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Abstrakt 

Kořeny vřesovcovitých rostlin poskytují útočiště řadě houbových endofytů 

a mykorhizních hub. V rámci čeledi můžeme pozorovat minimálně čtyři typy mykorhizních 

symbióz, z nichž nejrozšířenějším je erikoidní mykorhizní (ErM) symbióza. Právě tento 

symbiotický vztah umožňuje vřesovcovitým rostlinám přežít v mnoha odlišných a často velmi 

nehostinných habitatech celého světa (od tropického mlžného lesa, po vřesoviště arktické 

tundry). Skupina hub, které se na něm podílejí, se v minulosti jevila být jako velice úzká 

hrstka askomycetů, konkrétně pak druhy Rhizoscyphus ericae (Read) Zhang & Zhuang 

a Oidiodendron maius Barron. S rozvojem molekulárních metod však došlo k jejímu rozšíření 

o mnoho dalších druhů spadajících i do oddělení stopkovýtrusých hub, zejména pak do řádu 

Sebacinales. Diverzita ErM houbových společenstev se na různých geografických lokalitách 

liší a bývá ovlivněna dalšími faktory jako nadmořskou výškou nebo typem ekosystému. 

Podrobnější druhová distribuce však zůstává kvůli nedostatku dostupných dat stále neznámá. 

Ačkoliv se jedná především o symbionty vřesovcovitých rostlin, mohou některé ErM houby 

kolonizovat i jiné rostlinné druhy. Jejich efekt na tyto pseudohostitele není zatím zcela 

objasněn. Primárně však zvyšují vitalitu vřesovcovitých rostlin a poskytují jim výhodu 

v kompetici s okolní vegetací.  

 

 

Klíčová slova:  

vřesovcovité, houboví endofyté, mykorhizní houby, erikoidní mykorhiza, diverzita hub, 

společné mykorhizní sítě 

  



 

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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Úvod 

Přes 80 % druhů všech vyšších rostlin (včetně několika druhů játrovek) tvoří v přírodě 

symbiózy s houbami, známé jako mykorhizní (z řeckého: mykés-houba a rhíza-kořen) 

(Brundrett, 2009). Kolonizací kořene houbovým symbiontem vzniká anatomicko-

morfologický útvar - mykorhiza, který hraje zásadní roli při získávání živin z půdy, pro 

rostlinu často jinak nedostupných (Marschner & Dell, 1994). V dnešní době rozlišujeme 

minimálně 7 typů těchto symbióz, přičemž každý z nich je charakterizován specifickou 

skupinou hub, která ho tvoří, a více či méně širokým okruhem rostlinných hostitelů. Jedním 

z dosud nejméně prozkoumaných typů je erikoidní mykorhizní symbióza (ErM), 

charakteristická pro rostliny z čeledi vřesovcovitých (Ericaceae). 

Vřesovcovité jsou velmi různorodá kosmopolitní čeleď vyšších dvouděložných rostlin 

zahrnující stromy, stálezelené i opadavé keře a polokeře, liány, epifyty i nezelené 

mykoheterotrofní byliny (Judd et al., 2002). Díky rozvoji molekulárních a fylogenetických 

metod v posledních dvou desetiletích byla rozšířena o zástupce dosud spadající do dvou 

samostatných čeledí Empetraceae a Epacridaceae (Kron et al., 2002) a v současné podobě je 

pokládána za monofyletickou. 

Čeleď, jak ji vidíme dnes, zahrnuje 8 podčeledí - Enkianthoideae, Monotropoideae, 

Arbutoideae, Cassiopoideae, Ericoideae, Harrimanelloideae, Styphelioideae a Vaccinoideae 

(Kron et al., 2002), a její zástupce můžeme najít na široké škále ekologických stanovišť - od 

tropických montánních lesů Jižní Ameriky, přes Mediterán a boreální lesy, kde často dominují 

bylinnému patru, po vřesoviště a rašeliniště Evropy, Austrálie a Jižní Afriky. Všeobecně 

preferují spíše slunná stanoviště a kyselé půdy, chudé na živiny (Judd et al., 2002). Těmto 

nehostinným podmínkám jsou vřesovcovité dobře přizpůsobeny právě díky asociacím 

s mykorhizními houbami.  

Cílem této práce bude poukázat na velkou variabilitu mykorhizních symbióz, které 

rostliny čeledi Ericaceae vytváří a následně se zaměřit právě na typ charakteristický pro 

většinu jejich zástupců, erikoidní mykorhizní symbiózu. V následujících několika kapitolách 

se pokusím shrnout dosavadní poznatky o skupině hub, které se na tomto vztahu podílí 

a přiblížit čtenáři konkrétní taxony, faktory ovlivňující jejich rozšíření a jejich schopnost 

působit na jiné rostliny. Jelikož za dobu studia ErM symbiózy již několikrát došlo ke změně 

paradigmatu, budu se snažit docházet spíše ke střízlivějším závěrům a motivovat čtenáře 

k objektivnímu pohledu na věc. Není mým záměrem přehnaně kritizovat nedostatky 

proběhlých studií, přijde mi však správné na ně pro ucelenost práce poukázat.  
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1. Ericaceae a houbové asociace jejich kořenů 

U rostlin z čeledi Ericaceae můžeme najít rovnou 4 druhy mykorhizních symbióz, 

z nichž 3 (erikoidní, arbutoidní a monotropoidní) jsou charakteristické pouze pro tuto čeleď 

(Smith & Read, 2008).  

Erikoidní mykorhizní symbióza je typem, který sdílí všechny hlavní podčeledi 

(Ericoideae, Vaccinoideae, Styphelioideae, Cassiopoideae a Harrimanelloideae) a sama 

o sobě naznačuje jejich monofyletičnost (viz Obrázek 1). V evoluci vznikla nejspíše pouze 

jednou, před asi 140 milióny lety (Cullings, 1996), přičemž nejprozkoumanější část hub, které 

se jí účastní, má zřejmě původ v saprotrofních askomycetech (Cairney, 2000). Vyznačuje se 

kolonizací především rhizodermálních, někdy i kortikálních buněk terminálních vláskových 

kořínků, jejichž prostor hyfa zcela vyplňuje klubíčkovitým útvarem (tzv. hyphal coil; Smith & 

Read, 2008). 

Dalším typem je arbutoidní mykorhizní symbióza (AtM), charakteristická pro rody 

Arbutus a Arctostaphyllos z podčeledi Arbutoideae a několik rodů ze skupiny Pyroleae, 

podčeledi Monotropoideae (Peterson et al., 2004). Jedná se o symbiózu ektendomykorhizního 

typu. V tomto případě vzniká na povrchu kořene hyfový plášť a vytváří se paraepidermální 

Hartigova síť, hyfy však pronikají i dovnitř rhizodermálních buněk (Massicotte et al., 1993).  

V podčeledi Monotropoideae můžeme najít ještě další velmi specifický typ soužití 

rostliny a houby, a to monotropoidní mykorhizní symbiózu. Jedná se opět o zvláštní druh 

ektendomykorhizní symbiózy (je přítomen hyfový plášť, Hartigova síť i krátké intracelulární 

výrůstky hyf - tzv. hyphal pegs). Nezelené rostliny (např. Monotropa hypopitis L., Sarcodes 

sanguinea Torr., ad.) se zde vysoce specializovaly na epiparazitický způsob života a napojují 

se prostřednictvím svých houbových symbiontů na kořeny okolních fotosyntetizujících rostlin 

(Björkman, 1960). Bylo prokázáno, že druhy hub podílející se na arbutoidních 

a monotropoidních symbiózách jsou zároveň schopné vytvářet ektomykorhizy s jinými 

rostlinami (Bidartondo & Bruns, 2001). Mohou tedy vznikat myceliální sítě, propojující 

ektomykorhizního hostitele s parazitující monotropoidní rostlinou. U AtM, kde rostliny 

fotosyntetizují a nepotřebují hledat alternativní zdroj energie, se ukázalo, že pravděpodobně 

tvoří důležitý zásobník mykorhizního inokula pro ektomykorhizní dřeviny. V půdě tak 

i v případě vykácení lesa zůstává zásoba živých hub, schopných kolonizovat semenáčky 

a obnovit původní rostlinný pokryv (Hagerman et al., 2001). 

Přes všechny tyto unikátní typy symbióz můžeme v čeledi Ericaceae najít i jednu 

podčeleď tvořící  arbuskulární mykorhizní symbiózu (AM), typ vývojově nejstarší 
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a obecně nejrozšířenější. Jedná se o vývojově nejprimitivnější větev, která je sesterskou 

skupinou všech ostatních vřesovcovitých, a to podčeleď Enkianthoideae, zahrnující jediný rod 

Enkianthus (Kron et al., 2002). 

Relativně nedávno popsali Setaro, Kotke & Oberwinkler (2006) u tropického druhu 

Cavendishia nobilis Lindl., náležícího do podčeledi Vaccinoideae, nový typ 

ektendomykorhizní symbiózy, který pojmenovali jako kavendišioidní (cavendishioid). 

V kořenech kolonizovaných askomycety a hymenomycety nalezli anatomické struktury 

odpovídající hyfovému plášti a v kortikálních buňkách pak jemné i tlusté intracelulární hyfy, 

tvořené totožnou houbou (Setaro et al., 2006). Ačkoliv je dnes kavendišioidní mykorhizní 

symbióza obecně uznávaným termínem, zůstává otázkou, zda se opravdu daří objevovat zcela 

neznámé typy mykorhiz, nebo jsme jen svědky toho, jak moc variabilní mohou již známé 

symbiózy být.  Ukazuje se totiž, že jakési formy hyfových plášťů nemusí být v rámci 

Ericaceae až tak výjimečnou událostí (viz Massicotte et al., 2005; Vohník et al., 2012). 

 

 
Obrázek 1. Fylogenetické vztahy a mykorhizní typy v rámci čeledi Ericaceae. 

Převzato ze Smith & Read (2008). 
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V neposlední řadě poskytují kořeny vřesovcovitých rostlin útočiště i jiným houbám, 

než jen svým mykorhizním symbiontům. Po celém světě (viz Příloha 1) je v nich opakovaně 

nacházena Phialocephala fortinii s.l., nejznámější představitel endofytů s tmavě 

přepážkovaným myceliem (dark septate endophytes; DSE). Ačkoliv jejich ekofyziologická 

role není ještě dostatečně objasněna, proběhlo několik experimentálních pokusů, které 

naznačují, že by i tito endofyté mohli v rhizodermálních buňkách vřesovcovitých tvořit útvary 

silně připomínající ErM (Usuki & Narisawa, 2005; Lukešová et al., 2015). Je však dobré 

nezapomínat, že chování organismů v in vitro pokusech se může od jejich působení 

v přírodním ekosystému značně lišit.  

Kromě DSE a půdních saprotrofů bývá z kořenů vřesovcovitých izolováno také 

značné množství hub běžně tvořících ektomykorhizy (ECM) s okolními dřevinami. 

V posledních letech byl ve studiích diverzity ErM houbových společenstev několikrát 

zaznamenán výskyt typicky ECM druhu Cenococcum geophilum Fr. (Bougoure et al., 2007; 

Wurzburger et al., 2012). Vohník et al. (2007) provedli na kořenech pěnišníku pontického 

(Rhododendron ponticum L.) a brusnice chocholičnaté (Vaccinium corymbosum L.) sérii 

resyntézních experimentů in vitro a zaznamenali v souvislosti s C. geophilum tvorbu jakéhosi 

volného hyfového pláště a intracelulárních anatomických útvarů, připomínající nedokonalá 

hyfová klubíčka. Stejně jako u pokusů s DSE se ale jedná o chování pozorované zatím pouze 

v umělém prostředí, a je tedy možná na místě s vyvozováním definitivních závěrů ještě 

počkat. 
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Obrázek 2. Nákres kořene Epacris impressa 

kolonizovaného erikoidně mykorhizními 

houbami. Převzato z McLennan (1935). 

 

2. Erikoidně mykorhizní houby 

Jak bylo naznačeno v předchozí kapitole, v kořenech vřesovcovitých rostlin je běžně 

nacházeno veliké spektrum hub, které dokonce nemusí být nutně mykorhizní. Abychom 

houbu mohli označit za erikoidně mykorhizní, musí vytvářet v buňkách hostitelské rostliny 

specifické anatomické útvary schopné fyziologické výměny látek. K jejich vzniku dochází 

poté, co hyfa z vnějšího prostředí penetruje (většinou v jednom penetračním bodě) 

rhizodermální (popř. kortikální) buňku. Při penetraci dochází v daném bodě k enzymatickému 

rozložení hostitelské buněčné stěny. Cytoplazmatická membrána zůstává nenarušená, 

vchlipuje se a obaluje intenzivně rostoucí hyfu až do bodu, kdy je buňka téměř zcela vyplněná 

hyfovým klubíčkem (viz Obrázek 2). Díky tomuto procesu se maximalizuje povrch pro 

budoucí výměnu látek mezi houbou a rostlinou, která probíhá v prostoru mezi buněčnou 

stěnou houby a rostlinnou plazmalemou, vyplněném tzv. interfaciální matrix. Protože ke 

kolonizaci dochází ve velkém množství případů z okolního prostředí skrze vnější ztlustlé 

stěny rhizodermálních buněk, může být každá jednotlivá buňka individuální infekční 

jednotkou, jež je kolonizovaná naprosto 

odlišným druhem houby (Read, 1983).  

Diverzita těchto hub není do dnešní 

doby dostatečně objasněna, neboť mnoho 

z nich zůstává v kulturách sterilní a velkou 

část se nedaří kultivovat vůbec (Bergero 

et al., 2000; Allen et al., 2003). Problém se 

sterilními kulturami se daří řešit díky 

rozvoji molekulárních metod. Běžným 

postupem je extrakce DNA z izolované 

houby, její následná amplifikace pomocí 

specifických primerů, analýza 

charakteristických sekvencí a konečně 

jejich srovnání s dostupnými sekvencemi 

z veřejných databází. V případě výskytu 

unikátní sekvence je příslušná houba 

pomocí fylogenetické analýzy zařazena 

do odpovídající taxonomické skupiny. 

Ve chvíli, kdy se houbu nedaří kultivovat 
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vůbec, nastává nepříjemná situace, neboť se jen velmi těžko ověřuje její mykorhizní povaha. 

Lze sice využít metod jako je laserová mikrodisekce nebo hybridizace in situ, nikdo se však 

do těchto postupů moc nehrne. Metoda, se kterou se v této situaci setkáme asi nejčastěji, je 

analýza vzorků pomocí transmisního elektronového mikroskopu, kdy se občas daří objevovat 

buněčné struktury charakteristické pro určité taxony (např. dolipóry a parentozómy 

stopkovýtrusých hub; Bonfante-Fasolo, 1980). 

Při ověřování mykorhizního potenciálu hub se stejně jako v rostlinné patologii využívá 

Kochových postulátů (Koch, 1912). Podle nich je nutné symbionta z původní rostliny izolovat 

a vypěstovat v čisté kultuře, následně reinokulovat novou sterilní rostlinu (v té musí houba 

opět tvořit charakteristické anatomické útvary) a z této mykorhizní rostliny pak opět izolovat 

houbového symbionta totožného s původním inokulovaným. Je tedy jasné, že v případě, kdy 

z kořene nedokážeme převést houbu do kultury, můžeme často o její mykorhizní povaze 

pouze spekulovat.  Allen et al. (2003) například při sekvenování houbové DNA z kořenů 

libavky Gaultheria shallon Pursh v 11 z 15 vzorků nalezli DNA podobné houbám z řádu 

Sebacinales, při kultivaci však žádná taková houba nalezena nebyla. I přestože zde sebaciny 

zjevně asociovaly s kořeny vřesovcovitých, bylo možné je prohlásit pouze za potencionální 

ErM symbionty. 

2.1. Rhizoscyphus ericae  a R. ericae agregát 

Voskovička vřesovcovitá, Rhizoscyphus ericae (Read) Zhang & Zhuang, je 

inoperkulátní diskomycet asociující s kořeny vřesovcovitých rostlin (Zhang & Zhuang, 2004), 

náležící do řádu Helotiales (Ascomycota). Jedná se o běžného kultivovatelného ErM 

symbionta, který byl poprvé popsán Readem (1974) jako druh Pezizella ericae Read a později 

zařazen do rodu Hymenoscyphus, jako H. ericae (Read) Korf & Kernan (Kernan & Finocchio, 

1983). Na základě pozdějších molekulárních analýz ITS sekvencí bylo zjištěno, že má tato 

teleomorfa fylogeneticky blíže k čeledím Hyaloscyphaceae a Dermataceae, než k typovému 

druhu Hymenoscyphus fructigenus Bull. (Helotiaceae) a proto bylo navrženo její vyjmutí 

z rodu Hymenoscyphus (Vrålstad et al., 2002). R. ericae bývá běžně izolován z kořenů 

vřesovcovitých rostlin severní polokoule a v kulturách in vitro příležitostně tvoří oranžová 

diskovitá apothecia (Read, 1974), v přírodě však nebyly plodnice dosud pozorovány. 

Jako agregát Rhizoscyphus ericae (Rhizoscyphus ericae aggregate, REA) pak 

označujeme skupinu více nebo méně tmavě pigmentovaných hub, blízce příbuzných této 

teleomorfě. Hranice mezi intra a interspecifickou variací jejich ITS sekvencí, stejně jako mezi 

jejich mykorhizním potenciálem, zůstává nejasná (Vrålstad et al., 2002).  
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Agregát je běžně rozlišován na 4 hlavní podskupiny (Clade 1-4). První skupina 

(Clade 1) je tvořena anamorfou Meliniomyces variabilis, kterou popsali Hambleton & Sigler 

(2005). Grelet et al. (2009) provedli sérii reionokulačních pokusů, při které prokázali 

schopnost této anamorfy tvořit ErM s kořeny brusnice brusinky (Vaccinium vitis-idaea). 

Rovněž se jim podařilo prokázat ErM status druhu Meliniomyces bicolor Hambleton & Sigler, 

náležícího do čtvrté skupiny (Clade 4), u něhož byla dříve pozorována schopnost tvořit 

in vitro ektomykorhizy s borovicí (Pinus sylvestris L.) (Villarreal-Ruiz et al., 2004). Druhá 

skupina (Clade 2) je tvořena druhem Meliniomyces vraolstadiae Hambleton & Sigler, 

izolovaným z ektomykorhizních špiček morfotypu Piceirhiza bicolorata. Třetí skupina 

(Clade 3) je podskupinou tvořenou R. ericae a jeho anamorfou Scytalidium vaccinii Dalpé, 

Litten & Sigler, běžně tvořící ErM. Čtvrtá skupina (Clade 4) se dále dělí na několik podskupin 

a obsahuje především EcM izoláty druhů M. bicolor a Cadophora finlandica (Wang 

&  Wilcox) Harrington & McNew (Hambleton & Sigler, 2005). 

Pokud budoucí systematické studie a molekulární analýzy dalších izolátů v rámci REA 

podpoří hypotézu, že je tato skupina monofyletická, dají se očekávat ještě mnohé 

taxonomické změny jako např. přesun S. vaccinii a C. finlandica do rodu Meliniomyces 

(Hambleton & Sigler, 2005). Celkově nám odlišné strategie v rámci REA naznačují, že 

taxonomické a ekologické hranice mezi EcM a ErM houbami nemusí být tak ostré, jak se 

původně zdály. 

2.2. Oidiodendron spp. 

Houby rodu Oidiodendron (Ascomycota, Onygenales) jsou společně s R. ericae 

nejdéle známými a nejlépe doloženými ErM symbionty. Už roku 1983 izolovali Couture et al. 

(1983) z kořenů brusnice chocholičnaté (V. corymbosum) druh Oidiodendron griseum Robak, 

který při následných reinokulačních pokusech formoval v kořenech jiné brusnice (Vaccinium 

angustifolium Aiton) typické ErM útvary. Dalpé (1986) následně potvrdila ErM potenciál 

tohoto rodu, když se jí podařilo reinokulovat V. angustifolium rovnou třemi druhy: 

O. griseum, O. rhodogenum Robak a O. cerealis (Thüm.) Barron. K potvrzeným symbiontům 

následně přibyl i O. maius Barron (Douglas et al., 1989) a tak se rod Oidiodendron, 

a speciálně O. griseum, zdál být obecně uznávanou skupinou ErM symbiontů. Revoluci 

v tomto ohledu však přinesli Hambleton et al. (1998), když v rámci rodu provedli analýzu ITS 

úseků jaderné ribozomální DNA. Zjistili, že do té doby využívaná metoda -  rozlišovaní 

jednotlivých druhů podle morfologických kritérií (délka konidioforu, tvar a velikost konidií, 

morfologie kultury), není kvůli velké morfologické variabilitě těchto hub spolehlivá. 
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Při analýze DNA jedinců druhu O. griseum, kteří byli v předchozích studiích (včetně Couture 

et al., 1983) označeni za ErM, objevili, že se ve skutečnosti jedná o kmeny druhu O. maius 

a to ve všech testovaných případech. Díky těmto výsledkům se tedy okruh ErM symbiontů 

tohoto rodu, pozorovaných v přírodních podmínkách, zúžil pouze na jediný druh, a to 

O. maius.  

2.3. Sebacinales 

Sebacinales (Basidiomycota, Agaricomycetes) je poměrně nově ustanovený řád (Weiß 

et al., 2004) heterobasidiomycetních hub, dělící se na 2 podskupiny (Clade A a B), zahrnující 

výjimečně široké spektrum mykorhizních typů. Fylogenetická analýza hlavních linií 

basidiomycetů, kterou provedl Weiß et al. (2004), naznačuje, že jsou Sebacinales jednou 

z nejbazálnějších skupin celého oddělení a bazálnější skupiny už zahrnují pouze 

mykoparazitní a fytoparazitní houby.  

Jejich mycelium tvoří charakteristická septa s dolipóry a parentozómy, avšak na 

sekundárním myceliu se nevytváří přezky, typické pro většinu stopkovýtrusých hub (viz 

Obrázek 3). Tento fakt v praxi znamená, že jsou jejich hyfy pod světelným mikroskopem 

nerozeznatelné od vřeckovýtrusých. Právě to, spolu se skutečností, že velká část zástupců je 

nesmírně obtížně kultivovatelná, zapříčinilo, že byla po více než 20 let ignorována jejich 

schopnost tvořit ErM symbiózy. 

Poprvé popsala přítomnost basidiomycetů v kořenech vřesovcovitých Bonfante-Fasolo 

(1980). Při bližším zkoumání kořínků vřesu obecného (Calluna vulgaris L.) pod transmisním 

Obrázek 3. Přezky (clamp connections) charakteristické pro většinu hub z oddělení 

Basidiomycota, nepřítomné u řádu Sebacinales. Převzato z Li et al. (2015). 
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elektronovým mikroskopem (TEM) objevila v kortikálních buňkách typické ErM hyfové 

smotky, tvořené přehrádkovaným myceliem s dolipóry a parentozómy. Ačkoliv byla tato 

práce v průběhu následujících let několikrát citována, nepřikládal se jejím závěrům dostatečný 

význam. Zvýšené pozornosti se houbám řádu Sebacinales dostalo až s rozvojem 

molekulárních metod. Začaly se objevovat studie poukazující na fakt, že při izolaci DNA 

přímo z kořenů rostlin obsahuje většina vzorků právě DNA sebacin (Berch et al., 2002; Allen 

et al., 2003), a že identifikace pouze kultivovatelných izolátů se zdá být při výzkumu 

diverzity ErM hub nedostačující. Selosse et al. (2007) na tuto skutečnost reagovali a provedli 

rozsáhlou analýzu, zahrnující 40 druhů vřesovcovitých rostlin, tvořících jak ErM tak 

ektendomykorhizy. Za použití primerů specifických pro Sebacinales našli příslušné sekvence 

v 76 z 239 zkoumaných ErM a pomocí TEM potvrdili schopnost těchto hub tvořit typické 

anatomické útvary v živých kořenových buňkách.  

Všechny kmeny sebacin dosud izolované z ErM kořenů spadají do podskupiny B 

(Clade B). V podskupině A (Clade A) pak můžeme najít zástupce tvořící mykorhizy 

s některými orchidejemi, ektomykorhizy, či právě ektendomykorhizy s bazálnějšími 

skupinami vřesovcovitých. 

2.4. Ostatní 

Je nesporné, že globální diverzita ErM hub dalece překračuje naše současné znalosti 

a rozhodně není omezená jen na tři výše popsané skupiny. S přibývajícími studiemi, které se 

touto problematikou zabývají, přibývá i kandidátů na ErM symbionty. 

Z dalších askomycetů je jedním z nejperspektivněji vyhlížejících uchazečů rod 

Capronia (Chaetothyriales). V již zmíněné práci Allen et al. (2003) byla DNA podobná 

caproniím nalezena v 8 z 15 testovaných kořenů a v resyntézních experimentech 

s kultivovanými izoláty 5 z nich tvořilo v kortikálních buňkách kořenů libavky G. shallon 

charakteristická hyfová klubka. Sterilní houbu fylogeneticky spadající mezi Capronia sp. 

a příbuznou anamorfu Ramichloridium anceps (Saccardo & Ellis) de Hoog izolovali už dříve 

Bergero et al. (2000) z vřesovce stromovitého (Erica arborea L.). Tento „Sd2― izolát, jak byl 

svými objeviteli pojmenován, při reinokulaci taktéž tvořil typické ErM. Příkladem novější 

práce, která dokládá přítomnost kapronií v kořenech vřesovcovitých, je pak Kjøller et al. 

(2010). 

Téměř před 20 lety byl v kořenech libavek téhož druhu na stejné lokalitě (Vancouver 

Island, Kanada) izolován ještě jeden askomycet - Acremonium strictum Gams (Xiao 

& Berch, 1996). V resyntézních experimentech tvořil tento druh údajně atypické ErM a byla 
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Obrázek 4. Plodnice druhu Clavaria argillacea Fr. rostoucí v těsné blízkosti 

vřesu obecného (Calluna vulgaris; Ericaceae). Foto: Radim Cibulka, BOTANY.cz 

vyslovena domněnka, že díky svým mykoparazitním vlastnostem konkuruje přítomným 

ektomykorhizním houbám a umožňuje tak G. shallon  dominovat stanoviště vykácených lesů. 

Jeho přítomnost v kořenech vřesovcovitých však nebyla dodnes popsána nikým dalším. 

Ze stopkovýtrusých hub, nenáležících mezi Sebacinales, se ve spojení s ErM můžeme 

dočíst o rodu kyjanka (Clavaria, Agaricales). Jedná se o houbu, jejíž plodnice byly 

opakovaně nacházeny v blízkosti vřesovcovitých rostlin jako Rhododendron sp. (Peterson 

et al., 1980) nebo Vaccinium angustifolium a V. myrtilloides Michx. (Petersen & Litten,1989). 

Peterson et al. (1980) v rhizodermálních buňkách zkoumaného pěnišníku pozorovali hyfová 

klubíčka s dolipórovými septy, není ale doloženo, že se jednalo právě o mycelium některé 

kyjanky. Fyziologickou výměnu látek mezi touto houbou a pěnišníkem se pokusili prokázat 

Englander & Hull (1980) pomocí radioaktivních izotopů fosforu a uhlíku. Ačkoliv se jim 

podařilo detekovat asimiláty z rostlin v houbě a také kořeny rostlin obsahovaly stopy 

radioaktivního fosforu aplikovaného do houbových plodnic, jedná se stále o zpochybnitelné 

a nejasné důkazy. Stejně jako Peterson et al. (1980) objevili v kořenech mycelium 

basidiomycetního charakteru, bohužel jej ale ani tentokrát nedokázali jednoznačně 

identifikovat. 

Velmi nedávno došlo v rámci basidiomycetů asociujících s vřesovcovitými ještě 

k jednomu významnému objevu, kdy Vohník et al. (2012) popsali ErM neznámé houby, 

fylogeneticky příbuzné k řádu Trechisporales, a kořenů brusnice borůvky (Vaccinium 

myrtillus L.), nasbíraných v Norsku. Na rozdíl od hub z řádu Sebacinales, tvořilo mycelium 
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tohoto izolátu klasické přezky a na povrchu kořenů byla pozorována morfologická struktura 

připomínající hyfový plášť, který se u ErM běžně nevyskytuje. DNA podobná rodu 

Trechispora spp. byla z kořenů vřesovcovitých izolována již dříve (Allen et al., 2003), 

původce byl však prohlášen za pravděpodobného saprotrofa.  

Je zjevné, že o erikoidně mykorhizních houbách víme vlastně velmi málo a spousta 

věcí badatelům zatím uniká. S postupným zlepšováním metod pomalu ale jistě dochází 

ke zpřesňování starých poznatků a k novým objevům, často také ale můžeme narazit 

na ukvapené závěry a špatně interpretovaná data. Je tedy důležité mít při zkoumání tohoto 

vztahu otevřené oči i mysl, avšak zachovat si zároveň jistou obezřetnost. 

3. Druhová distribuce ErM hub a co ji ovlivňuje 

Do přelomu 20. a 21. století byli Rhizoscyphus ericae a Oidiodendron maius jedinými 

řádně potvrzenými ErM symbionty a v rámci severní polokoule byli pravidelně izolováni 

z kořenů různých druhů vřesovcovitých. R. ericae se následně stal pro studium tohoto 

mykorhizního vztahu modelovým organismem a díky mnoha pracím zaměřených na jeho 

ekologii a fyziologii (Read & Bajwa, 1985; Cairney & Burke, 1998; ad.) se neprávem dostal 

do veřejného podvědomí jako ekologicky významný a všudypřítomný symbiont. Cullings 

(1996) na základě domněnky o velmi úzké specifitě ErM symbiontů dokonce podpořil svou 

hypotézu o monofyletickém původu australských epakridů (dříve Epacridaceae; dnes 

zařazeny do podčeledí Styphelioideae a Ericoideae v rámci Ericaceae, viz Kron et al., 2002) a 

vřesovcovitých severní polokoule. Nálezy nejstarších mikrofosilií předků řádu Ericales spolu 

s biogeografickými studiemi totiž dokládají, že vřesovcovité rostliny mají původ ve středním 

až pozdním mezozoiku, kdy se z Gondwany rozšířily do Austrálie a následně i Evropy, Asie a 

Nového Světa (Specht, 1977), což souhlasí s obdobím radiace prvních diskomycetů (Berbee 

& Taylor, 1993), tedy předky R. ericae. 

Ačkoliv je R. ericae v historii výzkumu erikoidní mykorhizní symbiózy nepopíratelně 

významným druhem, ukazuje se, že nemusí být tak dominantním symbiontem, jak by se 

vzhledem k jeho popularizaci na první pohled zdálo (Cairney & Ashford, 2002; Bruzone 

et al., 2014). S přibývajícími studiemi je patrné, že nejenže se pravděpodobně nevyskytuje 

v kořenech vřesovcovitých na jižní polokouli (Bougoure & Cairney, 2005b; Curlevski et al., 

2009; aj.), ale že v mnoha případech nedominuje ani v kořenech polokoule severní (Tian 

et al., 2011; Hazard et al., 2014.; a další). 
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Při porovnání dat prací z celého světa zabývajících se diverzitou ErM houbových 

společenstev (viz Příloha 1) můžeme obecně prohlásit, že taxony ErM hub mají značnou 

geografickou distribuci a stejné druhy bývají často nacházeny i ve vzdálenostech tisíců 

kilometrů, rozptýlené v rámci několika kontinentů. Zpravidla nejčastěji izolovanými 

symbionty jsou pak Oidiodendron maius a endofyté z řádu Helotiales. Je ale nutné 

si uvědomit, že vzhledem k množství provedených studií a téměř kosmopolitnímu výskytu 

podčeledí vřesovcovitých tvořících ErM (viz Obrázek 5), jsou naše znalosti o jakékoliv 

ucelenější biogeografii těchto hub zatím velmi chabé. Naprosto například chybí data o 

afrických, či sibiřských vřesovcovitých a řada publikovaných prací je často omezená na jednu 

lokaci, habitat, či rostlinný druh. Problémem je také nejednotnost používaných metod 

a prezentovaných výsledků, kdy někteří autoři uvádí diverzitu všech izolovaných endofytů 

a jiní se soustředí pouze na potvrzené ErM symbionty. 

Kromě geografické polohy mohou distribuci ErM hub ovlivňovat ještě další faktory. 

Jedním z nich je pravděpodobně nadmořská výška. Gorzelak et al. (2012) zkoumali 

v kanadských Skalnatých horách diverzitu houbových endofytů brusnice blanité (Vaccinium 

membranaceum Douglas ex. Torr.), ekologicky plastického druhu, vyskytujícího se od údolí 

až po vysokohorské habitaty. Přímou analýzou DNA z kořenů rostlin i kultivací izolátů došli 

k závěru, že se změnou nadmořské výšky se mění i diverzita ErM hub, přičemž sousední 

lokality jsou si navzájem podobnější, než lokality vzdálenější. Se stoupající altitudou tedy 

nejspíše dochází v distribuci ErM hub k jakési pozvolné změně. Ve vysokých nadmořských 

výškách dominoval v kořenech R. ericae, v nízkých pak tmavě přehrádkovaný endofyt 

Phialocephala fortinii Wang & Wilcox. V tomto směru se zatím jedná o unikátní studii a bylo 

by dobré podpořit vyvozené závěry dalšími pokusy. 

Zdálo by se, že důležitým faktorem ovlivňujícím distribuci hub bude také hostitelská 

specifita, ale Walker et al. (2011) nenašli při zkoumání mykorhiz 3 druhů vřesovcovitých 

z aljašské tundry žádné významné mezidruhové rozdíly, a to ani v kulturách, ani v klonech. 

Jejich výsledky souhlasily s předchozími studiemi vřesovcovitých ze Švédska, ve kterých 

různé rostlinné druhy buď sdílely stejné houbové symbionty (Kjøller et al., 2010), nebo byla 

jejich různorodost ovlivněna spíše environmentálními faktory, než hostitelským druhem 

(Ishida & Nordin, 2010). 

Právě environmentální faktory, nebo také „efekt ekosystému―, se zdají být v otázce 

diverzity houbového společenstva ErM rostlin nejdůležitějšími činiteli.  Bougoure et al. 

(2007) poukázali na fakt, že většina studií ze severní polokoule se zabývá habitaty vřesovišť 

a chybí v nich srovnání diverzity hub v rámci odlišných ekologických stanovišť. Zaměřili 
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se tedy právě na tuto problematiku a porovnali společenstva hub z vřesovcovitých rostlin 

nasbíraných na otevřeném vřesovišti a v lesním podrostu. Obě komunity se podle očekávání 

velmi lišily, přičemž v lese byla diverzita hub o něco vyšší a zahrnovala překvapivě velké 

množství typických ektomykorhizních symbiontů (konkrétně askomycetní druh Cenococcum 

geophilum). K závěru, že okolní vegetace a habitat mají podstatný vliv na distribuci ErM hub, 

došli nezávisle i Ishida & Nordin (2010) a Hazard et al. (2014). Poslední zmíněná studie 

zkoumala rozdíly houbových společenstev bývalých skotských rašelinišť, jež jsou dnes díky 

činnosti člověka přeměněny v naprosto odlišné ekosystémy. Srovnávali vzorky z přírodních 

bažin, oblastí přeměněných na pastviny a lesních plantáží a opět potvrdili odlišnost diverzity 

mezi jednotlivými typy stanovišť. Jako jedno z možných vysvětlení uvedli, že velkou část 

zjištěné distribuce ErM hub by vysvětlovaly chemické vlastnosti jednotlivých půd, především 

obsah dusíku. Tento faktor byl však již dříve několikrát experimentálně testován a nebylo 

statisticky potvrzeno, že by změna množství dostupného dusíku v půdě jakkoliv ovlivňovala 

diverzitu přítomného houbového společenstva (Urcelay et al., 2003; Ishida & Nordin, 2010). 

  

Obrázek 5. Geografický výskyt rostlin podčeledí Ericoideae, Vaccinoideae, Styphelioideae, 

Cassiopoideae a Harrimanelloideae (zelená barva; podle Kron [online]) se zaznačenými 

lokalitami, na kterých byly provedeny studie diverzity houbového společenstva (oranžové body; 

viz Příloha 1). 
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4. Ekologické interakce 

Navzdory předpokladům o relativně vysoké hostitelské specifitě, můžeme u ErM hub 

narazit na řadu interakcí s rostlinnými druhy mimo čeleď Ericaceae. Povaha těchto interakcí 

je v mnoha případech nejasná, zdá se ale, že ErM houby mohou úspěšně kolonizovat i kořeny 

(rhizoidy) jiných rostlin, byť jako endofyté, nebo mykorhizní symbionti. Na jiné druhy pak 

mohou naopak působit patogenně a to často s až letálním účinkem. 

4.1. Asociace s rhizoidy játrovek 

V habitatech vrchovinných rašelinišť můžeme pod přikrývkou vřesovcovitých rostlin 

jako Calluna vulgaris najít velké množství foliózních játrovek, které v tomto prostředí 

představují dominantní skupinu mechorostů (Duckett & Clymo, 1988). Tyto játrovky svými 

podzemními částmi běžně asociují s houbovými mykobionty (Pocock & Duckett, 1985) 

a Duckett et al. (1991) jako první poukázali na podobnost těchto asociací právě s ErM 

symbiózou vřesovcovitých rostlin. Při resyntézních pokusech široké škály foliózních játrovek 

z Velké Británie, potvrdili Duckett & Read (1995) schopnost R. ericae kolonizovat jejich 

rhizoidy a vytvářet v nich hyfová klubka, shodná s těmi pozorovanými v přírodě. 

Oidiodendron sp., endofyt orchidejí Ceratobasidium cornigerum (Bourdot) Rogers, 

ani vybrané ektomykorhizní druhy rhizoidy nekolonizovaly. R. ericae byl následně izolován 

z játrovek druhu Cephaloziella exiliflora (Taylor) Schust v Austrálii a Antarktidě (Chambers 

et al., 1999) a jeho přítomnost potvrdil i Upson et al. (2007) u druhu Cephaloziella varians 

(Gottsche) Steph. z 8 různých antarktických lokalit. Zůstává zajímavou otázkou, zda má toto 

sdílení houbového symbionta vyšší ekologický význam. Nabízí se možnost, že se jedná 

o zásobník inokula pro malé semenáčky vřesovcovitých rostlin, které by se bez mykorhizní 

kolonizace v kyselém rašelinném substrátu jen těžko uchytily (Duckett & Read, 1995). 

4.2. Potencionální mykorhizní sítě 

Společná mykorhizní síť (common mycorrhizal network, CMN) je označení pro 

myceliální propojení dvou a více mykorhizních rostlin, pomocí něhož může mezi několika 

samostatnými rostlinnými organismy docházet k toku minerálních a organických látek. Jedná 

se o intenzivně zkoumaný fenomén, umožňující vznik řady vnitro i mezidruhových 

ekologických strategií, od epiparazitismu  a mykoheterotrofie, po omezení kompetice 

a mutualismus. Dosavadní výzkum CMN byl dlouhou dobu zaměřen převážně na tři oblasti 

této problematiky. Zaprvé na achlorofylní druhy orchidejí a vřesovcovitých (ale i dalších 

čeledí), které pomocí myceliálních sítí parazitují na fotosyntetizujících ECM dřevinách 
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a získávají od nich uhlíkaté látky, nutné pro své přežití (McKendrick et al., 2000). Zadruhé 

to byly samotné ECM rostliny, zejména pak schopnost semenáčků napojovat se skrze CMN 

na dospělé jedince a získávat tak v prostředí lesního podrostu, kde je limitujícím faktorem 

sluneční záření, kompetiční výhodu ve formě dodatečného uhlíku (Simard et al., 1997). 

A v neposlední řadě byla značná pozornost věnována myceliálním sítím a tokům prvků u AM 

rostlin (např. Johansen & Jensen, 1996; Lerat et al., 2002; Carey et al., 2004).  

Ačkoliv ErM rostliny často žijí v těsném kontaktu s ECM dřevinami, zůstávaly 

v tomto ohledu řadu let nepovšimnutými, neboť se věří, že jejich mimokořenové mycelium 

dosahuje délek jen několika mm (Smith & Read, 2008) a dlouhou dobu převládala již 

zmíněná představa o jejich úzké hostitelské specifitě. Jejich potenciál tvořit mykorhizní sítě 

začal být předmětem zájmu, když Vrålstad et al. (2000) zjistili, že houby izolované z ECM 

morfotypu Piceirhiza bicolorata sdílí asi 95% ITS1 sekvencí s R. ericae a dají se amplifikovat 

jeho specifickými primery. Dnes již víme, že REA je skupinou blízce příbuzných hub, 

zahrnující jak typické ECM, tak ErM symbionty, otázkou však zůstává, zda existují zástupci 

tvořící přechod mezi oběma mykorhizními typy. Jako nejperspektivnější „spojky― se jeví 

houby ze čtvrté podskupiny (Clade 4) REA, konkrétně pak druhy Meliniomyces bicolor 

a M. variabilis.  

DNA M. variabilis bývá běžně amplifikována z ECM špiček jehličnanů, a nezřídka 

jim i dominuje (Grelet et al., 2010; Vohník et al., 2013). Zároveň se jedná o houbu 

kolonizující kořeny hned několika druhů vřesovcovitých (Ohtaka & Narisawa, 2008; Grelet 

et al., 2009). I když vše nasvědčuje skutečnosti, že by mohla mezi těmito rostlinami vytvářet 

myceliální propojení, a Grelet et al. (2010) dokonce identifikovali totožné genotypy tohoto 

druhu v kořenech sousedící brusnice brusinky (V. vitis-idaea L.) a borovice lesní 

(P. sylvestris), není dosud jasné, zda by šlo o opravdovou CMN, schopnou látkové výměny.  

In vitro pokusy totiž ukazují, že přestože M. variabilis kolonizuje ECM kořeny, a to 

i intracelulárně, netvoří ektomykorhizy v pravém slova smyslu (Piercey et al., 2002; Vohník 

et al., 2007).  

M. bicolor, na rozdíl od předchozího druhu, tvoří in vitro jak ECM morfotypu 

P. bicolorata s kořeny borovice, tak ERM se semenáčky brusnice borůvky (V. myrtillus) 

(Villarreal-Ruiz et al., 2004). V přírodních podmínkách je však v kořenech vřesovcovitých 

rostlin nacházen jen velmi vzácně. Kohout et al. (2011) navíc při vyhodnocování série 

květináčových pokusů zjistili, že přítomnost vřesovcovitých inhibuje schopnost M. bicolor 

formovat ECM. I přes opakované nálezy identických genotypů hub v ECM a ErM hostitelích 
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(Bergero et al., 2000; Curlevski et al., 2009; Grelet et al., 2010), tedy zůstává nadále nejasné, 

jak a jestli vůbec spolu tyto rostliny skrze své mykobionty interagují.  

4.3. Alelopatie a vytlačování okolních rostlinných druhů 

Ačkoliv jsou ErM houby při výběru hostitele zřejmě mnohem shovívavější, než se 

původně očekávalo, k ostatním rostlinám se chovají často velmi nekompromisně. Bylo 

prokázáno, že při inokulaci „nesprávného organismu― R. ericae, způsobuje tato houba 

tmavnutí kortikálních buněk a nezřídka i smrt ošetřených semenáčků (Giovanetti & Lioi, 

1990). Právě saprotrofní potenciál ErM hub a jejich odolnost vůči toxickým látkám, jako jsou 

těžké kovy (Martino et al., 2000; Cairney et al., 2001), může být příčinou časté dominance 

vřesovcovitých ve vrcholně sukcesních společenstvech. Je známo, že nadzemní části 

vřesovcovitých rostlin mohou obsahovat látky jako inhibitory klíčení rozpustné ve vodě 

(Odén et al., 1992), které se následně díky dešti a rose dostávají do půdy a působí na okolní 

vegetaci. Jejich alelopatické vlastnosti jsou často považovány za příčinu vysoké úmrtnosti 

semenáčků okolních jehličnanů. Tento fakt pak bývá zřetelný zejména při pokusech 

o znovuzalesnění vykácených oblastí (Messier, 1993; Yamasaki et al., 1998). Mallik et al. 

(2003) uvedli, že opad vřesovcovitých rostlin obsahuje širokou škálu polyfenolických 

sloučenin, které dokážou ovlivnit půdní složení. Při jejich rozkladu vznikají v půdě protein-

fenolické komplexy, které vážou dostupný dusík, a zároveň se zvyšuje obsah Fe, Zn, K, Ca, 

Mg a Mn. Je tedy zřejmé, že právě přítomnost ErM hub, které i v takovýchto podmínkách umí 

svým hostitelům zajistit životaschopnost, umožňuje vřesovcovitým rostlinám realizaci této 

agresivní ekologické strategie. 
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Závěr  

Předložená práce shrnuje dosavadní poznatky o kořenových mykobiontech 

vřesovcovitých rostlin, přičemž se zaměřuje speciálně na skupinu hub tvořících erikoidní 

mykorhizní symbiózu. Přestože se vřesovcovité rostliny, u nichž tento vztah můžeme nalézt, 

nachází téměř po celé planetě (viz Obrázek 5) a dominují mnoha ekosystémům, zůstávají 

jejich mykobionti dosud předmětem mnoha otázek. 

Díky rapidnímu rozvoji molekulárních metod v posledních dvou desetiletích, došlo 

k překonání představy, že jsou ErM houby velice úzkou skupinou vřeckovýtrusých hub, 

a kruh potvrzených symbiontů se rozšířil o další zástupce z rodu Capronia  nebo řádu 

stopkovýtrusých hub Sebacinales. Několik studií dokonce popsalo v kolonizovaných 

kořenech jeho potenciální dominanci. Druhové složení ErM hub v kořenech vřesovcovitých je 

podle všeho ovlivňováno jak geografickou polohou, tak několika environmentálními faktory 

jako nadmořskou výškou či okolním habitatem. I přes znatelné pokroky však pořád víme 

o diverzitě těchto hub velmi málo. Osobně se přikláním k názoru, že přílišné škatulkování, 

k němuž člověk tíhne, omezuje naše možnosti do hloubky porozumět procesům přírody. Zdá 

se, že ani ErM houby nelze zařadit do přesných, ucelených kategorií, neboť se jedná 

o organismy rozmanité a interagující s mnoha dalšími rostlinami. Houby, u kterých byla totiž 

dosud předpokládaná víceméně vysoká hostitelská specifita, běžně asociují i s kořeny 

játrovek, či ECM rostlin. 

Pro zkvalitnění dalšího poznávání v rámci tohoto oboru by bylo velmi vhodné 

důkladné ucelení dosavadních výsledků a rozvoj mezinárodní spolupráce. Větší 

systematičnost výzkumu a prozkoumání v tomto směru nedotčených oblastí jako Afriky, 

Grónska, nebo severní Asie, by jistě přineslo mnoho nových a zajímavých poznatků.  
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