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Abstrakt

Endofyté jsou organismy Zijici uvhitrostlinnych pletiv aniz by sobily piznaky
n¢jakého onemoani. Tato Zivotni forma se vyskytuje v zZivotnim ayldirokého spektra hub,
vétSinou weckovytrusych, mén ¢asto i stopkovytrusych. Zivotni strategie endbfysou
rozmanité, od striktnich endofypies latentni patogeny az po primarni dekompozifmgvni
endofyté jsou povazovani za mutualisty a mutualsnbyl pozorovan i u gkterych i u
nékterych endofyii drevin, jeho vyznam vSak byvargreiovan. Cilem této prace je podat
piehled o ekologickych, ekofyziologickych a evéich aspektech endofytismu a rozebrat
mozné pistupy endofytickych hub k hostitelskym rostlinam.

Abstract

The definition of endophytism used in this reviesmthat it is a stage when the fungus
lives within the plant tissue without causing amyhge to it’s host. Such stage occurs in the
life cycle of many ascomycetes and some basidiotagcelhese fungi have diverse life
strategies, usually being primary decomposers @niapathogens. A mutualism is known
between grasses and endophytes and it was obsanvedg woody plants” endophytes too.
However, the role of mutualism is comonly being reggimated. The aim of this review is to
present the up-to-date knowledge about ecologyylgsology and evolution of endophytic

fungi and particularly to survey their potentiditatdes to host plats.
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Uvod

Termin endofyt byl zaveden De Barym pro a®rd houby, jejiz hyfy pronikaji do
rostlinného pletiva (De Bary, 1866, in Carroll, 838 Pozdji byl piejat a pouzivan
v nejrazngjSich vyznamech: od velmi Sirokych, zahrnujicicharazitické rostliny, po velmi
uzké, obsahujici pouze houby rostouci po cely aivoyklus bez viditelnych figznaki uvnitt
rostlin (Stone et al., 2000; Schulz & Boyle, 2005).

VétSinou je v8ak endofytismus chapan jako aktudlnbtai forma a endofyté jsou
definovani jako organismy, které v daném okamzilji @vnité rostlinnych pletiv aniz by
pusobily viditelné piznaky, tj. Ziji v asymptomatické symbiéze (Schu#z Boyle, 2005;
Wilson, 2000). Tohoto pojeti se budu snazit drietéto praci.

Zpravidla byvaji rozliSovany dva typy endofytisrmgkterymi autory nazyvané ustaleny
(constitutive) a vyvolany (inducible). Tyto termifgou ovSem zrimé zavadjici.

Ustaleny endofytismus je ekologicky i taxonomickghrarétna symbiéza mezi houbami
z ¢eledi Clavicipitaceae a rostlinamiceledi Poaceae,fpniz houba systémevkolonizuje
rostlinu a profista i do semen, jimiz serg(tj. Siii se vertikalg). Tato symbidza je povaZzovana
za mutualistickou. Vzhledem ke zm&mu rozsahu infekce je pro rostlinu energetickpdra,
ale houby jsou schopné produkovat latky toxickéonebu'ové nefijatelné pro herbivory a
poskytuji tak hostitelskym travam setek vyhodu. Ustaleny endofytismus je ptnmé dolre
prozkouman, protoZze ma bezpiesini ekonomicky vyznam, a to jak negativni (otravy
dobytka), tak pozitivni (potencialni vyuZziti proobbgickou ochranu obilninied hmyzimi
Skadci).

Naproti tomu pod termin ,vyvolany endofytismus” Bywshrnovano vSechno ostatni.
Endofytismu se mohoucastnit houby ze Sirokého spektra takoAckoli vétSina endofyi
jsou weckovytrusé houby,dkteré pati i mezi stopkovytrusé a vyjinldaé byvaji izolovany i
houby spéjivé (Lygis, 2005). Pokud jde o spektrumstitelskych rostlin, endofytické houby

byly izolovany ze vSech dosud zkoumanych drad mechoros$taz po stromy.

Nejen taxonomicky, ale ani ekologicky nejsou entiokg¢ houby jednotné (Schulz &
Boyle, 2005; Novotny, 2004). Stadium endofyta s&envyskytovat v Zivotnim cyklu Siroké
Skaly hub s rozmanitymi Zivotnimi strategiemi:

1) Patogenni houby s fazi latencéhém které kolonizuji pletiva hostitele (Gange, 1,996
Sinclair & Cerkauskas, 1996).



2) Fakultativni patogeni rozvijejici se pouzeiippd, Ze hostitel je oslaben stresem
(Sinclair & Cerkauskas, 1996).

3) Primarni dekompozito

4) Mutualisttti symbionti

5) Houby proniknuvSi do rostlinného pletiva nahodm kratkodob v rém prezivajici
(Schulz & Boyle, 2005)

Cilem mé bakal&ké prace je shrnout informace o ekologickych, ykiofogickych a
evolwnich aspektech endofytismu a zejména rozebrat me#séupy endofytickych hub
k jejich hostitelskym rostlinam.



Hostitelska specifita

Z hostitelskych tevin byvaji zpravidla izolovany desitky diiuhendofytickych hub
(Ganley & Newcombe, 2006; Kowalski & Kehr, 1992]I8i& Polishook, 2000), z toho ale
obvykle jen rkolik (nebo jen jediny) byva zastoupeno &S mie (Petrini, 1996). #klady
jsouOphiovalsa suffusa a Phomopsis sp. VAInus rubra (Sieber et al., 1990) nelRwocillopycnis
umensis a Srodothis sp. vPicea abies (Sieber, 1989). Tyto dominantni druhy hub jsétsmou
hostitelsky specifické pro dany druh nebo skupititoyznych drub hostitefi, na které jsou
adaptovany (Petrini, 1996).

Jak ukazaly studie na dvou druzich endofytickych abuku —Discula umbrinella a
Hypoxylon fragiforme, hostitelska specifita je do zZt/@ miry ovliviéna procesy, které se
odehravaji na samém gatku kolonizace: fichycenim spory na substréat a jeji aktivaci.

Spory roduHypoxylon zistavaji v nefitomnosti hostitele v klidovém stavu. Zachyti-li
vSak specificky chemicky signalg¢tem rékolika minut zareaguji uvoémim z exosporia. Tim
dojde k odhaleni vnihiho obalu a zahajeni prodegrichyceni, kléeni a pronikani do
hostitele. Tyto procesy uz nemusi ligeny latkami charakteristickymi pro buk — widgad
piichyceni je zajifovano lektiny na povrchu hostitele, které vazoutichiglukbzu nebo
mannozu obsazené ve \nitm obalu spory odhaleném aktivaci (Petrini, 1996).

Zatimco Hypoxylon fragiforme byl studovan jako modelovy ftilad hostitelsky
specifické aktivaceDiscula umbrinella poslouZila ke studiu specifityighyceni na hostitelsky
povrch. Tato houba je¢bna jako endofyt buk ale niZe Zit i v kaStanovnicich a dubech. Bylo
prokazano, Ze konidie se v mnohetsv mie zachycuji na povrchu lisbuku, nez na listech
obou gibuznych strom, a naopak mnoZzstvi konidii zachycené na listecmg¢me bylo
mnohem mensi (fenen byl pouZit pro srovnani jako riépuzna rostlina, kterd pro studovanou
houbu neni potencialnim hostitelenbiscula umbrinella ma na povrchu konidii slizovou
pochvu a pedpoklada se, Ze polysacharidy nebo enzymy v nhzame maji sve prgsky,

S nimiz se specificky vazou, v povrchovych molekbl&ukovych lisi (Toti et al., 1992).

Druhow specifické interakce se uplaii i v pozdjSich fazich kolonizace, hloubka jejich
poznani je ale mnohem mensi.
Tyto interakce byly studovany v modelovych zjedn&ehych systémech — v dualnich

kulturach endofyt a kalusi hostitelskych rostlin. Ukazalo se, ZetSina endofyi je



piitomnosti Zivych hostitelskych bék stimulovana k rychlejSimuistu. Houby, které na kalus
nereagovaly, nebo jim byly dokonce inhibovany, bdyuhy typické pro starSiétwe, ve
kterych je jen maly podil Zivych btk (Hendry et al., 1993). O druhové speéifstimulace
endofyta kalusem sdci srovnani idstu endofyi v pfitomnosti kalusu hostitelské a
nehostitelské rostliny. &oli ob¢ rostliny byly ze stejnéeledi Lamiaceae, nehostitelsky kalus
stimuloval houby méhnebo vibec (Peters et al., 1998).

Pro existenci hostitelské specifity, ktera se uplpt v pozdjSich fazich kolonizace,
hovai i skute&nost, Ze pletiva jedle a jmeli, ktera spotsrt sousedi, jsou obyvana velmi
odlisnymi spoléenstvy endofyi.

V Zadné z praci, které jsem prostudovala, bohugklly navrzeny hypotézy objagici

priciny a mechanismy této slozky specifity.

Kromé pozitivni stimulace hub danému hostiteli vlastnmhiviuje rostlina skladbu
svého spoléenstva endofyiti eliminaci hub, které na ni nejsou adaptovany.

Napriklad evropska borovice reagovala na americkéhtupés roduDiplodia rychlou
tvorbou pryskyicnych kanalk (béhem ¢ty dni, zatimco tvorba pryskgnych kanalk
v reakci na mechanické zram trvala dvanact dniximZ houls zabranila v kolonizaci svych
pletiv. Na evropského zastupce roddiplodia, ktery je jejim pirozenym endofytem,
nereagovala a kolonizaci tak h@&ubmoznila (Luchi et al., 2005, in Slippers & Wirgffi,
2007).

Zistava otazkou, jakymi mechanismy rostlina houbyli$oe a zda se na toleranci
hostitele w¢i endofytovi vibec podili gjaka adaptace ze strany rostliny, nebo zda se jedna
pouze o ,maskovani“, jimz se houba snazi uniknoozomosti. Takovym ipadem je
Colleotrichum lindemuthianum z fazoli, které ghem asymptomatické faze svého Zivotniho
cyklu produkuje glykoprotein podobnyimpzenym slozkam buiné sény rostlin, takze neni
rozeznano jako cizorodé (Perfect et al., 1998 jah&, 2007).

Mira hostitelské specifity endofytse niize liSit v zavislosti na biotopu, ktery jejich
hostitelé obyvaji. Nazrtaji to vysledky srovnani endofytickych hub z &gpvitych devin
rostoucich v temperatnim pasu a v aridnich oblassebtrofi. Zda se, Ze ve velmi suchych
oblastech fisobi selekni tlak proti hostitelské spec#itneba v takovém klimatu je pro houbu
mnohem zasadisi co nejrychleji se dostat z extrémnihogjgiho prostedi do ponirné
stabilniho progedi uvnit hostitelské rostliny (Hoffman & Arnold, 2008).

Tato hypotéza by mohla vysovat také skuténost, ZeNeofusicoccum australe je ve



vychodni Australii typické pro akacie a jen velmyjimecné byva izolovano z eukalypt
zatimco v zapadni Australii je na eukalyptu i ddiSjedenacti druzich rostlin dominantnim
endofytem (Slippers & Wingfield, 2007).



Orgéanoval/pletivova specifita

Uvazime-li fyziologické rozdily mezitznymi rostlinnymi pletivy a nepatrnou velikost
houbovych vlaken, ktera jim umidje vnimat tyto rozdily i v &titku jednotlivych bugk, je
piirozené, Ze se u endofiyprojevuje zndné organova a hlagmletivova specifita. #¢inou je
jednak pateba hub adaptovat se na konkrétni podminkgn@ pletiva obsahujiizné latky,

k jejichz zpracovani musi houba produkovietne enzymy) a jednak rodeéni nik umoaujici
koexistenci vice druh Ok tyto priciny se prolinaji: rozéleni nik je zprostdkovano
rozdilnymi adaptacemi a nutnost adaptovat se jéhaaljSi v prostedi s vysSi kompetici
(Petrini et al., 1992; Carroll & Petrini, 1983).

Prikladem zdokumentovanym na mikroskopické urovnujsodofyté z list raze, ktei
byli pozorovani mezi cévnimi svazky, ale nikoli wemofylu (Salgado et al., 2007).ilodem
muze byt vySSi dostupnost Zivin v cévnich svazcichongisrgjSi obranné mechanismy
v mezofylu.

U endofyti buku byla pozorovana odliSna reakce na kalus tetste rostliny mezi
endofyty z menSich &wvicek a endofyty ze silijSich Wtvi. V menSich (a tedy mladSich)
vétvickach je tSi podil Zivych bugk. Houby, které v nich rostou, musi byt nédtgmnost
Zivych burgk adaptovany, coz se projevilo stimulagstu v gitomnosti kalusu. V sikjSich
(starsich) wtvich je podil Zivych bukk mensi. Houby tedyifslusné adaptace nepeibuji a ve
zmintném experimentu se to projevilo tak, Ze byftgmnosti kalusu inhibovany (Hendry et
al., 1993).

| organ tak maly, jako je jehlice, Ize raditl na jeS€ menSi mikrohabitaty. V jehlicich se
vyskytuji minimalré dvé odliSné potravni gildy: fapikové houby" rostouci pouzerapiku a
,éepelové houby*, které rostou jakiapiku, tak i wWepeli. Rapikové houby* maji schopnost
rozkladat celul6zu, hemiceluldzy a pektinyCepelové houby* maji mnohem ome#p
enzymatickou vybavu a rostou t&hjen na pektinech (Carroll & Petrini, 1983).

Rozcleni nik v jehlicich bylo studovano téz z hledislepoplastu a symplastu.
Endofytické houby izolované z borovych jehlic byyltivovany na médiu chudém na dusik.
Ukazalo se, Ze houby c¢eledi Rhytismataceae igdevSim rodLophodermium), které jsou
v jehlicich borovice dominantnimi endofyty, na tomtmédiu nerostly, zatimco ostatni
izolovani endofyté ano. iBdpoklada se, Zze houby tolerantni k nedostatkukdusdstou
v apoplastu, zatimco houby, které vyZaduji vysokgah dusiku, jsou omezeny na symplast
(Ganley & Newcombe, 2006).



Rozsah kolonizace

Zatimco pro travni endofyty (Clavicipitaceae) jeudkteristické, Ze hostitelskou rostlinu
kolonizuji systémo¥, u ostatnich endoffyt se gedpoklada, Ze tud prostoro¢ omezené
lokélni infekce (Sieber, 2007).

Extremnim pikladem (coz aletbec nemusi znamenat, Ze je vyjimg), je Rhabdocline
parkeri, endofyt BZny v jehlicich douglasky. Po vykBni tato huba pronika pomoci enzyia
apresoria do epidermalni itky jehlice a v oné jediné ke vytv&i miniaturni mycelium.
Nasleduje latentni fazeglhem které houba neroste. Atpmnosti velkého mnoZstvi ribosém
a vyrazného jadérka ovSem vyplyva, Ze i v tomtdistge mycelium znéné aktivni. Latentni
faze mize trvat 2 az 7 let a je uk&ena az d&sné pred opadem jehlic. Tehdighabdocline
obnovuje tfist a vysil4 haustoria do okolnich BlnZahy po opadu sporuluje a infikuje dalsi
generace funtnich jehlic (Stone, 1987).

Endofyté tvaici srovnateld mala rkolikaburé¢nd mycelia byli pozorovani také mezi
cévnimi svazky v listechife (Salgado et al., 2007) a v epidermalnicikBuoh rekolika druhi
sitin (Cabral et al., 1993).

O velmi omezeném rozsahu kolonizac&dsV i skute&nost, Ze v jediné smrkové jehlici
muze koexistovat &Si paet (az 31) geneticky odliSnych kmerodu Lophodermium (Maller
et al., 2001), nebo vjediném eukalyptovém listu &Znact hznych kme@d rodu
Neofusicoccum (Smith, 2001, in Slippers & Wingfield, 2007). Pdw® z pouhého 1,5 cn
borky kaStanovniku bylo izolovano Sest diuhub (Bissegger & Sieber, 1994). &thto
piipadech se ale e kron& prostorového omezeni uplatvat i fyziologicka specifita a velmi
detailni rozdleni nik.

Otazkou #stava, jaké mechanismy udrzuji endofytické houlbgtentni fazi. V pipac
Rhabdocline se fedpoklada, Ze infikovana bka je zabita hypersenzitivni reakci éstu
houby do dalSich bwk brani cytostatika produkovana hostitelem. Jaaké mozné, Ze houba
zastavuje dst sama od sebe a Ze sgkalikaburééna intracelularni faze stalatipzenou
soutasti jejiho zivotniho cyklu vigledku koevoluce s hostitelem. Obnovefastu je pak
zpasobeno bd tim, Ze reguléni mechanismy ze strany rostlinyegtanou ghem senescence
pusobit, nebo je naopak reakci houby na latky, kseréobjevuji pra¥ béhem senescence a
slouzi houb jako indikatory bliziciho se opadu (Sieber, 2007).

DalSi ned#eSenou otazkou je, zda je kolonizace jedinékipustrategii Bznou i u

endofyti na jinych hostitelich nebo dokonce v jinych pleti, nez je epidermis. Jinou

10



moznou tistovou formou jsou intercelularni tenk&mté ameéboidni stélky, jaké byly
pozorovany uOphiostoma novo-ulmi za ukitych experimentalnich podminek (Ouelette et al.,
1995, in Sieber, 2007).

U endofyti, kteri infikuji cévni svazky, seipdpoklada, Ze vytvaji kvasinkovité biiky
nebo jiné drobné infeki jednotky (nap artrospory), které mohou byt roznaSeny xylémem a
Sitit se po celé wbving. 1zolaty z fiznychcéasti hostitele jsou pak geneticky identickiégtoze

jednotlivd mycelia jsou omezeného rozsahu (Henta}.£1993).
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Striktni endofyté

Existence endofytickych hub, které jsou po celyo#iv cyklus skryté uvnithostitele a
Siti se pouze semeny na dalSi generaci jetel@mama u trav. Jejichfippmnost v jinych
skupinach rostlin je vzacna nebieplizena.

U rostliny Ipomea asarifolia z ¢eledi Convolvulaceae byla objevena symbioza s houbo
z ¢eledi Clavicipitaceae. Stgjnako Clavicipitaceae u tray, i tato jgehia semeny a produkuje
alkaloidy (Kucht et al., 2004, in Rudgers & Clag07).

Urcité indicie naznéuji, Ze by se striktni endofytismus mohl vyskytovat nekterych
skupin hub Zeledi Botryosphaeriaceae.

V molekularreé fylogenetickych studiich endofytickych hub tznych hostitel se
objevuje samostatnaétev sesterska Botryosphaeria ribis a obsahujici vyléné houby
nalezené jako endofyty (Higgins et al., 2007; Haffn& Arnold, 2008; Arnold et al., 2007). To
muze (& nemusi) znamenat, Ze se tyto houby jinak, nez ¢akinfyte, nevyskytuji.

Vyskytu striktniho endofytismu deledi Botryosphaeriaceae odpovida i skntst, Ze
byly nalezeny i v semenech a velmi prgradobré byly t¢mito semeny fenaseny na dalSi
generaci hostitelskych rostlin (Gure et al., 20@5Slippers & Wingfied, 2007). Systémova
infekce hostitele (&etné semen) je prvnim krokem na aesedouci ke striktnim endofym.

Botryosphaeria dothidea a Neofusicoccum spp., jejichZ vyskyt v eukalyptech na&nych
lokalitach byl zkouman, jsou mnohem hggi v hostitelskych rostlinach vysazenych mimo
piirozenou oblast vyskytu, nez v rostlinach rostocigejich pivodni domovig. To mize byt
interpretovano déma protictidnymi zpisoby. Bul’ jako projev oslabeni rostliny négpnivymi
podminkami ciziho progdi, v jehoz dsledku neni rostlina schopna zabranit Roulinfekci,
nebo jako dsledek schopnostiéehto hub penédSet se i semeny a vyuzit uvwi@ niky.
V oblastech mimo aredl fippzeného vyskytu hostitele totiz nejsoufitpmny spory
saprotrofnich¢i patogennich hub schopnych daného hostitele iméikokteré v oblastech
piirozeného vyskytu vertikaténse Sficim endofyim konkuruji (Slippers & Wingfield, 2007).

Zda se, ze veledi Botryosphaeriaceae se vyskytuje celé spekstategii od patogén
a saprotrai az po striktni endofytydetre mnoha pechodnych typ. Tyto Gvahy jsou ale zatim
pouhymi spekulacemi. To, Ze zfovana skupina sestersk@&tryosphaeria ribis neobsahuje
jiné, nez endofytické zastupce,ube byt artefakt zjsobeny nedostatkem sekvenci od

saprotrofnich nebo slalpatogennich hub aipomnost endofyt v semenech nemusi byt nétn
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disledkem systémové infekce, ani nemusi vést k ndgledekci semenria.

DalSim kandidatem na systémového endofytavid je Apiognomonia errabunda,
endofyt znamy hlavh z listh buki, ktera byla nalezena veéideti procentech zkoumanych
bukvic (Petrini et al., 1992).

13



Fakultativni patogeni

Houby s touto Zivotni strategii se za normalnicblogsti na zdravém hostiteli chovaji
jako endofyté, tj. jejich itomnost je asymptomaticka. Zitych okolnosti (nefiznivych pro
hostitele nebo naopakipnivych pro houbu) se ale mohou chovat jako patbgezpisobovat
pitiznaky onemoakni. Spousicem, ktery vyvola patogenni chovani byvacasgji sucho, ale
muze to byt také mechanické posSkozeni, napadenimpgithymi (vice agresivnimi) patogeny,
mraz, nedostatek &tla (v @ilis hustém porostu) nebo nedostatek Zivinagép(Slippers &
Wingfield, 2007).

Duvodem, pré za kEZznych podminek choroba negobi, je dlouhé obdobi spote
evoluce, jimz houby a jejich hostitelé prosli. DhodolE mohly gezit pouze takové houby,
které nevyhubily vSechny své hostitele nebo kte#isobily ilis velky selekni tlak, jimz
by hostitele finutily k vyvinuti péisnych obrannych mechanigémv typickém gipac houba
ani po vypuknuti choroby nezabije hostitele celéBpou&ci mechanismy jsou obvykle
vyladény tak jemr, aby se poSkozeni omezilo fiaen na jednu &ev nebo na ity podil
lista. Tak napiklad je-li houba aktivovana nedostatkem stimibo zdeni dopadajiciho na
hostitelsk& pletiva, je pragdodobné, Ze onemog&mi se projevi jen ve spodniaclastech
koruny, zatimco horniast, kterd maatsi pgrisun s¥tla, zZistane neposkozena (Sieber, 2007).

Nekdy ale regulani mechanismy selzou a choroba propukne v celén®stebo v celé
populaci. Riklady takovych epidemii byly zaznamenanyédkterych fakultativié patogennich
druhi z ¢eledi Botryosphaeriaceae. Nahlé hromadné odumdtémini maze pisobit dojmem,
Ze patogen byl neéekdvar zavigen a rychle se 8j ve skuténosti ale byl jgvodce
onemocgni uz davno fitomen uvnit stromui a jeho nahla velkoploSna aktivace byla
zpusobena &akym stresovym faktorem, jemuz je celd populacetasyena — zpravidla
extréemnim suchem. Ze stejnéhévddu také dochazi k velkym ekonomickym ztrdtdm na
plantazich tevin vysazenych mimoipozenou oblast vyskytu (Slippers & Wingfield, 2007

Stejné mechanismy mohou byt takévzddem, pré v extrémnich biotopech (v oblastech
castého sucha nebo naopak v bazinatych oblasteabivjgkle v rostlinach mensi hustota a
mensi diverzita endof§t neZz nap v pralesich (Petrini et al., 1992). V takovycHasitech by
totiz k aktivaci fakultativnich patogéndochézelo filis ¢asto a v filiS velkém rozsahu a
rostliny tudiz musely vyvinout mnohentignjSi obranné mechanismy ¢asto takové, které
houby zastavi jeStpred proniknutim do hostitele.

Da sefici, Ze ¥tSina endofyi jsou takové houby, proti nimzZ se rostlina branieaenim
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jejich rastu a nikoli zamezenim jejich vstupu. Projevuje teenagiklad v rozdilu mezi
infekénimi schopnostmi bezprdstnich patogana fakultativhich patogeénjehlic. Agresivni
bezprostedre patogenni houby jsou obvykle schopny infikovat zBunladé jehlice, jejichz
obranné mechanismy dosud nejsouéphryvinuty. Naproti tomu fakultativh patogenni
endofyté maji schopnost pronikat do jehlic nezévisa jejich ¥ku. Cenou, kterou plati za
,Vpustni“, je omezenitustu. Redpoklada se, Ze tito endofyté obnaidtra zfisobi opad jehlic
poté, co jejich mnozstvitpsahne witou mezni hodnotu. V podminkach vhodnych pietr
hostitele neni této hodnoty dosazeniivel neZz nastavafripozeny opad, v ndfznivych
podminkéach ale fize byt grekraiena dive (Sieber, 2007).

v s

viv s

vihkost) a domnivé se, Ze poté, co mnozstvi infdksihne mezni hodnoty,igobi opad. Tim
jednak ziskaji substrat pro saprotrofni fazi sveéhmtniho cyklu a jednak zbavuji rostlinu
neproduktivnich organ které spadtbuji vic asimilal, nez samy vytvid (tzv. paraziticka
biomasa). Tento model alé¢ipejmensSim neodpovida pravidlu OccamoviMy (Nejspravejsi
ieSeni je to nejjednodussi.). Je mnohem peodobrjSi, Ze velké mnozstvi infekci je
dusledkem oslabeni zastimych jehlic (strom neinvestuje do ochrany origdkteré se mu
nevyplaceji) a Ze strom sam navozuje opad, kdyhdpaze jehlice jsou ztratové (Mikat, osobni
sckleni).

Houby, které jsou aktivovany mechanickym poskozehdastitelské rostliny obvykle ve
skute&nosti reaguji na chemické zZmy. Ve zdravém hostiteli je takova houba omezovana
nedostatkem kysliku, dusiku nebo jinychipbnych latek. Mechanickym poskozenim pletiva
se dostupnostcthto latek zvysi a umozni houbbnovit fist.

Typickym pikladem takové houby jd-omes fomentarius. Tato houba pronikd do
hostitelské teviny (&tSinou k¥izy nebo buku) skrze listové jizvy a kolonizuje &yl, ale po
mnoho let nize Zistat latentni a Zit uvitistromu jako endofyt. Pokud ale dojde k popraskani
vétvi (nag. v dasledku silného &tru), skrze miniaturni praskliny pronikne k h@ukyslik. Na
tuto zménu chemismu houba zareagujeénmu Zivotniho stylu z endofyta na nekrotrofniho
parazita (Baum et al., 2003, in Sieber, 2007).

Fakultativni patogeni mohou byt ¢kterych situacich pro hostitelskou rostlinu i

pros@sni. Napiklad jednim z poditt, ktery aktivuje fakultativé patogenniho endofyta rodu
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Apiognomonia, ktery zpisobuje antraknézu, je nakladeni waek halkotvorného hmyzu do
infilkovaného listu. Po aktivaciApiognomonia zpisobi nekrézu napadeného listéimz
herbivora pipravi o potravu a tim ho zahubi. Ujma, kterou lioat utrpi ztratou listu je
vyvazena uzitkem v podélomezeni populace jejiho hmyzihaidke (Pehl & Butin, 1994, in
Sieber, 2007)Apiognomonia vSak nemize byt povazovana za mutualistického symbionta,
neba’ ovipozice halkotvorného hmyzu je jen jednim z maatoznych podsia, které mohou
vyvolat projevy choroby. Ndfklad v disledku vihkého teplého jara e Apiognomonia
zpasobit rozsahlé Skody, které jsou z pohledu hoskelostliny zcela zbytaeé (Butin, 1983,

in Sieber, 2007).

Houba, ktera na jednom hostitelijpjma latentni endofyticky stav, ie byt pro jiného
hostitele agresivnim patogenem. Je t@spbeno bd&@ odliSnym chovanim houby v reakci na
hostitele nebo nedostéteou regulaci ze strany rostliny. Takov8pady se objevuji obvykle
poté, co je houba zawena do oblasti mimo 8y pfirozeny aredl vyskytu. Tam se setka
s potencialnimi hostiteli, s nimiz neproSla spolgn vyvojem a s nimiz tudiz neumi
komunikovat. isledkem mohou byt rozsahlé epidemie a drastickylegokostitelskych
populaci, jako se to stalo vipad tracheomykdzy jilm. Zabranit zaviéeni takovych hub je
ale obtizné, protoZe nafippzeném hostiteli onemoéni nezmisobuji a karanténa tudiz
neodhali jejich fitomnost (Slippers & Wingfield, 2007).
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Primarni dekompozitori

Do této kategorie p#t kompeténé slabé saprotrofni houby, zejména zastupci
vieckovytrusych hub. Obdobi, kdy majfilpzitost vyuZivat s substrat, je velice kratké,
neba’ zahy po opadu jsou vytlany kompeting zdatrgjSimi stopkovytrusymi houbami. Aby
tuto kratkou pilezitost nepromeskaly, adaptovaly se na endofytigiisob Zivota, takze jsou
v substratu fitomny jiz predem.

Rychlost sukcese byla dokumentovana na jedlovyblicjeh, kde bylo spol&nstvo
endofyti-primarnich dekompozitéruplné nahrazeno spatenstvem saprotraftypickych pro
opad kkhem dvou misiail po opadu jehlic (Canavesi, 1987, in Petrini et1892).

Nekdy je velmi €Zzké rozhodnout, zda danou houbu povaZzovat za pmifmar
dekompozitora nebo slabého patogena. iN&babdocline parkeri z douglasky, kterd byla
popséana v kapitole o rozsahu kolonizace, obnovigetsné pied opadem jehlic, nikoli az po
opadu. To ji umakluje zadrzet pro sebe Ziviny, které by hostitelstiétlina jinak z jehlic
odtransportovala a pouzila pro vlastnifpbu. Jelikoz infekc&habdocline jsou sice malé, ale

velmi paetné, niize to strom celkavoslabovat (Stone, 1987).

| mezi jednotlivymi druhy endofyitje velka variabilita ve schopnosti obstat v konpet
o opad. Nap Lophodermium piceae, které zaujima podobnou niku ve smrkovych jehticic
jakou maRhabdocline parkeri v jehlicich douglasky, tvd 90 % endofyi izolovanych ze
zelenych jehlic. Tomu ale zdaleka neodpovida jebdilpna rozkladu jehlic v opadu, kde je
¢asto penistano jinymi druhy endofyt Tyto houby, nap Sclerophoma pythiophila nebo
Tiarosporella parca, jsou sice méhhojné jako endofyté, ale jsou po opadu schopnglilce,
v nichZz jsou pitomny, efektivieé kolonizovat. Lophodermium evident@ sazi na kvantitu.
Pritomnost mnoha drobnych infekci v kazdé jehlici nantuje, Ze alespov ¢asti jehlic bude
jedinym gitomnym druhem a bude tak miflpZitost vysporulovat (Miller et al., 2001).

Zajimavou skupinou endofytsaprotrofi jsou tzv. felofyté. Tyto houby v Zivych
hostitelich nekolonizuji Ziva pletiva, nybrz odtetd pletiva borky. Jsou tedy vlastn
saprotrofy i v ,endofytické” fazi svého Zivotnihgkiu (Kowalski & Kehr, 1996). Teprve poté,
co hostitelska iévina nebo jejtast (nap. nalomena &tev) odunie, mohou felofytické houby
kolonizovat i okolni devo (Griffith & Boddy, 1990). JelikoZz tyto houby meji schopnost
pronikat do Zzivych pletiv, je pra¥godobné, Ze (na rozdil napd vySe zmiovanych
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primérnich dekompozitérjehlic) nefisobi jako patogeni. Potenciélni patogeni totiZ vipita
vykazuji schopnost Zivé llky zabijet a chovat se jako nekrotrofni parazitéwilski & Kehr,
1996; Hendry et al., 1993).

Mezi felofytické houby pdt nag. Phomopsis platanoidis a Fusarium lateritium na
jasanu neb&homopsis quercella aXylaria sp. na buku (Griffith & Boddy, 1990).

Stejre jako jini primarni dekompozitg i felofyté jsou brzy nahrazeni jinymi
saprotrofnimi houbami (na jasanu hlavicremonium sp., Libertella fraxinea a Peniophora
lycii), které jsou kompetn¢ schopgjsi (Griffith & Boddy, 1998).

Jak ukazal vyzkum dekompozice jasanovych, bukowclubovych ¥tvi, klicovy vliv
na to, jaké houby budou oduelé devo kolonizovat, matejmé vihkost substratu. Zatimco
v laboratornich podminkach dominovaly na vSeelh druzich tevin Daldinia sp. aXylaria
spp., ha odutielych &tvich v girodk nebyly tyto houby pozorovany. Srovnani vihkostnich
ponera ukazalo, Ze i fes snahu udrZzovattve v laboraté ve vihku, vysychaly tam mnohem
rychleji, nez ¥tve sledované vifrod¢ (Griffith & Boddy, 1990). Nadje konkrétniho druhu
houby na usgsnou kolonizaci oduielého deva tedy #ejmeé zavisi na klimatickych poénech

lokality, pozici v korur, husto€ okolniho porostu a na pasi v dob, kdy wtev oduniela.
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Jak je to s mutualismem?

Na zaklad poznatki o travnich endofytech, kiiejsou mutualistickymi symbionty a maji
velky vyznam pro usfth svych hostitél, se dlouhou dobu vSeobecpredpokladalo, Ze i
ostatni endofyté jsou svym hostitel prosgsSni. Tuto hypotézu podporovaly i vysledky
nékolika studii o vlivu endofytickych hub na mortalitherbivorniho hmyzu. V poslednich
letech se od tohoto zjednoduSujiciho pohledu upa@u$étSina autol vnima endofyty jako
heterogenni skupinu zahrnujici kontinuum Zivotrdtategii od parafitpies komenzaly aZz po
houby, které opravdu lze povaZovat za mutualistgh@, 2007). Mutualistické vztahy mezi
endofytickymi houbami a jejich hostitelskymi roedimi se tedy vyskytuji, ale jejich podil a
vyznam byva obvykle nadhodnocovan.

NejcastjSi predpokladanou formou mutualismu je ochrana rostlied pherbivornim
hmyzem. Tyto interakce byvaji obvykle zkouméany av&ch halkotvorného nebo minujiciho
hmyzu, neb6 ty po celou dobu vyvoje setrvavaji vjediném ljstiakze Ize snadno
monitorovat, jaké vlivy nahpasobi (Faeth, 1997).

Stejre jako mnoho jinych aspektzivota endofytickych hub, i antagonismuscv
herbivornimu hmyzu byl asi nejlépe popsarrhabdocline parkeri. Zatimco konidie, které
dopadnou na zdravé jehlice, pozastamt ra fgejdou do &kolikaletého latentniho stadia, ty
~Stastrgjsi“, které se dostanou na povrch halky vyvolan&kou roduContarinia, ji kolonizuji
a kthem ntsice zanou sporulovat. Infikované halky jsou p&kolik mésial bohatym zdrojem
konidii. Mortalita larev v halkach infikovanycRhabdocline parkeri je vyrazi vétsi, nez
v halkach bez infekce. Zd4 se tedy, Ze rostlingetiyech ovlivrénych halkotvornym hmyzem
rostlina houbu toleruje a houba na oplatku snibup@zstvi &échto parazii (Carroll, 1986).

Sporrgjsi vysledky pinesl vyzkum endofytickych hub a minujiciho hmyza dubech
v kiovinatych oblastech Arizony. Endofytické houby nleagovaly Zadny vliv na mortalitu
larev v minach. Pokusy s whgm zvySovanim mnozstvi endoiytv halkach ale ukazaly, Ze
houby zpomaluji vyvoj larev a zvysuji tak jejich raitu negimo. Larva, kterd nedosje
pied opadem list se totiz dosflosti nedozije. Pozitivni efekt endofytickych hub &edy
projevuje teprve v dlouhodéjdim mefitku: houba nezabrani konzumaci konkrétniho liate,

z dlouhodobého pohledu snizuji endofyté populaaiujicich herbivol (Faeth, 1997 a, b).
Z toho divodu mutualismusisobi spiS na drovni populaci, nez na urovni jediacna strad
hostitelskych rostlin se pragpodobré uplaiiuje gribuzensky altruismus: drobné ztraty pro

konkrétniho jedince Zpobené tolerovanouiipomnosti endofytickych hubiimaseji uzitek
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celé populaci (Carroll, 1986).

Vyznamna antagonisticka interakce mezi endofytickoubou a herbivornim hmyzem
byla objevena {) epidemiologickém vyzkumu tracheomykozy jimV jiznim Walesu byly
pozorovany populace jiltp které sice obsahovaly stromy napadené trachearoykoale
choroba se v nich néda. Po jejich prozkoumani se ukazalo, Ze vyvéjdvai, hlavnich
pienaSeén tracheomykdzni houbyeratocystis ulmi, je v napadenych stromech omezovan
endofytickou houbouwPhomopsis oblonga, ktera se roZista v Kife okolo jejich chodlgiek.
Phomopsis tim, Ze brani &rovcim ve vyvoji, chrani celou populaci jilim neba@ po dosazeni
dosglosti by kirovci osidlili dalSi stromy a roznesli n& imokulum Ceratocystis (Webber,
1981).

Mutualismus endofyit vici jejich hostitelskym rostlindm fize mit také podobu
antagonismu & jinym mikroorganisnim. U mnoha kmein endofytickych hub byla
pozorovana produkce antibioticky aktivnich latels@Rer et al., 1984, in Petrini et al., 1992).

Napr. Fusarium moniliforme, endofyticka houba z kukige, brani patogennimu druhu
Aspergillus flavus v napadani klas(Wicklow et al., 1988, in Petrini et al., 1992).

Semendky kakaovniku inokulované endofytickymi houbami aykiji WtSi odolnost,
jsou-li vystaveny patogennimu chromalveolatu rétfytophthora, nez kontrolni semetiéy
bez endofyi (Arnold et al., 2003, in Sieber, 2007).

Antagonismus byl zaznamenan také mezi endofytieiegrofnim zastupcem rodu
Lophodermium — Lophodermium conigenum — a jeho fytopatogennim pipgkem
Lophodermium seditiosum, jejichZ vyskyt na borovych jehlicich se vzajenmuylucuje (Minter,
1981, in Carroll, 1986).

DalSi formou mutualismu, ktera tentokrat nezahrraujgonismusiti Zzadnému jinému
organismu, je symbiézou vyvolana termotolerancatdé&nomén byl pozorovan na symbidze
endofytické houbyCurvularia sp. s jeji hostitelskou rostlinoDichanthelium lanuginosum.
Dichanthelium lanuginosum roste na termalnichipgach (nap v narodnim parku Yellowstone),
jejichz teplota nize dosahovat az 50 °Curvularia sp. byla izolovana jako endofyt zileni
této rostliny. Pokusy stimto druhem houb§stovanym Wisté kultde ukézaly, Ze mimo
hostitelskou rostlinu neni schopetepit teploty vyssi, nez 40 °C. Zaraviehostitelskeé rostliny
vypéstované bez endofytickych huli p0O °C z&inaly sesychat, zatimco rostliny inokulované
endofytemCurvularia sp. snasSely i teplotu 65 °Cagobici po dobu 10 dni. Jako mozny

mechanismus vystujici indukovanou termotoleranci byla navrZzenaodukce melaninu
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houbou a nasledné rychlejsSi ukavani tepla do prostdi pomoci této latky (Redman et al.,
2002).
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Evoluce a diverzita

Jak jiz bylofeceno, ¥tSina endofytickych hub patmezi weckovytrusé a to hla¥ndo
tiéid Dothideomycetes, Sordariomycetes a Leotiomycetes

Je zajimavé, Ze doba, kdy se réditg evolucni linie vedouci kifddm Sordariomycetes a
Leotiomycetes, se igjm¢ caso¥ shoduje s obdobim divergence nahosemennych a
krytosemennych rostlinrRad Diaporthales pgti do tidy Sordariomycetes obsahujétdinu
dominantnich endofytz krytosemennych rostlin, zatiméad Helotiales zitdy Leotiomycetes
obsahuje #tSinu hub dominujicich v rostlindch nahosemennylehtedy pravgbodobné, Ze
asociace s hostitelskymi rostlinami bylackhym impulzem, ktery ved| k ro@ereéni &chto
dvou velkych skupin hub.

Jaka vSak byla povaha tétdvodni interakce mezirpdky dnesnich endofytickych hub a
primitivnimi cévnatymi rostlinami, totstava zahaleno tajemstvim. Za miliony let spoé&ho
vyvoje (predpoklada se, Ze kdivergenci doSlo zhrulfedp300 miliony let v pozdnim
karbonu), vystavena radikalnim 2nam klimatu i no¥ se objevujicim vliiim herbivorniho
hmyzu, mohla tato symbi6éza mnohokraténib svij charakter i s evoluce a roZiznit se na
ohromuijici spektrumiznych tyg.

V malém ngfitku lze tuto prominlivost pozorovat nap na rodu Lophodermium
asociovaném s jelilnany. Endofytiti zastupci tohoto rodu z jednoho druhu hostiteteijblize
piibuzni patogennim zastupn napadajicim tentyz druh hostitele, nez endofytitk
zastup@m z jiného druhu fbviny. V takové situaci jeskké nebo zcela nemozné vypatrat, jaka
byla Zivotni strategie jejich sp@leeho gedka.

Zastupcifadi Pleosporales, Dothideales a Mycosphaerellaiégda(tDothideomycetes)
jsou mezi krytosemenné a nahosemenné rostlinyel@zdcelkem rovnorrné, coz odpovida
casnému odgeni této evolani linie jeSt pred rozfiznénim rostlin. Na niZsi taxonomické
arovni se vS8ak i uéthto skupin da vysledovat dita specializace, nap zastupciceled'i
Botryosphaeriaceae jsou mnoherdastjSi na krytosemennych hostitelich nez na
nahosemennych.

Zajimavé je, Ze Weledi cygiSovitych, & pati mezi nahosemenné, jsou endofytické
houby ztidy Leotiomycetes nalézany jerridka. Mnohem hoj&Si jsou zastupciridy
Sordariomycetes, jinak charakteristi pro krytosemenné, a nejhéjgimi endofyty &chto
dievin jsou druhy zitdy Dothideomycetes. Na posouzeni vyznamu takowygimek je vSak

jese prilis brzy, nebd fylogenetické souvislosti mezi houbami a rostlinanyly zatim
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nartnuty jen v hrubych obrysech (Hoffman & Arnold, @) Slippers & Wingfield, 2007;
Sieber, 2007; Higgins et al., 2007).

PredizZzné informace o diverzitendofytickych hub viznych hostitelich a o jejich
hostitelské specifit Ize vyuzit i pro Uvahy o celkovém ¢a druhi hub. \EtSina druli
hostitelskych rostlin hosti kro¥rgeneralisi i nékolik hostitelsky specifickych drdhendofyfti.
MnozZstvi cévnatych rostlin je odhadovano na 250600 000 druln Za gedpokladu, Ze
pramérny paset druhoé specifickych endofytickych hub je dva druhy enddfga jeden druh
rostliny, existuje na ¥ 500 000 — 600 000 druhendofytickych hub. V saiasnosti je
popsano asi 80 000 dniuhhub, ztoho 36 000 mikroskopickych zastupasociovanych
s rostlinami. 565 000 tedy nejsgigka uvnit rostlin na své objeveni (Schmit & Mueller, 2007,
in Sieber, 2007). Bktefi autai odhaduji celkovy ptet endofyli dokonce na 1,3 milionu drih
(Dreyfuss & Chapela, 1992, in Petrini, 1992).
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Zaveér

Endofytické stadium vyskytujici se v zivotnim cykianohych hub rize byt svym
vyznamem firovnano k tahu pték Je to vyznamné a zajimavé obdobi v jejich Zivhoz
existence po dlouhou dobu unikala pozornosdici.

V poslednich 20 — 30 letech se vyzkum endofytismal snodnim trendem a
nashromazdilo se velké mnoZzstvi praci na toto té&ohuzel, gkteré aspekty Zivota endofiyt
byvaji opomijeny. Zarazejici je nidklad to, jak malo informaci mame o rozsahu kolan&
Pritom tyto znalosti jsou nezbytné pro smysluplné hiva mutualismuci parasitismu, o
fyziologické a komunikéni regulaci i o0 vyznamu endofytické faze pro hoshgnotné.

Pretrvava také mnoho ifedsudk plynoucich z rostlinocentrického pohledu na
problematiku této symbidzy. Jednim z takovyébdsudk je i casty automaticky ij@dpoklad,
Ze endofytické houby jsou mutualisté. Lidé majioskl vnimat houby jako faktor praedi
pusobici na rostliny, nikoli jako svébytné organissy sloZitou siti vztahs nejtiznéjSimi
slozkami okolniho stta. Zapominaji, Ze houby maji mnohegisv vliv samy na sebe, nez na

hostitelskou rostlinu.
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