mohou nékteré ErM houby
kolonizovat i jiné rostlinné druhy. Jejich efekt na tyto pseudohostitele neni zatim zcela
objasnén. Primarné vSak zvySuji vitalitu viesovcovitych rostlin a poskytuji jim vyhodu

v kompetici s okolni vegetaci.
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Abstract

The roots of ericaceous plants provide an environment to many fungal endophytes and
mycorrhizal fungi.We can observe at least four mycorrhizal types in the family, of which the
ericoid mycorrhiza (ErM) is spread the most. The Ericaceae are able to survive in many
different and often harsh habitats all over the world thanks to this symbiosis (from the tropical
cloud forests, to the arctic tundra heathlands). The group of fungi, forming this relationship,
used to be seen as a few very well circumscribed ascomycetes, namely Rhizoscyphus ericae
(Read) Zhang & Zhuang and Oidiodendron maius Barron species. With the development of
molecular methods, it was expanded of many other species, some of which belonging to
Basidiomycota, particularly the order Sebacinales. The diversity of ErM fungal community
varies at different geographic locations and it can be influenced by factors such as altitude or
the surrounding ecosystem. However, due to lack of further information, we still know quite
little about the species distribution. Although they are primarily symbionts of the Ericaceae,
some ErM fungi can colonize wider spectrum of plant hosts. Their effect on these hosts is not
yet fully understood. Most importantly, they increase the vitality of ericaceous plants and
favor them in competition with adjacent vegetation.
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Uvod

Ptes 80 % druhti vSech vyssich rostlin (v€etné nékolika druhti jatrovek) tvoii v ptirodé
symbidzy s houbami, znamé jako mykorhizni (z feckého: mykés-houba a rhiza-koten)
(Brundrett, 2009). Kolonizaci kofene houbovym symbiontem vznika anatomicko-
morfologicky utvar - mykorhiza, ktery hraje zasadni roli pii ziskavani zivin z pudy, pro
rostlinu Casto jinak nedostupnych (Marschner & Dell, 1994). V dneSni dobé rozliSujeme
minimalné 7 typt téchto symbidz, pfi¢emz kazdy znich je charakterizovan specifickou
skupinou hub, ktera ho tvofi, a vice ¢i mén¢ Sirokym okruhem rostlinnych hostitelti. Jednim
zdosud nejméné prozkoumanych typu je erikoidni mykorhizni symbioza (ErM),
charakteristicka pro rostliny z ¢eledi viesovcovitych (Ericaceae).

Viesovcovité jsou velmi riznorodd kosmopolitni ¢eled’ vyssich dvoudé€loznych rostlin
zahrnujici stromy, stalezelené i1 opadavé kefe a polokefe, liany, epifyty i nezelené
mykoheterotrofni byliny (Judd et al., 2002). Diky rozvoji molekularnich a fylogenetickych
metod Vv poslednich dvou desetiletich byla rozsitena o zastupce dosud spadajici do dvou
samostatnych ¢eledi Empetraceae a Epacridaceae (Kron et al., 2002) a v soucasné podob¢ je
pokladana za monofyletickou.

Celed, jak ji vidime dnes, zahrnuje 8 podéeledi - Enkianthoideae, Monotropoideae,
Arbutoideae, Cassiopoideae, Ericoideae, Harrimanelloideae, Styphelioideae a Vaccinoideae
(Kron et al., 2002), a jeji zastupce miizeme najit na Siroké skale ekologickych stanovist’ - od
tropickych montannich lesti Jizni Ameriky, pfes Mediteran a borealni lesy, kde ¢asto dominuji
bylinnému patru, po viesovisté¢ a raSelini§t¢ Evropy, Austrdlie a Jizni Afriky. VSeobecné
preferuji spiSe slunna stanovisté a kyselé pudy, chudé na ziviny (Judd et al., 2002). Témto
nehostinnym podminkam jsou viesovcovit¢ dobie prizplisobeny pravé diky asociacim
S mykorhiznimi houbami.

Cilem této prace bude poukazat na velkou variabilitu mykorhiznich symbidz, které
rostliny celedi Ericaceae vytvaii a nasledné se zaméfit pravé na typ charakteristicky pro
vétsinu jejich zastupct, erikoidni mykorhizni symbidzu. V nasledujicich nékolika kapitolach
se pokusim shrnout dosavadni poznatky o skupiné hub, které se na tomto vztahu podili
a priblizit Ctenafi konkrétni taxony, faktory ovliviujici jejich rozsifeni a jejich schopnost
plsobit na jiné rostliny. Jelikoz za dobu studia ErM symbidzy jiz n¢kolikrat doslo ke zméné
paradigmatu, budu se snazit dochéazet spiSe ke stfizlivéjSim zavérim a motivovat Ctenaie
k objektivnimu pohledu na véc. Neni mym zamérem piehnané Kkritizovat nedostatky

probéhlych studii, pfijde mi vSak spravné na n¢ pro ucelenost prace poukazat.



1. Ericaceae a houbové asociace jejich korent

U rostlin z ¢eledi Ericaceae mizeme najit rovnou 4 druhy mykorhiznich symbidz,
Z nichz 3 (erikoidni, arbutoidni a monotropoidni) jsou charakteristické pouze pro tuto celed’
(Smith & Read, 2008).

Erikoidni mykorhizni symbiéza je typem, ktery sdili vSechny hlavni podceledi
(Ericoideae, Vaccinoideae, Styphelioideae, Cassiopoideae a Harrimanelloideae) a sama
0 sob& naznacuje jejich monofyleti¢nost (viz Obrazek 1). V evoluci vznikla nejspise pouze
jednou, pred asi 140 miliony lety (Cullings, 1996), pficemz nejprozkoumanéjsi ¢ast hub, které
se ji uCastni, ma ziejmé piivod v saprotrofnich askomycetech (Cairney, 2000). Vyznacuje se
kolonizaci pfedevsim rhizodermalnich, nékdy i kortikalnich bunék terminalnich vlaskovych
kotinkd, jejichz prostor hyfa zcela vypliuje klubickovitym Gtvarem (tzv. hyphal coil; Smith &
Read, 2008).

Dal$im typem je arbutoidni mykorhizni symbiéza (AtM), charakteristicka pro rody
Arbutus a Arctostaphyllos z podéeledi Arbutoideae a nékolik rodu ze skupiny Pyroleae,
podceledi Monotropoideae (Peterson et al., 2004). Jedna se o symbiozu ektendomykorhizniho
typu. V tomto ptipad¢ vznikd na povrchu kotfene hyfovy plast’ a vytvari se paraepidermalni
Hartigova sit’, hyfy v8ak pronikaji i dovnitf rhizodermalnich bunék (Massicotte et al., 1993).

V podceledi Monotropoideae muzeme najit jesté dalsi velmi specificky typ souziti
rostliny a houby, a to monotropoidni mykorhizni symbiozu. Jedna se opét o zvlastni druh
ektendomykorhizni symbiozy (je ptitomen hyfovy plast, Hartigova sit’ 1 kratké intracelularni
vyrustky hyf - tzv. hyphal pegs). Nezelené rostliny (napi. Monotropa hypopitis L., Sarcodes
sanguinea Torr., ad.) se zde vysoce specializovaly na epiparaziticky zptsob Zivota a napojuji
se prostiednictvim svych houbovych symbiontl na kofeny okolnich fotosyntetizujicich rostlin
(Bjorkman, 1960). Bylo prokazano, Ze druhy hub podilejici se na arbutoidnich
a monotropoidnich symbidzach jsou zarovenl schopné vytvaret ektomykorhizy s jinymi
rostlinami (Bidartondo & Bruns, 2001). Mohou tedy vznikat mycelidlni sité, propojujici
ektomykorhizniho hostitele s parazitujici monotropoidni rostlinou. U AtM, kde rostliny
fotosyntetizuji a nepotiebuji hledat alternativni zdroj energie, se ukazalo, Ze pravdépodobné
tvoii dualezity zasobnik mykorhizniho inokula pro ektomykorhizni dfeviny. V padé tak
I v pfipadé vykaceni lesa ziistava zasoba zivych hub, schopnych kolonizovat semenacky
a obnovit ptivodni rostlinny pokryv (Hagerman et al., 2001).

Pies vSechny tyto unikatni typy symbidéz mizeme v Celedi Ericaceae najit i jednu

podceled” tvoiici arbuskularni mykorhizni symbiézu (AM), typ vyvojové nejstarsi



a obecné nejrozsitenéjsi. Jednd se o vyvojové nejprimitivnéjsi vétev, ktera je sesterskou
skupinou vsech ostatnich viesovcovitych, a to podceled’ Enkianthoideae, zahrnujici jediny rod
Enkianthus (Kron et al., 2002).

Relativné nedavno popsali Setaro, Kotke & Oberwinkler (2006) u tropického druhu
Cavendishia nobilis Lindl., naleziciho do podceledi Vaccinoideae, novy typ
ektendomykorhizni symbidzy, ktery pojmenovali jako kavendisioidni (cavendishioid).
V kotenech kolonizovanych askomycety a hymenomycety nalezli anatomické struktury
odpovidajici hyfovému plasti a v kortikélnich bunikach pak jemné i tlusté intracelularni hyty,
tvofené totoznou houbou (Setaro et al., 2006). Ackoliv je dnes kavendiSioidni mykorhizni
symbidza obecné uznadvanym terminem, ziistava otazkou, zda se opravdu dafi objevovat zcela
nezndmé typy mykorhiz, nebo jsme jen svédky toho, jak moc variabilni mohou jiz znamé
symbiozy byt. Ukazuje se totiz, Ze jakési formy hyfovych plasth nemusi byt v ramci

Ericaceae az tak vyjime¢nou udalosti (viz Massicotte et al., 2005; Vohnik et al., 2012).
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Obrazek 1. Fylogenetické vztahy a mykorhizni typy v ramci ¢eledi Ericaceae.
Prevzato ze Smith & Read (2008).



V neposledni fadé poskytuji koteny viesovcovitych rostlin utocisté i jinym houbdm,
nez jen svym mykorhiznim symbiontliim. Po celém svété (viz Ptiloha 1) je v nich opakované
nachazena Phialocephala fortinii s.l., nejznaméjsi piredstavitel endofytd s tmave
piepazkovanym myceliem (dark septate endophytes; DSE). Ackoliv jejich ekofyziologicka
role neni jest¢ dostateCné objasnéna, probeéhlo nékolik experimentalnich pokust, které
naznacuji, ze by i tito endofyté mohli v rhizodermalnich bunikach viesovcovitych tvofit Gtvary
silné¢ ptipominajici ErM (Usuki & Narisawa, 2005; Lukesova et al., 2015). Je vsak dobré
nezapominat, Ze chovani organismi v in vitro pokusech se muze od jejich pusobeni
Vv pfirodnim ekosystému znaéné lisit.

Krom¢ DSE a puadnich saprotrofi byvé zkofenli viesovcovitych izolovano také
znatné mnozstvi hub bézné tvoricich ektomykorhizy (ECM) s okolnimi dfevinami.
V poslednich letech byl ve studiich diverzity ErM houbovych spolecenstev nékolikrat
zaznamenan vyskyt typicky ECM druhu Cenococcum geophilum Fr. (Bougoure et al., 2007;
Wurzburger et al., 2012). Vohnik et al. (2007) provedli na kofenech pénisniku pontického
(Rhododendron ponticum L.) a brusnice chocholi¢naté (Vaccinium corymbosum L.) sérii
resyntéznich experimentt in vitro a zaznamenali v souvislosti s C. geophilum tvorbu jakéhosi
volného hyfového plasté a intracelularnich anatomickych utvarli, pfipominajici nedokonalé
hyfova klubicka. Stejné jako u pokust s DSE se ale jedna o chovani pozorované zatim pouze
vV umélém prostiedi, a je tedy mozna na misté s vyvozovanim definitivnich zavéra jeste

pockat.



2. Erikoidné mykorhizni houby

Jak bylo naznaceno v predchozi kapitole, v kofenech viesovcovitych rostlin je bézné
nachazeno veliké spektrum hub, které dokonce nemusi byt nutné mykorhizni. Abychom
houbu mohli oznacit za erikoidné mykorhizni, musi vytvaiet v bunikach hostitelské rostliny
specifické anatomické utvary schopné fyziologické vymény latek. K jejich vzniku dochazi
poté, co hyfa zvnéjSiho prostiedi penetruje (vétSinou v jednom penetratnim bod¢)
rhizodermalni (popft. kortikalni) buiiku. Pfi penetraci dochazi v daném bod¢ k enzymatickému
rozlozeni hostitelské bunécné stény. Cytoplazmatickd membrana zistdva nenarusena,
vchlipuje se a obaluje intenzivng rostouci hyfu az do bodu, kdy je buiika téméf zcela vyplnéna
hyfovym klubickem (viz Obrazek 2). Diky tomuto procesu se maximalizuje povrch pro
budouci vyménu latek mezi houbou a rostlinou, kterd probihd Vv prostoru mezi bunécnou
sténou houby a rostlinnou plazmalemou, vyplnéném tzv. interfacialni matrix. Protoze ke
kolonizaci dochdzi ve velkém mnoZzstvi ptipadi z okolniho prostiedi skrze vnéjsi ztlustlé
stény rhizodermalnich bunék, muze byt kazda jednotliva bunika individualni infekéni
jednotkou, jez je kolonizovana naprosto
odlisnym druhem houby (Read, 1983).

Diverzita téchto hub neni do dnesni
doby dostate¢né objasnéna, nebot’ mnoho
Z nich zustava v kulturach sterilni a velkou
cast se nedaii kultivovat vibec (Bergero
et al., 2000; Allen et al., 2003). Problém se
sterilnimi  kulturami se dafi fteSit diky
rozvoji molekularnich metod. BéZnym
postupem je extrakce DNA z izolované
houby, jeji naslednd amplifikace pomoci
specifickych primerd, analyza
charakteristickych sekvenci a konecné

jejich srovnéani s dostupnymi sekvencemi

z vefejnych databazi. V ptipadé¢ vyskytu
unikatni sekvence je pfislusna houba

.. omoci fylogenetické analyzy zafazena
Obrazek 2. Nakres kotene Epacris impressa P Yio§ yzy

kolonizovaného erikoidné mykorhiznimi do odpovidajici  taxonomické  skupiny.
houbami. Pfevzato z McLennan (1935). Ve chvili, kdy se houbu nedafi kultivovat



vubec, nastava nepiijemna situace, nebot’ se jen velmi té¢zko ovétuje jeji mykorhizni povaha.
Lze sice vyuzit metod jako je laserova mikrodisekce nebo hybridizace in situ, nikdo se vsak
do téchto postupii moc nehrne. Metoda, se kterou se v této situaci setkdme asi nejcastéji, je
analyza vzorkili pomoci transmisniho elektronového mikroskopu, kdy se obc¢as dafi objevovat
bunécné struktury charakteristické pro urcité taxony (napf. dolipéry a parentozomy
stopkovytrusych hub; Bonfante-Fasolo, 1980).

Pfi ovétovani mykorhizniho potencialu hub se stejné jako v rostlinné patologii vyuziva
Kochovych postulati (Koch, 1912). Podle nich je nutné symbionta z ptivodni rostliny izolovat
a vypestovat v Cisté kultufe, ndsledné reinokulovat novou sterilni rostlinu (v t¢ musi houba
opét tvorit charakteristické anatomické utvary) a z této mykorhizni rostliny pak opét izolovat
houbového symbionta totozného s ptivodnim inokulovanym. Je tedy jasné, ze v ptipade, kdy
z kofene nedokédzeme ptevést houbu do kultury, miizeme cCasto o jeji mykorhizni povaze
pouze spekulovat. Allen et al. (2003) napiiklad pfi sekvenovani houbové DNA z kofeni
libavky Gaultheria shallon Pursh v 11 z 15 vzorkt nalezli DNA podobné houbam z tadu
Sebacinales, pii kultivaci vSak zadna takova houba nalezena nebyla. I piestoze zde sebaciny
zjevné asociovaly s kofeny viesovcovitych, bylo mozné je prohlésit pouze za potencionalni

ErM symbionty.

2.1. Rhizoscyphus ericae a R. ericae agregat

Voskovi¢ka viesovcovita, Rhizoscyphus ericae (Read) Zhang & Zhuang, je
inoperkulatni diskomycet asociujici s koteny viesovcovitych rostlin (Zhang & Zhuang, 2004),
nalezici do tadu Helotiales (Ascomycota). Jedna se o bézného kultivovatelného ErM
symbionta, ktery byl poprvé popsan Readem (1974) jako druh Pezizella ericae Read a pozdéji
zatazen do rodu Hymenoscyphus, jako H. ericae (Read) Korf & Kernan (Kernan & Finocchio,
1983). Na zaklad¢ pozd¢jSich molekularnich analyz ITS sekvenci bylo zjiSténo, Ze ma tato
teleomorfa fylogeneticky blize k ¢eledim Hyaloscyphaceae a Dermataceae, nez k typovému
druhu Hymenoscyphus fructigenus Bull. (Helotiaceae) a proto bylo navrzeno jeji vyjmuti
z rodu Hymenoscyphus (Vralstad et al., 2002). R. ericae byva bé&zné izolovan z kofenl
viesovcovitych rostlin severni polokoule a v kulturach in vitro pfilezitostné tvoii oranzova
diskovita apothecia (Read, 1974), v pfirodé vsak nebyly plodnice dosud pozorovany.

Jako agregat Rhizoscyphus ericae (Rhizoscyphus ericae aggregate, REA) pak
oznacujeme skupinu vice nebo méné tmavé pigmentovanych hub, blizce pifibuznych této
teleomorf€. Hranice mezi intra a interspecifickou variaci jejich ITS sekvenci, stejné¢ jako mezi

jejich mykorhiznim potencialem, zistava nejasna (Vrélstad et al., 2002).



Agregat je bézné rozliSovan na 4 hlavni podskupiny (Clade 1-4). Prvni skupina
(Clade 1) je tvotena anamorfou Meliniomyces variabilis, kterou popsali Hambleton & Sigler
(2005). Grelet et al. (2009) provedli sérii reionokulac¢nich pokust, pii které prokazali
schopnost této anamorfy tvofit ErM s kofeny brusnice brusinky (Vaccinium vitis-idaea).
Rovnéz se jim podatilo prokazat ErM status druhu Meliniomyces bicolor Hambleton & Sigler,
naleziciho do c¢tvrté skupiny (Clade 4), u néhoz byla diive pozorovana schopnost tvofit
in vitro ektomykorhizy s borovici (Pinus sylvestris L.) (Villarreal-Ruiz et al., 2004). Druha
skupina (Clade 2) je tvofena druhem Meliniomyces vraolstadiae Hambleton & Sigler,
izolovanym z ektomykorhiznich $pi¢ek morfotypu Piceirhiza bicolorata. Tieti skupina
(Clade 3) je podskupinou tvofenou R. ericae a jeho anamorfou Scytalidium vaccinii Dalpé,
Litten & Sigler, b&zné tvoiici ErtM. Ctvrta skupina (Clade 4) se dale déli na nékolik podskupin
a obsahuje ptedevsim EcM izolaty druhi M. bicolor a Cadophora finlandica (Wang
& Wilcox) Harrington & McNew (Hambleton & Sigler, 2005).

Pokud budouci systematické studie a molekularni analyzy dalSich izolatd v ramci REA
podpoii hypotézu, Ze je tato skupina monofyleticka, daji se ocekavat jest¢ mnohé
taxonomické zmény jako napf. piesun S. vaccinii a C. finlandica do rodu Meliniomyces
(Hambleton & Sigler, 2005). Celkové nam odli$né strategie vV ramci REA naznaluji, ze
taxonomické a ekologické hranice mezi EcM a ErM houbami nemusi byt tak ostré, jak se

puvodné zdaly.

2.2. Oidiodendron spp.

Houby rodu Oidiodendron (Ascomycota, Onygenales) jsou spoleéné s R. ericae
nejdéle znamymi a nejlépe dolozenymi ErM symbionty. Uz roku 1983 izolovali Couture et al.
(1983) z kotenti brusnice chocholi¢naté (V. corymbosum) druh Oidiodendron griseum Robak,
ktery pii naslednych reinokula¢nich pokusech formoval v kotfenech jiné brusnice (Vaccinium
angustifolium Aiton) typické ErM tutvary. Dalpé (1986) nasledné potvrdila ErM potencial
tohoto rodu, kdyz se ji podafilo reinokulovat V. angustifolium rovnou tfemi druhy:
O. griseum, O. rhodogenum Robak a O. cerealis (Thiim.) Barron. K potvrzenym symbiontim
nasledné ptibyl i O. maius Barron (Douglas et al., 1989) a tak se rod Oidiodendron,
a specialn¢ O. griseum, zdal byt obecné uznavanou skupinou ErM symbiontd. Revoluci
v tomto ohledu vsak ptinesli Hambleton et al. (1998), kdyz v ramci rodu provedli analyzu ITS
usekl jaderné ribozomalni DNA. Zjistili, ze do t¢ doby vyuzivana metoda - rozliSovani
jednotlivych druhti podle morfologickych kritérii (délka konidioforu, tvar a velikost konidii,

morfologie kultury), neni kvili velké morfologické variabilit¢ téchto hub spolehliva.



Pti analyze DNA jedinct druhu O. griseum, kteti byli v pfedchozich studiich (v¢etné Couture
et al., 1983) oznaceni za ErM, objevili, ze se ve skute¢nosti jedna o kmeny druhu O. maius
ato ve vsech testovanych pfipadech. Diky témto vysledkiim se tedy okruh ErM symbionth
tohoto rodu, pozorovanych v pfirodnich podminkach, zuzil pouze na jediny druh, a to

O. maius.

2.3. Sebacinales

Sebacinales (Basidiomycota, Agaricomycetes) je pomérné nové ustanoveny fad (Weil3
et al., 2004) heterobasidiomycetnich hub, délici se na 2 podskupiny (Clade A a B), zahrnujici
vyjimeéné Siroké spektrum mykorhiznich typi. Fylogenetickd analyza hlavnich linii
basidiomycetd, kterou provedl Weill et al. (2004), naznacuje, Ze jsou Sebacinales jednou
Z nejbazalngjSich skupin celého oddeleni a bazalngjsi skupiny uz zahrnuji pouze
mykoparazitni a fytoparazitni houby.

Jejich mycelium tvoii charakteristicka septa s dolipory a parentozémy, avsak na
sekundarnim myceliu se nevytvaii prezky, typické pro vétSinu stopkovytrusych hub (viz
Obrazek 3). Tento fakt v praxi znamena, ze jsou jejich hyfy pod svételnym mikroskopem
nerozeznatelné od vieckovytrusych. Pravé to, spolu se skute¢nosti, Ze velka ¢ast zastupcu je
nesmirné obtizné kultivovatelna, zapficinilo, ze byla po vice nez 20 let ignorovana jejich

schopnost tvofit ErM symbiozy.

Obrazek 3. Prezky (clamp connections) charakteristické pro vétSinu hub z oddéleni
Basidiomycota, nepiitomné u fadu Sebacinales. Prevzato z Li et al. (2015).

Poprvé popsala ptitomnost basidiomycetii v kofenech viesovcovitych Bonfante-Fasolo

(1980). Pii bliz§im zkoumani kofinkt viesu obecného (Calluna vulgaris L.) pod transmisnim



elektronovym mikroskopem (TEM) objevila v kortikalnich bunikach typické ErM hyfové
smotky, tvotfené pirehradkovanym myceliem s dolipéry a parentozomy. Ackoliv byla tato
prace v prubéhu nasledujicich let nékolikrat citovana, neptikladal se jejim zavérim dostatecny
vyznam. ZvySené pozornosti se houbam fadu Sebacinales dostalo aZz srozvojem
molekularnich metod. Zacaly se objevovat studie poukazujici na fakt, ze pfi izolaci DNA
pfimo z kofent rostlin obsahuje vétsina vzorkl pravé DNA sebacin (Berch et al., 2002; Allen
et al., 2003), a ze identifikace pouze kultivovatelnych izolati se zda byt pfi vyzkumu
diverzity ErM hub nedostacujici. Selosse et al. (2007) na tuto skute¢nost reagovali a provedli
rozsahlou analyzu, zahrnujici 40 druhii viesovcovitych rostlin, tvoficich jak ErM tak
ektendomykorhizy. Za pouziti primerd specifickych pro Sebacinales nasli prislusné sekvence
Vv 76 z 239 zkoumanych ErM a pomoci TEM potvrdili schopnost téchto hub tvorit typické
anatomické utvary v zivych kofenovych bunkéach.

Vsechny kmeny sebacin dosud izolované z ErM kotenti spadaji do podskupiny B
(Clade B). V podskupin¢ A (Clade A) pak mizeme najit zastupce tvofici mykorhizy
s n¢kterymi orchidejemi, ektomykorhizy, ¢i pravé ektendomykorhizy s bazalnéjSimi

skupinami viesovcovitych.

2.4. Ostatni

Je nesporné, ze globalni diverzita ErM hub dalece pfekracuje nase soucasné znalosti
a rozhodné neni omezend jen na tii vySe popsané skupiny. S pfibyvajicimi studiemi, které se
touto problematikou zabyvaji, ptibyva i kandidati na ErM symbionty.

Z dalsich askomyceti je jednim z nejperspektivnéji vyhlizejicich uchaze¢t rod
Capronia (Chaetothyriales). V jiz zminéné praci Allen et al. (2003) byla DNA podobna
caproniim nalezena v 8 z 15 testovanych kofenli a vresyntéznich experimentech
s kultivovanymi izolaty 5 z nich tvofilo v kortikalnich bunikach kofent libavky G. shallon
charakteristicka hyfova klubka. Sterilni houbu fylogeneticky spadajici mezi Capronia sp.
a ptibuznou anamorfu Ramichloridium anceps (Saccardo & Ellis) de Hoog izolovali uz dfive
Bergero et al. (2000) z viesovce stromovitého (Erica arborea L.). Tento ,,Sd2* izolat, jak byl
svymi objeviteli pojmenovan, pii reinokulaci taktéz tvofil typické ErM. Piikladem novéjsi
prace, ktera doklada ptitomnost kapronii v kofenech viesovcovitych, je pak Kjeller et al.
(2010).

Témer pied 20 lety byl v kotfenech libavek téhoz druhu na stejné lokalité (Vancouver
Island, Kanada) izolovan je$té¢ jeden askomycet - Acremonium strictum Gams (Xiao

& Berch, 1996). V resyntéznich experimentech tvofil tento druh udajné atypické ErM a byla



vyslovena domnénka, ze diky svym mykoparazitnim vlastnostem konkuruje piitomnym
ektomykorhiznim houbam a umoznuje tak G. shallon dominovat stanovisté vykacenych lesu.
Jeho ptitomnost v kofenech viesovcovitych v§ak nebyla dodnes popsana nikym dalSim.

Ze stopkovytrusych hub, nenalezicich mezi Sebacinales, se ve spojeni s ErM muizeme
doc¢ist o rodu kyjanka (Clavaria, Agaricales). Jedna se o houbu, jejiz plodnice byly
opakované nachazeny v blizkosti viesovcovitych rostlin jako Rhododendron sp. (Peterson
et al., 1980) nebo Vaccinium angustifolium a V. myrtilloides Michx. (Petersen & Litten,1989).
Peterson et al. (1980) v rhizodermalnich buiikdch zkoumaného péniSniku pozorovali hyfova
klubicka s dolipérovymi septy, neni ale dolozeno, Ze se jednalo pravé o mycelium nékteré
kyjanky. Fyziologickou vyménu latek mezi touto houbou a pénisnikem se pokusili prokazat
Englander & Hull (1980) pomoci radioaktivnich izotopt fosforu a uhliku. Ackoliv se jim
podafilo detekovat asimilaty zrostlin v houbé a také kofeny rostlin obsahovaly stopy
radioaktivniho fosforu aplikovaného do houbovych plodnic, jedné se stile o zpochybnitelné
ancjasné dikazy. Stejné¢ jako Peterson et al. (1980) objevili v kofenech mycelium
basidiomycetniho charakteru, bohuzel jej ale ani tentokrat nedokazali jednozna¢né

identifikovat.

Obrazek 4. Plodnice druhu Clavaria argillacea Fr. rostouci v tésné blizkosti
viesu obecného (Calluna vulgaris; Ericaceae). Foto: Radim Cibulka, BOTANY.cz

Velmi neddvno doSlo vramci basidiomyceti asociujicich s viesovcovitymi jesté
k jednomu vyznamnému objevu, kdy Vohnik et al. (2012) popsali ErM neznamé houby,
fylogeneticky ptibuzné k tadu Trechisporales, a kofend brusnice boridvky (Vaccinium

myrtillus L.), nasbiranych v Norsku. Na rozdil od hub z fadu Sebacinales, tvotfilo mycelium
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tohoto izolatu klasické prezky a na povrchu kofenti byla pozorovana morfologicka struktura
pfipominajici hyfovy plast, ktery se u ErM bézné nevyskytuje. DNA podobna rodu
Trechispora spp. byla z kofenti viesovcovitych izolovana jiz diive (Allen et al., 2003),
puvodce byl vsak prohlasen za pravdépodobného saprotrofa.

Je zjevné, ze o erikoidné mykorhiznich houbach vime vlastné velmi méalo a spousta
véci badatelim zatim unika. S postupnym zlepSovanim metod pomalu ale jist¢ dochazi
ke zpiesnovani starych poznatki a K novym objevim, Casto také ale muzeme narazit
na ukvapené zavery a Spatné interpretovana data. Je tedy dilezité mit pii zkoumani tohoto

vztahu oteviené o€i i mysl, avSak zachovat si zarove jistou obezietnost.

3. Druhova distribuce ErM hub a co ji ovliviiuje

Do pielomu 20. a 21. stoleti byli Rhizoscyphus ericae a Oidiodendron maius jedinymi
radné potvrzenymi ErM symbionty a Vv ramci severni polokoule byli pravidelné izolovani
z kofent riznych druhi viesovcovitych. R. ericae se nasledné stal pro studium tohoto
mykorhizniho vztahu modelovym organismem a diky mnoha pracim zamétenych na jeho
ekologii a fyziologii (Read & Bajwa, 1985; Cairney & Burke, 1998; ad.) se nepravem dostal
do vefejného podvédomi jako ekologicky vyznamny a vSudyptitomny symbiont. Cullings
(1996) na zakladé domnénky o velmi uzké specifit¢ ErM symbiontti dokonce podpotil svou
hypotézu o monofyletickém puvodu australskych epakridd (diive Epacridaceae; dnes
zatazeny do podceledi Styphelioideae a Ericoideae v ramci Ericaceae, viz Kron et al., 2002) a
viesovcovitych severni polokoule. Nalezy nejstarSich mikrofosilii ptedka fadu Ericales spolu
S biogeografickymi studiemi totiz dokladaji, Ze viesovcovité rostliny maji ptivod ve stfednim
az pozdnim mezozoiku, kdy se z Gondwany rozsitily do Australie a nasledné i Evropy, Asie a
Nového Svéta (Specht, 1977), coz souhlasi s obdobim radiace prvnich diskomyceti (Berbee
& Taylor, 1993), tedy ptedky R. ericae.

Ackoliv je R. ericae v historii vyzkumu erikoidni mykorhizni symbidzy nepopiratelné
vyznamnym druhem, ukazuje se, Ze nemusi byt tak dominantnim symbiontem, jak by se
vzhledem k jeho popularizaci na prvni pohled zdalo (Cairney & Ashford, 2002; Bruzone
etal., 2014). S piibyvajicimi studiemi je patrné, Zze nejenze Se pravdépodobné nevyskytuje
Vv kofenech viesovcovitych na jizni polokouli (Bougoure & Cairney, 2005b; Curlevski et al.,
2009; aj.), ale Ze v mnoha piipadech nedominuje ani v kofenech polokoule severni (Tian

et al., 2011; Hazard et al., 2014.; a dalsi).
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Pfi porovnani dat praci z celého svéta zabyvajicich se diverzitou ErM houbovych
spoleCenstev (viz Ptiloha 1) mizeme obecné prohlasit, ze taxony ErM hub maji zna¢nou
geografickou distribuci a stejné druhy byvaji Casto nachazeny i ve vzdalenostech tisicl
kilometrti, rozptylené vramci nékolika kontinentth. Zpravidla nejcastéji  izolovanymi
symbionty jsou pak Oidiodendron maius a endofyté zifadu Helotiales. Je ale nutné
si uvédomit, ze vzhledem k mnozstvi provedenych studii a téméf kosmopolitnimu vyskytu
podceledi viesovcovitych tvoticich ErM (viz Obrazek 5), jsou naSe znalosti 0 jakékoliv
ucelenéjsi biogeografii téchto hub zatim velmi chabé. Naprosto naptiklad chybi data o
africkych, ¢i sibifskych viesovcovitych a fada publikovanych praci je ¢asto omezena na jednu
lokaci, habitat, ¢i rostlinny druh. Problémem je také nejednotnost pouzivanych metod
a prezentovanych vysledkl, kdy néktefi autofi uvadi diverzitu vSech izolovanych endofyti
a jini se soustiedi pouze na potvrzené¢ ErM symbionty.

Kromé geografické polohy mohou distribuci ErM hub ovliviiovat jesté dalsi faktory.
Jednim znich je pravdépodobné nadmoiska vyska. Gorzelak et al. (2012) zkoumali
v kanadskych Skalnatych horach diverzitu houbovych endofytti brusnice blanité (Vaccinium
membranaceum Douglas ex. Torr.), ekologicky plastického druhu, vyskytujiciho se od tdoli
az po vysokohorské habitaty. Pfimou analyzou DNA z kofeni rostlin i kultivaci izolatd dosli
k zavéru, ze se zménou nadmoiské vysSky se méni i1 diverzita ErM hub, pficemz sousedni
lokality jsou si navzijem podobné&jsi, nez lokality vzdaleng$i. Se stoupajici altitudou tedy
nejspise dochazi v distribuci ErM hub k jakési pozvolné zméné. Ve vysokych nadmotskych
vyskach dominoval v kofenech R. ericae, Vv nizkych pak tmavé piehradkovany endofyt
Phialocephala fortinii Wang & Wilcox. V tomto sméru se zatim jedna o unikatni studii a bylo
by dobré podpofit vyvozené zaveéry dal§imi pokusy.

Zdalo by se, ze dulezitym faktorem ovliviiujicim distribuci hub bude také hostitelska
specifita, ale Walker et al. (2011) nenasli pti zkoumani mykorhiz 3 druhl viesovcovitych
z aljasské tundry zadné vyznamné mezidruhové rozdily, a to ani v kulturach, ani v klonech.
Jejich vysledky souhlasily s pfedchozimi studiemi viesovcovitych ze Svédska, ve kterych
rizné rostlinné druhy bud’ sdilely stejné houbové symbionty (Kjeller et al., 2010), nebo byla
jejich rtiznorodost ovlivnéna spiSe environmentdlnimi faktory, nez hostitelskym druhem
(Ishida & Nordin, 2010).

Pravé environmentélni faktory, nebo také ,.efekt ekosystému®, se zdaji byt v otazce
diverzity houbového spolecenstva ErM rostlin nejdulezitéjsimi Ciniteli. Bougoure et al.
(2007) poukazali na fakt, ze vétSina studii ze severni polokoule se zabyva habitaty viesovist

a chybi v nich srovnani diverzity hub v ramci odliSnych ekologickych stanovist. Zaméfili
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se tedy pravé na tuto problematiku a porovnali spoleCenstva hub z viesovcovitych rostlin
nasbiranych na otevieném viesovisti a v lesnim podrostu. Obé komunity se podle ocekavani
velmi lisily, pficemz v lese byla diverzita hub o néco vyssi a zahrnovala piekvapivé velké
mnozstvi typickych ektomykorhiznich symbiont (konkrétné askomycetni druh Cenococcum
geophilum). K zavéru, ze okolni vegetace a habitat maji podstatny vliv na distribuci ErM hub,
dosli nezavisle i Ishida & Nordin (2010) a Hazard et al. (2014). Posledni zminéna studie
zkoumala rozdily houbovych spolecenstev byvalych skotskych raselinist’, jez jsou dnes diky
¢innosti Clovéka preménény v naprosto odlisSné ekosystémy. Srovnavali vzorky z pfirodnich
baZin, oblasti pfeménénych na pastviny a lesnich plantaZi a opéct potvrdili odlisnost diverzity
mezi jednotlivymi typy stanovist. Jako jedno z moznych vysvétleni uvedli, ze velkou Cést
zjisténé distribuce ErM hub by vysvétlovaly chemické vlastnosti jednotlivych pad, predevsim
obsah dusiku. Tento faktor byl vSak jiz diive nékolikrat experimentalné testovan a nebylo
statisticky potvrzeno, ze by zména mnozstvi dostupného dusiku v piidé€ jakkoliv ovliviiovala

diverzitu piitomného houbového spolecenstva (Urcelay et al., 2003; Ishida & Nordin, 2010).

Obrazek 5. Geograficky vyskyt rostlin podceledi Ericoideae, Vaccinoideae, Styphelioideae,
Cassiopoideae a Harrimanelloideae (zelena barva; podle Kron [online]) se zaznaCenymi
lokalitami, na kterych byly provedeny studie diverzity houbového spoleCenstva (oranzové body;
viz Pfiloha 1).
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4. Ekologické interakce

Navzdory predpokladiim o relativné vysoké hostitelské specifité, mtizeme u ErM hub
narazit na fadu interakci s rostlinnymi druhy mimo celed’ Ericaceae. Povaha téchto interakci
je v mnoha ptipadech nejasna, zda se ale, ze ErM houby mohou uspés$né kolonizovat i koteny
(rhizoidy) jinych rostlin, byt’ jako endofyté, nebo mykorhizni symbionti. Na jiné druhy pak

mohou naopak piisobit patogenn¢ a to Casto s az letalnim ucinkem.

4.1. Asociace s rhizoidy jatrovek

V habitatech vrchovinnych raselini§t’ mizeme pod piikryvkou viesovcovitych rostlin
jako Calluna vulgaris najit velké mnozstvi folidznich jatrovek, které vtomto prostiedi
predstavuji dominantni skupinu mechorosta (Duckett & Clymo, 1988). Tyto jatrovky svymi
podzemnimi ¢astmi bé&Zné asociuji s houbovymi mykobionty (Pocock & Duckett, 1985)
a Duckett et al. (1991) jako prvni poukazali na podobnost téchto asociaci pravé s ErM
symbidzou viesovcovitych rostlin. Pfi resyntéznich pokusech Siroké skaly folidznich jatrovek
z Velké Britanie, potvrdili Duckett & Read (1995) schopnost R. ericae kolonizovat jejich
thizoidy a wvytvafet vnich hyfova klubka, shodnd s témi pozorovanymi v pfirod¢.
Oidiodendron sp., endofyt orchideji Ceratobasidium cornigerum (Bourdot) Rogers,
ani vybrané ektomykorhizni druhy rhizoidy nekolonizovaly. R. ericae byl nasledné izolovan
z jatrovek druhu Cephaloziella exiliflora (Taylor) Schust v Australii a Antarktidé (Chambers
et al., 1999) a jeho ptitomnost potvrdil i Upson et al. (2007) u druhu Cephaloziella varians
(Gottsche) Steph. z 8 riiznych antarktickych lokalit. Zustava zajimavou otazkou, zda ma toto
sdileni houbového symbionta vyssi ekologicky vyznam. Nabizi se moznost, Ze se jedna
0 z&sobnik inokula pro malé semenacky viesovcovitych rostlin, které by se bez mykorhizni

kolonizace v kyselém raselinném substratu jen tézko uchytily (Duckett & Read, 1995).

4.2. Potencionalni mykorhizni sité

Spole¢nd mykorhizni sit (common mycorrhizal network, CMN) je oznaceni pro
mycelidlni propojeni dvou a vice mykorhiznich rostlin, pomoci n¢hoz mtize mezi nékolika
samostatnymi rostlinnymi organismy dochézet k toku mineralnich a organickych latek. Jedna
se o intenzivné zkoumany fenomén, umoziujici vznik fady wvnitro 1 mezidruhovych
ekologickych strategii, od epiparazitismu a mykoheterotrofie, po omezeni kompetice
a mutualismus. Dosavadni vyzkum CMN byl dlouhou dobu zaméfen pfevazné na tii oblasti
této problematiky. Zaprvé na achlorofylni druhy orchideji a viesovcovitych (ale i dalSich

celedi), které pomoci mycelidlnich siti parazituji na fotosyntetizujicich ECM dfevinach
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a ziskavaji od nich uhlikaté latky, nutné pro své pieziti (McKendrick et al., 2000). Zadruhé
to byly samotné ECM rostliny, zejména pak schopnost semenackti napojovat se skrze CMN
na dospélé jedince a ziskavat tak v prostiedi lesniho podrostu, kde je limitujicim faktorem
slune¢ni zafeni, kompeti¢ni vyhodu ve form¢ dodate¢ného uhliku (Simard et al., 1997).
A v neposledni fadé€ byla znacna pozornost vénovana mycelidlnim sitim a tokiim prvkt u AM
rostlin (napt. Johansen & Jensen, 1996; Lerat et al., 2002; Carey et al., 2004).

Ackoliv ErM rostliny casto ziji v tésném kontaktu s ECM dfevinami, zGstavaly
Vv tomto ohledu fadu let nepovSimnutymi, nebot’ se véfi, Ze jejich mimokoienové mycelium
dosahuje délek jen nékolika mm (Smith & Read, 2008) a dlouhou dobu ptevladala jiz
zminéna predstava o jejich Gzké hostitelské specifité. Jejich potencial tvotit mykorhizni sité
zacal byt pfedmétem zajmu, kdyz Vralstad et al. (2000) zjistili, Zze houby izolované z ECM
morfotypu Piceirhiza bicolorata sdili asi 95% ITS1 sekvenci s R. ericae a daji se amplifikovat
jeho specifickymi primery. Dnes jiz vime, ze REA je skupinou blizce pfibuznych hub,
zahrnujici jak typické ECM, tak ErM symbionty, otazkou vSak ziistava, zda existuji zastupci
tvofici prechod mezi obéma mykorhiznimi typy. Jako nejperspektivnéjsi ,,spojky* se jevi
houby ze ¢tvrté podskupiny (Clade 4) REA, konkrétné pak druhy Meliniomyces bicolor
a M. variabilis.

DNA M. variabilis byva bézné amplifikovana z ECM S$picek jehli¢nant, a neziidka
jim i dominuje (Grelet et al., 2010; Vohnik et al., 2013). Zaroven se jedna o houbu
kolonizujici kofeny hned nékolika druht viesovcovitych (Ohtaka & Narisawa, 2008; Grelet
etal., 2009). I kdyz vse nasvédcuje skutecnosti, ze by mohla mezi t€émito rostlinami vytvaret
mycelialni propojeni, a Grelet et al. (2010) dokonce identifikovali totozné genotypy tohoto
druhu v kofenech sousedici brusnice brusinky (V. vitis-idaea L.) a borovice lesni
(P. sylvestris), neni dosud jasné, zda by $lo 0 opravdovou CMN, schopnou latkové vymeény.
In vitro pokusy totiz ukazuji, ze piestoze M. variabilis kolonizuje ECM kofeny, a to
I intracelularné, netvoii ektomykorhizy v pravém slova smyslu (Piercey et al., 2002; Vohnik
etal., 2007).

M. bicolor, na rozdil od pifedchoziho druhu, tvofi in vitro jak ECM morfotypu
P. bicolorata s kofeny borovice, tak ERM se semenacky brusnice boruvky (V. myrtillus)
(Villarreal-Ruiz et al., 2004). V piirodnich podminkach je vSak v kotenech viesovcovitych
rostlin nachazen jen velmi vzacné. Kohout et al. (2011) navic pifi vyhodnocovani série
kvétinaCovych pokusu zjistili, Ze pfitomnost viesovcovitych inhibuje schopnost M. bicolor

formovat ECM. I ptes opakované nalezy identickych genotypti hub v ECM a ErM hostitelich
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(Bergero et al., 2000; Curlevski et al., 2009; Grelet et al., 2010), tedy zustava nadale nejasné,

jak a jestli viibec spolu tyto rostliny skrze své mykobionty interaguji.

4.3. Alelopatie a vytlacovani okolnich rostlinnych druhi

Ackoliv jsou ErM houby pfi vybéru hostitele ziejmé¢ mnohem shovivavéjsi, nez se
puvodné ocekavalo, k ostatnim rostlindm se chovaji ¢asto velmi nekompromisné. Bylo
prokazano, Ze pii inokulaci ,,nespravného organismu® R. ericae, zpusobuje tato houba
tmavnuti kortikalnich bunék a neziidka i smrt oSetfenych semenackt (Giovanetti & Lioi,
1990). Prave saprotrofni potencial ErM hub a jejich odolnost vuci toxickym latkam, jako jsou
tézké kovy (Martino et al., 2000; Cairney et al., 2001), mize byt pfi¢inou Casté dominance
viesovcovitych ve vrcholné sukcesnich spoleCenstvech. Je zndmo, Ze nadzemni Ccasti
viesovcovitych rostlin mohou obsahovat latky jako inhibitory kli¢eni rozpustné ve vodé
(Odén et al., 1992), které se nasledné diky desti a rose dostavaji do ptudy a pisobi na okolni
vegetaci. Jejich alelopatické vlastnosti jsou Casto povazovany za pfic¢inu vysoké umrtnosti
semenaCkd okolnich jehli¢nant. Tento fakt pak byva zietelny zejména pii pokusech
0 znovuzalesnéni vykacenych oblasti (Messier, 1993; Yamasaki et al., 1998). Mallik et al.
(2003) wuvedli, ze opad viesovcovitych rostlin obsahuje Sirokou Skdlu polyfenolickych
sloucenin, které¢ dokazou ovlivnit pidni slozeni. Pfi jejich rozkladu vznikaji v pudé¢ protein-
fenolické komplexy, které vazou dostupny dusik, a zaroven se zvysuje obsah Fe, Zn, K, Ca,
Mg a Mn. Je tedy ziejmé, Ze praveé pritomnost ErM hub, které i v takovychto podminkach umi
svym hostitelim zajistit Zivotaschopnost, umoZziuje viesovcovitym rostlinam realizaci této

agresivni ekologické strategie.
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Zavér

Ptredlozend prace shrnuje dosavadni poznatky o kofenovych mykobiontech
viesovcovitych rostlin, pficemz se zamétuje Specialné na skupinu hub tvoficich erikoidni
mykorhizni symbidzu. Pfestoze se viesovcovité rostliny, u nichz tento vztah mizeme nalézt,
nachazi témeét po celé planeté (viz Obrazek 5) a dominuji mnoha ekosystémim, zlstavaji
jejich mykobionti dosud pfedmétem mnoha otazek.

Diky rapidnimu rozvoji molekuldrnich metod v poslednich dvou desetiletich, doslo
k prekonani predstavy, ze jsou ErM houby velice uzkou skupinou vieckovytrusych hub,
akruh potvrzenych symbionti se rozsifil o dalsi zastupce zrodu Capronia nebo fadu
stopkovytrusych hub Sebacinales. Neékolik studii dokonce popsalo V kolonizovanych
kotenech jeho potencialni dominanci. Druhové slozeni ErM hub v kotfenech viesovcovitych je
podle vseho ovliviiovano jak geografickou polohou, tak nékolika environmentalnimi faktory
jako nadmoftskou vySkou ¢i okolnim habitatem. I pfes znatelné pokroky vSak pofad vime
0 diverzité téchto hub velmi mélo. Osobné se pfiklanim k nazoru, Ze ptilisné Skatulkovani,
k némuz ¢lovek tihne, omezuje nase moznosti do hloubky porozumét procesum piirody. Zda
se, ze ani ErM houby nelze zafadit do piesnych, ucelenych kategorii, nebot se jedna
0 organismy rozmanité a interagujici s mnoha dal§imi rostlinami. Houby, u kterych byla totiz
dosud predpokladand viceméné vysoka hostitelska specifita, béZzn€ asociuji 1 s kofeny
jatrovek, ¢i ECM rostlin.

Pro zkvalitnéni dal§iho poznavani v ramci tohoto oboru by bylo velmi vhodné
dikladné wuceleni dosavadnich vysledkli a rozvoj mezinarodni spoluprace. VéEtsi
systematicnost vyzkumu a prozkoumdni v tomto sméru nedotéenych oblasti jako Afriky,

Gronska, nebo severni Asie, by jisté pfineslo mnoho novych a zajimavych poznatkd.
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