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Abstrakt

Evoluéni tspéch orchideji je do zna¢né miry podminén schopnosti osidlovat epifyticka stanovisté. Tato
schopnost vychazi z fady adaptaci na rlznych trovnich, a pravé adaptivni znaky vzdusnych kotent
mohou hrat kli¢ovou roli, protoze koteny jsou prakticky jedinym organem, ktery zajistuje ptijem vody
a zivin. Hlavnim cilem je zde shrnout a diskutovat v soucasnosti dostupné informace o kotfenech
epifytickych orchideji (Celed” Orchidaceae), zvlasté pak o jejich adaptacich k epifytickému zptisobu
zivota. Kofeny epifyti se musi vyporadat s periodickym nedostatkem vody i zivin, Casto ve spojeni s
vysokou ozatenosti. Kofeny epifytickych orchideji se témto podminkdm pfizplsobuji na mnoha
urovnich. Rhizodermis vytvaii velamen schopny zachycovat vodu i Ziviny a chranit kofeny pied
podminkami okolniho prostiedi v€etné UV zéfeni. Primarni ktira obsahuje chloroplasty, které mohou
alespon u nékterych druhii orchideji fotosyntetizovat. Exodermis je dobte diferencovanad s vyztuzenymi
bunéénymi sténami a pomoci pruchozich a provzdusnovacich bunék plni tlohu selektivni bariéry
transportu latek. Funkce nekterych adaptivnich struktur nicméné neni zcela jasnd, napiiklad tilosomy by
mohly regulovat transpiraci. Epifytismus u orchideji vzniknul vicekrat nezavisle a nékteré adaptace
kotenti tedy pravdépodobné vznikly opakované konvergenci.

Klicova slova: adaptace, epifyt, fotosyntéza, orchideoidni mykorhizni symbidza, velamen,
vstavacovité, vzdusné koteny

Abstract

The evolutionary success of orchids is to a large extent driven by the ability to colonize epiphytic
habitats. This ability is based on a number of adaptations at different levels, and the adaptive features of
aerial roots can play a key role because the roots are practically the only organ providing water and
nutrient uptake. The main aim of this work is to review available information about roots of epiphytic
orchids (Orchidaceae), especially their adaptations to the epiphytic way of life. The roots of epiphytes
must deal with a periodic lack of water and nutrients, often in conjunction with high irradiation. The
roots of epiphytic orchids adapt to these conditions on many levels. Rhizodermis forms a velamen
capable to retain water and nutrients and protecting roots against environmental conditions including
UV radiation. Root cortex contains chloroplasts, which can perform photosynthesis at least in some
orchid species. Exodermis is well differentiated with thick secondary cell walls and acts as a selective
barrier for the transport of substances with the use of passage and aeration cells. The function of some
adaptive structures is still unclear, for example, tilosomes could regulate transpiration. Epiphytism
evolved multiple times in orchids, and some root adaptations therefore originated repeatedly likely as a
result of convergence.

Keywords: adaptations, aerial roots, epiphyte, orchid mycorrhizal symbiosis, photosynthesis, velamen
radicum, Orchidaceae
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Seznam zKkratek

ZKkratka
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CHS
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Phalaenopsis chalcone synthase 3
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ribul6za-1,5-bisfostatkarboxyldza/oxygendza
ultrafialové zateni spektralni oblasti B
duplikace celého genomu

efektivita vyuziti vody



1 Uvod

Celed vstavacovité (Orchidaceae), dale jen orchideje, tvoii s vice nez 26 000 druhy jednu
z nejvétsich Celedi krytosemennych rostlin (Chase et al., 2015). Tento pocet se nicméné kazdym rokem

méni jak diky objeviim novych druht, tak diky revizi klasifikace.

Béhem evolu¢niho vyvoje se orchideje adaptovaly na rizné typy prostiedi. Dnes zname
terestrické, epifytické i lithofytické zastupce, vyskytujici se celosvétove ve vSech biomech kromé pouste
(Stern, 2014). Priciny jejich neobvyklého evolucniho ispéchu jsou dnes intenzivné studovany a mezi
uvazované inovativni znaky, které ptisp€ly k jejich znacné tspésné diverzifikaci, jsou fazeny naptiklad
specifické systémy opylovani a koevoluce s opylovaci, vznik CAM metabolismu (ang. crassulacean

acid metabolism) ¢i prechod k epifytickému zptisobu zivota (Silvera et al., 2009; Givnish et al., 2015).

Vice nez 69 % vsech druht orchideji je epifytickych a tvoti tak dominantu vSech cévnatych
epifytl, které byly dosud objeveny (Zotz, 2013). Tfi nejpocetnéjsi rody orchideji, Bulbophyllum,
Dendrobium a Epidendrum (Zotz, 2013; Chase et al., 2015) obsahuji prevazné epifytické druhy.
Epifyticky zptisob zivota zahrnuje mnoho podminek naprosto odlisnych od téch, ve kterych ziji
terestricni zastupci, naptiklad specificky typ substratu ¢i periodicky nedostatek vody a zivin Casto

v kombinaci s vysokym ozafenim (Liittge, 2008).

Hlavnim limitujicim faktorem na epifytickych stanovistich je dostupnost vody a zivin (Benzing,
1990). U vétsiny epifytickych orchideji jsou za ptijem vody a zivin odpovédné takika vyhradné koteny.
Vyjimkou je naptiklad Dendrobium senile s dobie vyvinutymi absorpénimi trichomy po celém téle
(Averyanov et al., 2016). U epifytl, a nejen u orchideji, jsou kofeny casto v pfimém kontaktu
s atmosférou. Proto se u nich vytvoftily specializované morfologické struktury pro zadrzovani periodicky
dostupné vody a dalsi adaptace vedouci k celkovému ptizptisobeni k riistu v korunach stromt (Stern,
2014). Tato prace se zabyva vzdusnymi koteny epifytickych orchideji a hlavnim cilem je zde shrnout

poznatky prave o jejich neobvyklé stavbé v souvislosti s uvazovanymi funkcemi.



2 Anatomicka stavba koreni a jeji funkce

Stejné jako vétSina ostatnich jednod€loznych rostlin, maji orchideje kofenovy systém slozeny
z adventivnich kofent, jejichz funkce je primarné absorpcni (Stern, 2014). Zékladni zjednodusenou
strukturu kotent terestrickych i epifytickych orchideji popsal Pridgeon (1987) (Obr.1). Povrch kotene
tvofi jednovrstevna ¢i vicevrstevna epidermis, kterd na vnitini stran€ navazuje na primarni kiiru. V té
lze na povrchu odlisit napadnou vrstvu sekundarné ztloustlych bun€k exodermis plnici funkci
apoplastické bariéry. Pod nimi se nachazi stfedni vrstva primarni klry (mesodermis) z vice
vrstev tenkosténnych parenchymatickych buné€k a pod ni vrstva endodermis, ktera jiz t€sn€ sousedi se

sttednim valcem (Pridgeon, 1987) (Obr.1).
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Obrizek 1: Rez kofenem epifytické orchideje Restrepiella ophiocephala.
— pfevzato a upraveno podle Pridgeon (1987)

2.1 Rhizodermis

U orchideji rozliSujeme na povrchu kofenti dva typy pokozky. Prvnim je klasicka jednovrstevna
rhizodermis tvotrena piedevsim zivymi buiikami s absorp¢ni funkci (Stern, 2014). Tento typ se nachazi
prevazné u terestrickych orchideji, nicméné Ize ji pozorovat i u nékterych epifytickych zastupct,

napiiklad u rodu Vanilla (Stern & Judd, 1999).

Druhym typem pokozky, typickym naopak pro epifytické orchideje, je struktura, tvofena jednou
¢i vice vrstvami mrtvych bunék, znama pod pojmem velamen (ang. velamen radicum) (Haberlandt,
1914; Pridgeon, 1987; Joca et al., 2017). Na rozdil od klasické rhizodermis je velamen témét vzdy na
vnitini strané ohrani¢en vrstvou specializovanych bunék exodermis (Porembski & Barthlott, 1988).
Velamen ale neni specifikem orchideji, a dokonce ani epifyti. Jeho vyskyt byl doloZen u vice nez 240

rodu terestrickych jednodéloznych rostlin, prevazné z tada Asparagales, Liliales, Alismatales a Poales,



a u jednoho tadu rostlin dvoudé€loznych, Lamiales (Zotz et al., 2017). Funkce velamenu u terestrickych

orchideji zatim neni objasnéna (Zotz et al., 2017).

2.1.1 Anatomicka stavba velamenu

Tvary mrtvych bunék velamenu jsou polygonalni (mnohotvaré), eliptické nebo obdélnikovité,
v pfi€ném priafezu (Oliveira & Sajo, 1999). Zpravidla mtizeme odlisit tzv. epivelamen, svrchni vrstvu
velamenu, kterd je tvofena zplos§télymi, mensimi a méné lignifikovanymi buiikami a déle ostatni vrstvy
velamenu casto s buiitkami tangencidln€ protahlymi (Sanford & Adanlawo, 1973; Pridgeon, 1987).
Velikost bun€¢k velamenu je proménliva a u nékterych druhii nariistd se vzdalenosti od exodermis.
Mnozstvi vrstev je mezidruhove variabilni a pohybuje se od 1 (Vanilla) do 24 (Cyrtopodium punctatum)
(Pridgeon, 1987; Benzing, 1990). Jsou ale zndmé i préce, které ukazuji, Ze se pocet vrstev velamenu
muze lisit v ramci jediného druhu ¢i dokonce jedince, napiiklad u rodu Pleurothallis (Pridgeon, 1987;
Oliveira & Sajo, 1999) nebo rodu Dendrobium (Joca et al., 2017). Kromé poctu vrstev velamenu se
koteny epifytickych orchideji odlisuji i v typech a stupnich tloustnuti bun€k (Stern, 2014; Joca et al.,
2017).

Primarni bunécéné stény bunék velamenu jsou tvofeny mikrofibrilami celulézy propojenymi
fetézci hemicelul6z a pektind (Barberon & Geldner, 2014; Joca et al., 2017). U vétSiny orchideji jsou
bunécné stény sekundarné vyztuzené a zpravidla obsahuji otvory, které propojuji volné prostory uvnitt
odumfelych bunék. Buitky velamenu odumiraji zdhy po svém vzniku, zpravidla hned za prodluzovaci
zonou kotene. Na tangencialnich a n¢kdy i na radialnich bunéénych sténéch se dostiedive uklada lignin
a utvari vnitini vlaknitou strukturu, jejiz textura je u vétSiny druhd variabilni (Benzing et al., 1983;
Pridgeon, 1987). Sekundarni tloustnuti zde pravdépodobné funguje jako mechanickd ochrana a zarovein
zabrana bunécného zhrouceni po odumieni bunky (Pridgeon, 1987). Klasifikaci riznych typt textur
tohoto tloustnuti navrhli jako jedni zprvnich autofi Sanford & Adanlawo (1973) u africkych
epifytickych orchideji (Obr. 2a) a jejich rozdé€leni je dodnes pouZzivano pii popisu velamenu

u jednotlivych druhi orchideji (Obr. 2b) (Thangavelu & Muthu, 2017).
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Obrazek 2: Typy textur sekundarniho tloustnuti bunék velamenu epifytickych orchideji.

a) Rozd¢leni typt textur sekundéarnich bunéénych stén velamenu africkych epifytickych orchideji.

— prevzato ze Sanford & Adanlawo (1973)

b) Detail prutezu kotenem Epidendrum radicans, (exv) — svrchni vrstva velamenu, (env) — spodni vrstva
velamenu. Sipky ukazuji na texturu typu III A.

— pievzato z Thangavelu & Muthu (2017)

Kwvili zna¢né variabilité velamenti u studovanych druhti epifytickych orchideji navrhli autofi
Porembski & Barthlott (1988) jiné rozdéleni velamenti do 12 zakladnich typt. Jednotlivé typy jsou
nazyvané dle hlavnich rodi orchideji, které je reprezentuji: Calanthe, Bulbophyllum, Pleurothallis,
Malaxis, Spiranthes, Coelogyne, Dendrobium, Epidendrum, Cymbidium a Vanda typ (Porembski
& Barthlott, 1988; Stern, 2014). Jednotlivé typy charakterizuje naptiklad mnozstvi vrstev velamenu,
velikost bunék a typy tloustnuti bunéénych stén ¢i vlastnosti bun¢k exodermis a primarni ktiry. Posledni
dva typy zahrnuji orchideje s nespecifikovanym velamenem (ang. unspecified velamen) a prostou

jednovrstevnou rhizodermis (ang. velamen absent) (Porembski & Barthlott, 1988).

Vzdudné koteny s velamenem se vyznacuji ve vétsiné piipadi hladkym povrchem (Stern, 2014)
(Obr. 3c). Je zajimavé, ze u n€kterych orchideji byl pozorovan atypicky povrch vzdusnych kofenti
se zrnitou ¢i nadorovitou texturou (Obr. 3d). Pessoa et al. (2017) detailn€ zkoumali anatomicky odlisné
typy kotenli u rodu Campylocentrum. Vysledky ukazaly, Ze zrnity vzhled vicevrstevného velamenu
mize byt zplisoben dvéma zakladnimi strukturami. Mohou ho tvofit jednobunécné tenkosténné
kotenové vlasky vychazejici z epivelamenu (Obr. 3a) nebo piimo shluky bunék epivelamenu (ang.

tufts), které vystupuji do prostoru (Obr. 3b) (Pessoa et al., 2017).



Obrizek 3: Variabilita povrchu vzdusnych kotenti u rodu Campylocentrum.

a) Kotenové vlasky epivelamenu. b) Shluky bun¢k epivelamenu (ang. tufts).

(svétle Sedd — epivelamen, tmavée Sedd — exodermis, bila — svrchni vrstva primarni ktiry)
¢) Hladky povrch kotene C. crassirhizum.

d) Zmity povrch kotene C. poeppigii.

- ptevzato z Pessoa et al. (2017)

Kotenové vlasky pozorovali u epifytickych orchideji naptiklad i Carlsward et al. (2006), a to
konkrétné u dalSich druhti z tribu Vandeae. Z jejich vysledkl vyplyva, Zze pokud jsou pfitomny kotenové
vlasky, maji bunky velamenu a exodermis zpravidla tenc¢i bunécné stény, nez kdyz kofenové vlasky
chybi. Je pravdépodobné, ze zvySenim poctu kofenovych vlaski dochazi ke zvétSeni plochy pro

absorpci, a tim je zvysen celkovy pfijem vody.

2.1.2 Prijem vody a Zivin kofeny s velamenem

Vnéjsi vrstvu kotene epifytickych orchideji oznacil jako prvni pojmem velamen radicum
Schleiden (1849). Za primarni funkci byla od objevu povazovana hlavn¢ absorpce vodni pary a plynt.
Prijem vody je pak dodnes Casto povazovan za hlavni funkci velamenu. VétSina modernich studii
vlastnosti velamenu je provadéna u epifytickych orchideji (Zotz et al., 2017) a tyto studie uvadi mnohem
roz§itencjsi pole funkci. Jedna se o pfijem a zadrzovani vody i mineralnich latek, fixaci k podkladu,
mechanickou ochranu, redukci vodnich ztrat (Pridgeon, 1987; Benzing, 1990; Zotz & Winkler, 2013;
Zotz et al., 2017) a ochranu pted UV-B zafenim (ang. ultraviolet B) (Chomicky et al. 2015).

Pokud se velamen dostane do kontaktu s vodou, jeho vzduchem vyplnéné mrtvé buiiky se naplni
vodou. Transport vody se soluty nejprve probihad pasivné, apoplastickou cestou (Joca et al., 2017).
Vnitini prostory bunék zaroven funguji jako efektivni zasobarna vody. VétSinou se predpoklada, ze
pocet vrstev velamenu negativné koreluje s vlhkosti stanovisté, kde se dany druh nachazi (Oliveira &

Sajo, 1999).



Prvni experimenty majici za cil potvrdit vysokou absorpcni schopnost velamenu, probihaly uz
v 19. stoleti. Prostym méfenim zmény hmotnosti kofent s velamenem po jejich umisténi do vlhkého
prostfedi védci pozorovali skutecnost, Zze velamen ma patrné schopnost absorpce vody i piimo z vlhkého
vzduchu (oznacovanou jako kondenzacni kapacitu; Pridgeon, 1987). Podobnymi pokusy s méfenim
hmotnosti testovali i vydej vody kofeny (transpiraci). Kondenzacni kapacita kofenti vSak nebyla dale

studovana a dalsi prace se zaméfily pouze na piijem vody v kapalném skupenstvi (z desté a rosy).

U epifytickych orchideji bylo pozorovano, Ze velamen zachycuje nejveétsi mnozstvi vody
v prvnich sekundach dopadu srazek na koteny (Went, 1940). Takové chovani by mohlo byt zptisobeno
zachycenim hned prvnich dopadajicich kapek vody, protoze destova voda zpravidla obsahuje veétsi
mnozstvi zivin pouze v prvnich minutach desté (Gambell & Fisher 1964; Angstrom & Hoberg 1952;
Minoura & Iwasaka 1996). Tento predpoklad testovali Zotz & Winkler (2013) s kladnym zavérem
a zjisténim, ze u 11 testovanych epifytickych orchideji doslo po prvni minuté ponoteni do deionizované
vody k uplnému nasyceni vSech vrstev velamenu. Nejrychleji bézela saturace v prvnich 15 sekundach,

kdy se velameny naplnily z 82 &+ 4 % (Obr. 4) (Zotz & Winkler, 2013).
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Obriazek 4: Casovy pribéh pifjmu vody u 10 vybranych druhii orchideji.

Symboly reprezentuji jednotlivé druhy, uvedeny jsou zde praiméry namétenych
hodnot pro kazdy testovany druh. U vSech druhti doslo k naplnéni velamenu vodou
velmi rychle. — pfevzato a upraveno podle Zotz & Winkler (2013)

Dle vysledkt Zotz & Winkler (2013) je ztrata vody na rozdil od pfijmu velmi pomala a je zavisla
na mnozstvi bunénych vrstev velamenu. V této studii napiiklad autofi pozorovali, ze voda byla
ve velamenu véEtSiny jimi testovanych epifytickych orchideji zadrzovana vice nez 1 hodinu. Shoduji se
tak na dlouhodobém zadrzovani vody velamenem s autory Dycus & Knudson (1957), ktefi testovali

podobnym zptsobem jiné druhy orchide;ji.

Ackoli jsou bunky velamenu mrtvé, jejich bunééna sténa si zachovava svoji specifickou

strukturu a slozeni, diky kterému se velamen uplatiiuje nejen v pfijmu vody, ale také v pfijmu zivin



(Zotz & Winkler, 2013). Po rychlé absorpci vody s Zivinami nasleduje ve velamenu zadrzovani nabitych
iontd (Zotz & Winkler, 2013). Hlavni roli v pfijmu zivin pomoci velamenu ma bunécnéd sténa.
Zakladnimi slozkami primarni bunééné stény jsou celuldza, hemicelulozy a pektiny (Barberon &
Geldner, 2014). Dilezitost pfitomnosti praveé pektini v bunéénych sténach velamenu pozorovali ve
svych experimentech Zotz & Winkler (2013) i Joca et al. (2017). Pektiny jsou polysacharidy bohaté na
kyselinu galakturonovou, ktera jim diky obsahu karboxylovych skupin (R.COO) proptjcuje zadporny
naboj. Pro testovani absorpce a zadrzovéni iontd vyuzili autofi v obou studiich radioizotopy %¢Rb",
jakozto analogu pro K*, a dale 32P. Zavérem byl fakt, e zde pektiny diky svym vlastnostem piisobi jako
akumulatory kationtil, zatimco anionty jsou odpuzovany (Barberon & Geldner, 2014). Tato apoplasticka
cesta skrz velamen zasadné ptispiva k toku Zivin do kotent epifytickych orchideji, a tvofi tak jednu
z hlavnich funkci velamenu. Pfechod iontli do symplastu je poté zajistovan specifickymi pienaseci

v prichozich bunkach exodermis (Peterson & Enstone, 1996).

2.1.3 Pneumatody

Pneumatody jsou popisovany mnoha autory jako vicebunécné, specializované struktury
v kotenech epifytickych orchideji. Lze je najit predev§im u zastupct tribu Vandeae, naptiklad u rodi
Campylocentrum, Vanda, Phalaenopsis (Benzing, 1983), Cleisostoma (Ponert et al., 2016) nebo
Dendrophylax (Mujica et al., 2018). Pneumatody mohou mit riizné velikosti, tvary i pocet. Vétsinou se
na kofenech vyskytuji ve vétsim poctu, nicméné napiiklad u epifytické orchideje Campylocentrum
pachyrrhizum, ktera ma specifické ploché vzdusné koteny, byly pozorovany na nékterych kotenech

pouze 2 podlouhlé pneumatody (Benzing, 1983).

Jako jeden z prvnich popsal bunéc¢nou strukturu pneumatod Haberlandt (1914), a to na kofenech
Taeniophyllum zollingeri. Vymezil tfi ¢asti, ze kterych se dle jeho pozorovani pneumatody skladaji —
velmi lignifikované bunky velamenu vyplnéné vzduchem, jedna a vice tenkosténnych bun€k exodermis
a specializované bunky primarni kiry (Haberlandt, 1914). Autofi Benzing et al. (1983) na rozdil od
predeslych studii oznacili pojmem pneumatoda pouze vzduchem vyplnéné bunky velamenu, zatimco
priléhajici bunky exodermis a primarni kliry jiz do terminu pneumatoda nezahrnuji. Buniky exodermis
nachazejici se pod pneumatodami charakterizovali jako tzv. provzdusnovaci buniky (ang. aeration cells)
(Obr. 3). U vsech pozorovanych druhii orchideji byly tyto bunky tenkosténné, prazdné a ¢asto propojené
s mezibunéénymi prostory primarni kliry diky chybéjicim vnitfnim tangencialnim sténam. Cely tento
komplex bun¢k velamenu s provzdusiiovacimi bunikami prezentovali jako tzv. provzdusnovaci jednotky
(ang. aeration units). Jakmile se mrtvé bunky velamenu naplni vodou, funguji jako difuzni bariéra a je
tak vyrazn€ omezen piistup plynt, pfedevsim pak CO; k vnitinim vrstvdm kotfene. Fotosyntetizujici
parenchym primarni kiiry tedy nema dostatecny piisun CO,, coZ snizuje rychlost fotosyntézy (Cockburn
et al., 1985; Reinert, 1998). Na rozdil od bun¢k velamenu se vysoce lignifikované bunky pneumatod

vodou neplni a pneumatody si zachovavaji na pohled bilou az Sedivou barvu, typickou pro suchy



velamen. [ pfes neshody vnazvech jednotlivych ¢asti je pravdépodobné, Ze tyto struktury
zprostiedkovavaji prichod plyni do primarni kiiry vzdusnych kotent (Benzing et al., 1983; Telepova-

Texier, 2000; Carlsward et al., 2006; Stern, 2014).

Mozny mehanismus regulace této vymeény plynt byl pozorovan v kofenech orchideje Harrisella
porrecta (Obr. 3) (Benzing et al., 1983). Pouhou zménou turgoru ztloustlych bun¢k primarni kiiry, které
se nachazi pod provzdusiovaci buiikou, by mohl byt ovlivnén pfisun plynti do primarni kiiry podobné
jako je tomu u svéracich buné¢k listovych priducht (Benzing et al., 1983). Nicmén¢ tento predpoklad

neni podpofen primymi diikazy a regulace ptijmu plyni vzdusnymi kotfeny nebyla dale studovana.

Obrazek 3: Mozny mechanismus regulace transportu plyni do kotene Harrisella porrecta,
(a) — provzdusnovaci burika exodermis, (b) — burika stfedni ¢asti primarni kiiry.

Sipky nazna&uji zménu turgoru provzdusiiovacich bun&k a uzavieni §térbiny.

- pfevzato a upraveno podle Benzing et al. (1983)

2.1.4 Tilosomy

Lignifikované vyrastky bun¢k nejspodnéjsi vrstvy velamenu se nazyvaji tilosomy (Pridgeon
etal., 1983). Prvni popis této struktury uvedl Chatin (1856), ktery pfedstavil tilosomy jako silné
papilarni vyrastky bunék viditelné ve velamenu orchideje Bulbophyllum careyanum. V pribéhu dalsich
studii se ukazalo, Ze tilosomy se vyskytuji pouze v téch buiikach velamenu, které jsou v t€sném kontaktu
s pruchozimi bufikami vrstvy exodermis (Obr. 4). Ze 175 testovanych rodu celedi vstavaCovitych
se tilosomy nachéazely u 39 témeét vylucné epifytickych rodt (napiiklad u rodu Bulbophyllum) (Pridgeon
et al., 1983). Je tedy pravdépodobné, Ze vyvoj tilosomi souvisi s adaptaci orchideji na epifyticky zpiisob
zivota. Pridgeon et al. (1983), kteti se mimo jiné zaslouZili o univerzalni termin tilosom, ptfedstavili
sedm anatomicky odlisnych typt — v angli¢tin€ oznaCovanych jako spongy, lamellate, discoid, webbed,
meshed, baculate a plaited tilosome. Mnohé typy jsou druhové specifické, tudiz lze této rozmanitosti

vyuzit pii fylogenetické klasifikaci orchideji (Pridgeon, 1987).



Obrazek 4: Tilosomy v kofenech orchideji. a) Radialni fez kofenem Sobralia decora, (V) - velamen, (LE) - dlouha
exodermalni bunika, (PC) - priichozi burika, (C) - primarni ktira. Bilé Sipky ukazuji na tilosomy.

b) Radialni fez kofenem Encyclia radiata. Detailni pohled na priichozi buitku exodermis a pfilehlé tilosomy.

¢) Detail buniky velamenu s tilosomy typu webbed v Polystachia flavescens. — pitevzato z Pridgeon et al. (1983)

Fakt, ze se tyto struktury nachazi vyhradné v tésném kontaktu s priichozimi bunkami, je
v soucasné dobé prakticky jediné, co mtizeme vyuzit pro urceni jejich funkce. VéEtSina autora se priklani
k nazoru, ze se jedna o strukturu, ktera zabranuje nadmérné transpiraci z prichozich bunék (Pridgeon,
1983). Mezi dalsi uvazované funkce patii napiiklad absorpce ¢i kondenzace vodnich par nebo mozna
zabrana pruniku patogent do primarni ktiry (Pridgeon, 1983). Stavba tilosomt je mezi riznymi druhy

orchideji zna¢n€ variabilni, a tak je mozné, ze se budou jejich funkce u rznych druhi lisit.
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2.1.5 Ochranna funkce velamenu proti sluneénimu zareni

Dalsim stresovym faktorem vedle nerovnomérného zasobeni vodou a Zivinami je u epifytickych
zastupct orchideji vysoké ozateni. Jelikoz vzdusné kotfeny orchideji se diky pfitomnosti chloroplasti
v buiikach primarni kiiry podili na fotosyntéze a u bezlistych orchideji kofeny plné piebiraji tuto llohu,
je potencialni ochranna funkce velamenu intenzivné testovana (Ho et al., 1983). Velmi dulezita je
ochrana proti nebezpe¢nému UV-B zafeni (280-315 nm), jehoz podil stoupa s nadmoiskou vyskou
a s klesajici zamépisnou §itkou (Singh et al., 2017). UV-B zateni v rostlinach zpisobuje mutace DNA,
degradaci fotosyntetického aparatu, zmény sekundarniho metabolismu aj. (shrnuto v Jansen ef al., 1998;
Singh et al., 2017). Vétsina cévnatych rostlin vyuziva akumulaci sekundarnich fenolickych slou¢enin
v listové epidermis — predev§im flavonoidd, jako ochranu proti UV zareni (shrnuto v Agati & Tattini
2010; Singh et al., 2017). Fotoprotektivni funkce flavonoidl byla pozorovana také u fotosyntetizujicich
kotent epifytickych orchideji pokrytych vrstvami mrtvych bunék velamenu (Chomicki et al., 2015).
Akumulaci flavonoidl ve velamenu autofi pozorovali pouze u epifytickych zastupcti orchideji, nikoli
u terestrickych. Na rozdil od ostatnich cévnatych rostlin, kde se koncentrace flavonoidi mize v zivych
epidermalnich buiikdch béhem ontogeneze menit, je koncentrace ve zralém velamenu vzdusnych kotenti
stala. Flavonoidy vznikaji v zivych bunkach kotfenové Spicky a ukladaji se do bunéénych stén pred
odumfienim téchto bunék budouciho velamenu. U nékterych orchideji bylo zjisténé ukladani flavonoidii

1 ve vrstvé exodermis a ptilehlé vrstvé primarni kiry (Chomicki ef al., 2015). Autofi soudi, Ze syntéza



flavonoidii v kotenech orchideji je fizena svétlem. Ukazali také, Ze bezlista orchidej s plochymi koteny
Dendrophylax lindenii obsahovala vice flavonoidi na vice ozafené stran¢ kotentl. Koteny Phalaenopsis
hybr. rostouci ve tmé& obsahovaly vyrazné méné flavonoidi nez koteny rostouci na svétle. Svétlo
indukuje expresi paralogi genu chalkon-syntdzy (CHS) PhCHS3 a PhCHS4 (Phalaenopsis chalcone
synthase 3,4), ktera je jednim z prvnich enzymil biosyntetické drahy flavonoidi (Jansen et al., 1998;
Chomicki et al., 2015). Vysledkem je dlouhodobd ochrana a vysokd fotosyntetickd ucinnost
ve vzdusnych kotenech i pod UV-B stresem (Chomicky et al., 2015).

2.1.6 Endofyté velamenu

Povrch kofene tvofeny mrtvymi buiikami velamenu mtize plnit i ulohu specifické ekologické
niky pro mikroorganismy (Tsavkelova et al, 2003a, Tsavkelova et al, 2003b). Vyskyt jak
heterotrofnich, tak i fototrofnich mikroorganismi s dominanci sinic, byl pozorovan u mnoha
epifytickych orchideji (Obr. 5), naptiklad u druhu Dendrobium moschatum & Pholidota articulata
(Tsavkelova et al., 2003a; Tsavkelova et al., 2007). Na povrchu kofent se tvoii plast’ z kolonii sinic
a bakterii, v ptipad¢ Dendrobium moschatum tmavé zeleny a az 3 mm tlusty (Tsavkelova et al., 2003a).
Pritomnost tohoto plasté ma negativni vliv na rychlost fotosyntézy kofene, nicméné, jak pozorovala
Tsavkelova (2011), mize podporovat rast a diferenciaci houbovych hyf orchideoidni mykorhizy.
Nékteré sinice prirozené produkuji polysacharidy a utvari tak slizovity obal, ktery miize slouzit ostatnim
mikroorganismim — bakteriim a houbam jako zdroj zivin a energie (Tsavkelova, 2011). Pfitomnost
téchto symbiotickych mikroorganizmti zavisi dle studii na vlhkosti stanovi§té dané rostliny. Cim vyssi
vzdus$na vlhkost, tim je vyss$i hustota osidleni povrchu vzduSnych kotfenti (Tsavkelova et al., 2003a).
Z poslednich poznatkd vyplyva, Ze se tento symbioticky vztah mezi mikroorganismy a koteny orchideji

vyskytuje i u terestrickych zastupcii, nicméné v mnohem mensim méritku (Tsavkelova, 2011).

Studiem symbiotického vztahu sinic a epifytickych orchideji se zabyva jen malo autorti a zatim
neni prokazan piimy vliv téchto mikroorganismili na rist orchideji. Existuji ale studie naznacujici
pozitivni vliv této symbiozy na orchideje. Spoleenstvo sinic na vzduSnych kotfenech epifytickych
orchideji je velice variabilni a nejvice jsou v ném zastoupeny sinice rodt Nostoc, Anabaena, Scytonema
a Calothryx (Tsavkelova et al., 2003b; Tsavkelova, 2011). Nékteré tyto rody jsou schopné vazat vzdusny
dusik, a proto by dle autort mohly figurovat v kofenech jako tzv. diazotrofni organizmy, které by
epifytickym orchidejim pravdépodobné dokazaly zvysit ptijem potifebného dusiku (Tsavkelova et al.,
2003a). Pro epifytické orchideje, rostouci na stromech v oblastech tropickych destnych lesi, kde je

bézné nedostate¢né mnozstvi zivin, by tato symbidza mohla byt velice vyznamna.

10



Obrazek 5: Mikroorganismy na vzdusnych kofenech orchideji.

a) Prifez velamenem Acampe papillosa, (P) -velamen, (Cb) — sinice.

b) Povrch kofene Dendrobium phalaenopsis, (B) - bakterie, (Cb) — sinice.
— pievzato z Tsavkelova et al. (2003a)

Soucasti mikrobialniho spolecenstva vzdusnych kofent jsou i tzv. satelitni bakterie. Jedna se
o rhizobakterie z riznych kment, které se podobné jako sinice vyskytuji u epifytickych orchideji
v mnohem vétsi koncentraci nez u orchideji terestrickych (Tsavkelova et al., 2007). Nékteré tyto
bakterie dokazi podobné¢ jako sinice fixovat vzdusny dusik, a také byla u nékterych pozorovana
v laboratornich podminkach produkce rostlinného fytohormonu auxinu, konkrétné kyseliny
indol-3-octové (IAA) (Tsavkelova et al., 2005; Tsavkelova et al., 2007). Tato schopnost satelitnich
bakterii produkovat nékteré fytohormony a ovliviiovat tak rust orchideji je stale pfedmétem testovani
podobné jako dosud neprokazany transport dusiku z bakterii do kofenti orchideji (Bayman & Otero,
2006). Zda se tyto bakterie budou fadit k tzv. plant growth promoting rhizobacteria (PGPR), které maji

prokazatelné stimulacni vliv na rast rostlin, je pfedmétem dalSich studii.

2.2 Primarni kura

Pod vrstvami velamenu u orchideji najdeme primarni kiiru, jejiz builky jsou pfevazné
parenchymatické a v riiznych stadiich sekundarniho tloustnuti. Primarni kira plni hlavné mechanickou,
ochrannou a zasobni funkci. U mnoha epifytickych orchideji byla potvrzena i schopnost zastavat
asimilaéni funkci, avSak poznatky o prubéhu fotosyntézy ve vzdusnych kotenech zdaleka nejsou tiplné.

Primarni ktiru tvofi zpravidla 3 odlisné vrstvy, které jsou nize podrobné popsany.
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2.2.1 Exodermis

Vrstva exodermis byla vymezena Haberlandtem (1914) jako nejsvrchnéjsi vrstva priméarni kiiry
kotene. U orchideji je exodermis zpravidla jednovrstevna, dimorfni a vykazuje vysokou podobnost
s vrstvou endodermis. Sklddd se ztzv. pruchozich bunék a dlouhych lignifikovanych ¢&i
suberinizovanych bun€k. Buniky exodermis podléhaji tfem fazim tloustnuti (Pridgeon, 1987; Peterson
& Enstone, 1996). Prvni fazi je tvorba tzv. Casparyho prouzki s vysokym obsahem ligninu ¢i suberinu,
které se ukladaji v buiikdch ekvatorialné na radialnich sténéch, a tvoii tak opaskovitou strukturu. Diky
svému slozeni nejsou propustné pro vodu a v ni rozpusSténé ionty (soluty) a plni tak funkci prvni
apoplastické bariéry na cesté solutii od povrchu kotfene do stfedniho valce. Pro druhou fézi tloustnuti
bunck exodermis je charakteristické uklddani ligninu a suberinu na vSech sténach bunék, popisované
casto jako O-ztlustlina diky tvaru do kruhu. Tteti fazi je tvorba tercialni celulozni bunécné stény, ktera
je popisovana jako U-ztlustlina, jelikoz na pfi¢ném fezu je bunka ztloustla na jedné vnitini periklinalni
stén¢ a obou radialnich sténach a ztlustlina tak tvofi utvar podobny misce (Peterson & Enstone, 1996).
Souhrnné se z vysledku studii Peterson & Enstone (1996) a Joca et al. (2017) da ftict, Ze tvorba Caspariho
prouzkl v exodermis je typicka spise pro terestrické orchideje, zatimco O-ztlustlinu a U-ztlustlinu 1ze

nalézt spise u epifytickych zastupcu.

2.2.2 Priichozi buiiky exodermis

Zasadni strukturou pro pifijem vody a iontl jsou kratké tenkosténné zivé pruchozi buiiky (ang.
passage cells) (Pridgeon, 1987; Peterson & Enstone, 1996). Tyto bunky se vyznacuji pfedev§im hustou
cytoplazmou, vysokou metabolickou aktivitou a absenci sekundarniho tloustnuti bunécnych stén
(Peterson & Enstone, 1996). V celedi vstavacovitych je najdeme jak v exodermis, tak i v endodermis
kotene. U epifytickych orchideji, kde buniky velamenu odumiraji, pfejimaji prichozi buniky exodermis
funkci zivych bun€k rhizodermis, nachazejich se v pfimém kontaktu s piidou (Barberon & Geldner,
2014; Joca et al., 2017). Diky vyztuZenym bunéénym sténdm plni exodermis také funkci selektivniho
piijmu iont do symplastu (Peterson & Enstone, 1996; Joca et al., 2017). Jednim z rozdilli mezi buiikami
exodermis a endodermis je rozdilna pfitomnost orchideoidnich mykorhiznich hub (Petersone & Enstone,
1996). Dle studie Esnault et al. (1994) jsou zivé pruchozi buiiky exodermis pravdépodobné jedinym
mistem, kudy mohou houbové hyfy proniknout do primarni kiiry kofene. Bunécné stény ostatnich bun¢k
exodermis s vysokym obsahem ligninu funguji pravdépodobné jako mechanicka bariéra pro prichod
hyf (Esnault et al., 1994; Chomicky et al., 2014). Pouze hyfy, které se dostanou do kontaktu s prichozi
bunikou, mohou skrz ni projit do primarni kiiry (Chomicky et al., 2014). V hlubsich vrstvach stfedni
vrstvy primarni kiiry ani v endodermis se hyfy mykorhiznich hub u orchideji nevyskytuji (Esnault et al.,

1994).

Na kotenech Dendrophylax lindenii bylo pozorovano nepravidelné rozmisténi prichozich

bun¢k exodermis (Chomicky et al., 2014). Tato bezlistd orchidej, specificka svym nepravidelnym
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tvarem kofentl, vykazovala nejvyssi hustotu prichozich bun€k exodermis na spodni strané kofent
sousedici s podkladem. Diky této schopnosti asymetricky umistit priichozi buriky je kontrolovan vyskyt
houbovych endofyt, a tim minimalizovan vliv na fotosynteticky aparat ve svrchni ¢asti primarni kiiry
(Chomicky et al., 2014). U bezlistych orchideji by se tak mohl zvysit pfijem uhliku (Chomicky et al.,
2014). Autoti Esnault et al. (1994) pozorovali, Ze distribuce houbovych hyf nemusi byt v rizné starych
castech kotene stejna. Je pravdépodobné, ze mykorhizni houby infikuji priichozi buniky v rané vyvojové

fazi a pretrvavaji zde po dobu vyvoje kotfene.

2.2.3 Stiedni vrstva primarni kiiry

Soucasti primarni kary kofend epifytickych orchideji je vrstva exodermis, endodermis
a vicevrstevna stiedni ¢ast, nékdy nazyvand mesodermis. Ta zaujima nejvetsi plochu primarni kiiry a je

tvofena zivymi i mrtvymi buiikami rdznych typt (Benzing et al., 1983).

Ze studie autort Moreira & Isaias (2008), ktefi porovnavali anatomickou strukturu kofent
terestrickych a epifytickych orchideji, vyplyva, Ze velikost bunék stiedni vrstvy primarni kiry je
druhové variabilni a ve vétSin€ kotend klesa tato velikost od stiedu k okrajiim primarni kiiry. Nejmensi
buiiky se tak mnohdy nachazi ve vrstvach sousedicich s endodermis a exodermis. Druhove variabilni je
i pocet vrstev této stfedni Casti primarni kiry (Moreira & Isaias, 2008). Typické jsou zde zivé
tenkosténné fotosynteticky aktivni parenchymatické buniky s ¢etnymi, mnohdy trojuhelnikovitymi
mezibunécnymi prostory (Moreira & Isaias, 2008). Jednotlivé parenchymatické bunky zde mohou
podléhat sekundarnimu tloustnuti, a fadit se tak k buiikam zvanym idioblasty (Oliveira & Sajo, 1999;
Stern, 2014). Od okolnich buné€k se idioblasty odlisuji svou velikosti, tvarem, obsahem a odliSnym

stupném tloustnuti bunécénych sten.

Jednim z typt tloustnuti bunéénych stén, které se u nich nachazi, je tzv. phi-thickening (Obr. 6¢),
popsané poprvé v primarni kife kotene druhu Pelargonium hortorum (Haas et al., 1976). Tento typ
nerovnomérného tloustnuti se vyskytuje u mnoha nahosemennych i krytosemennych rostlin, naptiklad
u rodu Brassica (Lopez-Pérez et al., 2007), Pyrus (Peterson et al., 1981) nebo rodu epifytickych
orchideji Miltoniopsis (Idris & Collings, 2014). Do radidlnich bunéénych stén se sekundarné uklada
prevazné celuloza a lignin, méné pak suberin nebo taniny, a dochazi tak k tvorbé pruhovitych ztlusténin
podobnych tvaru feckého pismene ¢, podle kterého byl nazev odvozen (Haas et al., 1976; Moreira
& Isaias, 2008; Joca et al., 2017). I ptesto, Ze je phi-thickening anatomicky velmi podobné Casparyho
prouzkiim, zpravidla nefunguje jako apoplasticka bariéra (Pires ef al., 2003). Dalsimi typy sekundarniho
tloustnuti parenchymatickych bunék je sitovité tloustnuti (Obr. 6a) nebo rovnomeérné tloustnuti na viech
sténach (Obr. 6b) (Joca et al., 2017). Funkci téchto ztlusténin je pravdépodobné mechanicka ochrana

a zadrzovani i regulace transportu vody a solutd apoplastem (Dickison, 2000; Joca et al., 2017).
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Soucasti stfedni vrstvy primarni kiiry jsou také tzv. tracheoidalni idioblasty. Tento termin zavedl
Foster (1956) pro prstencovité ¢i spiralovité sekundarné ztloustlé mrtvé buiky, které se tim podobaji
cévam ve stiednim valci. Nékdy je témto bunkam pfifazovan pojem pseudovelamen diky velké
strukturni podobnosti bun¢k se sekundarné ztloustlymi buiikami velamenu (Porembski & Barthlott,
1988; Idris & Collings, 2014). Tracheoidalni idioblasty vytvareji jeden z volnych prostorll v primarni
kife, ktery by mohl napomahat transportu plynti, predevsim pak CO,, potfebného k fotosyntéze
(Benzing et al., 1983). Tento prostor vSak mize byt vyplnény také vodou. Dal§imi uvazovanymi
funkcemi tracheoidalnich idioblastl v kofenech epifytickych orchideji je proto skladovani vody
a mechanickd opora (Olatunji & Nengim, 1980 a citace uvnitf). Buiky, jejichz bunétna sténa
sekundarné netloustne, mohou podléhat apoptoze a dat tak vzniknout lyzigennim intercelularam, které

tvofi prostor slouzici pravdépodobné pouze pro transport plynti primarni kiirou (Benzing et al., 1983).

Obrazek 6: Typy sekundarniho tloustnuti bunéénych stén bunék primarni kiiry kofene epifytickych orchideji.

a) Buiiky primarni kiry kofene Catasetum planiceps (Peor). Sipky ukazuji sitovité tloustnuti bunéénych stén, (*) — pelotony
orchideoidni mykorhizy.

b) Buiiky primérni kiiry kotene Bifienaria harrisoniae (Peort). Sipky ukazuji rovnomérné tloustnuti bunéenych stén.

¢) Buiiky primarni kary kofene Cattleya skinneri alba (Peor). Sipky ukazuji tloustnuti typu phi-thickening.

— pfevzato a upraveno podle Joca et al. (2017)

V primarni kiife se mohou vyskytovat i idioblasty s osmoticky aktivnimi latkami ¢i mineralnimi
inkluzemi. Pozorovany byly napfiklad jehlicovité krystalky stavelanu vapenatého, zvané rafidy, které
mohou fungovat jako chemickd ochrana proti herbivorim a zésoba vépenatych iontll (Franceschi

& Nakata, 2005; Moreira & Isaias, 2008).

2.2.4 Endodermis

Vrstva kofene, ktera navazuje bezprostiedné na stiedni valec, se nazyva endodermis a jak bylo
uvedeno vyse, vykazuje velkou podobnost s vrstvou exodermis. U epifytickych orchideji je endodermis
slozena ztésné prilehajicich bunek bez mezibunécnych prostor, kde bunécné stény vzdy podléhaji
pfinejmensim prvni fazi sekundarniho tloustnuti, tedy tvorbé Casparyho prouzki (viz kapitola
Exodermis) (Moreira & Isaias, 2008; Stern, 2014). Tento typ sekundarniho tloustnuti slouZi jako u¢inna

bariéra neregulovaného pohybu iontid apoplastem. Podobné jako u bun¢k exodermis musi soluty vstoupit
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pres plasmalemu do symplastu. U nékterych orchideji, naptiklad z rodu Encyclia ¢i Polystachya,

pokracuje sekundarni tloustnuti az k tvorbé O-ztlustlin (Moreira & Isaias, 2008; Joca et al., 2017).

Stejné jako ve vrstvé exodermis, je zde nezbytna pfitomnost pruchozich bunék zodpovédnych
za selektivni symplasticky transport do stfedniho valce (Moreira & Isaias, 2008). Jejich vyskyt je nejen
v kotenech epifytli ¢asto omezen na tésny kontakt s buiikami protoxylému, pravdépodobné z diivodu
zvySeni u¢innosti transportu (Stern, 2014; Joca et al., 2017). Jak uvadi Joca et al. (2017) ve své studii,
pomér priichozich bunék s celkovym poctem bunék endodermis nabyva u epifytickych orchideji hodnot
od 0,1 do 0,3. U vrstvy exodermis je uvadéna hodnota 0,2 az 0,6. S ohledem na specifické vlastnosti
prachozich bun¢k je pravdépodobné, Ze se zvySovanim jejich pocétu roste piijem vody a solutl
transportovanych do sttedniho valce. Joca et al. (2017) jesté uvadi silnou pozitivni korelaci mezi po¢tem
prichozich bun¢k endodermis a velikosti velamenu. Uvedené zavéry prezentuji vyznamnou schopnost

epifytickych orchideji zvysit tak transport vody od povrchu kotenti do stiedniho valce.

2.3 Stredni valec

Stiedni valec ma velice podobnou anatomickou strukturu u epifytickych i terestrickych orchideji
(Moreira & Isaias, 2008). Zakladni prvky tvoii pericykl, radialné uspotfddané cévni svazky
a parenchymaticka dren (Pridgeon, 1987; Stern, 2014). Pericykl je zpravidla tvofen dvéma typy bunék.
Bunky, které se nachazi v blizkosti xylému, jsou vétSinou tenkosténné, pravdépodobné pro usnadnéni
prachodu zivin z primarni kiiry. Naopak buiiky pfitomné naproti floému jsou sekundarné ztloustlé
a Casto tvori O-ztlustliny (Stern & Judd, 1999; Stern, 2014). Mnozstvi vrstev pericyklu se pohybuje
od 1 do 3 (Stern, 2014). Cévni svazky jsou diarchni az 35-archni (Stern, 2014). V tésné blizkosti xylému
se nachazi pruchozi bunky endodermis, které tak zprostfedkovavaji tok vody a zivin do vodivych pletiv
(Moreira & Isaias, 2008). Cévni elementy jsou obklopeny parenchymatickymi a sklerenchymatickymi
bunikami. Centralni ¢ast stfedniho valce, dfen, je zpravidla tvoiena parenchymatickymi buiikami s ¢asto
Sirokymi mezibunéénymi prostory (Stern, 2014). Naptiklad u pod¢eledi Vanilloideae se zde vyskytuji
i bunky sklerenchymatické (Stern & Judd, 1999).

Nedavna studie autori Joca et al. (2017) provedena na 18 druzich epifytickych orchideji
prezentuje pozitivni a negativni korelace mezi zastoupenim jednotlivych struktur kofene s cilem spojit
anatomické rysy vzdusnych kotenti s funkcemi. Z této studie vyplyva, Ze u epifytickych orchideji se
vyskytuji pravdépodobné dvé kompenzacni strategie pro zefektivnéni absorbce vody a soluti (Joca et
al., 2017). Prvni strategii je zvySeni poctu cévnich svazki a prichozich bun¢k endodermis, ¢imz je
pravdépodobné zefektivnéna a zrychlena pteprava vody a Zivin do celé rostliny (Joca et al., 2017).
Druhou strategii je jednoduché zvySeni poctu vrstev velamenu. Diky tomu dochazi k vysSimu
zadrzovani vody a Zivin na povrchu kofene, ktery je miize pfijimat do svych hlubsich vrstev delsi dobu
(Joca et al., 2017). Pro definitivni potvrzeni téchto strategii by v8ak bylo potiebné zvysit mnozstvi

testovanych druhd.
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Pritomnost chloroplasti u epifytickych orchideji byla pozorovana kromé primarni kary
1 v parenchymatickych buiikdch stiedniho valce. Napiiklad v dfeni epifytickych kotenti tfech druhti rodu
Vanilla (Vanilla insignis, V. pompona a V. madagascariensis) z podceledi Vanilloideae (Stern & Judd,
1999) a u Cleisostoma yersinii z podceledi Epidendroideae (Ponert et al., 2016) se vyskytuji Cetné
chloroplasty. Chloroplasty byly pozorovany dokonce i u terestrickych (absorpcnich) kotend Vanilla
africana (Stern & Judd, 1999).
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3 Fotosyntéza u orchideji

Obecné se u orchideji mize fotosyntéza vyskytovat témét v kazdém organu (Hew & Yong,
2004). Krome¢ klasického umisténi chloroplastt v listech se u nékterych orchideji nachéazi také
v kvétnich Castech, stoncich, pahlizach ¢i vzdusnych kotenech (Hew & Yong, 2004). Na rozdil od fixace
CO;, vzdusnymi kofeny je fixace probihajici v listech epifytickych orchideji pomérné Siroce
prostudovana. Z dosavadnich poznatki vyplyva, Ze v tlustych listech je pravdépodobné nejvice
vyuzivanym typem fixace CAM, zatimco tenkolisté orchideje preferuji C3 metabolismus (Hew & Yong,
2004). Existuji ale i orchideje kombinujici tyto 2 strategie, naptiklad Vanilla planifolia (Gehrig et al.,
1998). Ackoli bylo prozatim testovano jen malé mnozstvi epifytickych orchideji, predpoklada se, ze
ve vzdusnych kotfenech je nejcastéj$im typem fixace CO, CAM (Hew & Yong, 2004; Martin et al.,
2010). Pritomnost C4 metabolismu u orchideji nebyla pozorovana (Hew & Yong, 2004).

Epifyticky zptisob zivota a pfechod na CAM metabolismus, jsou aspekty spojované s evolu¢nim
uspéchem orchideji. Fylogenetické analyzy ukazaly, ze CAM metabolismus vznikl u orchideji nezavisle
behem evoluce ziejme vice nez desetkrat (Silvera et al., 2009) a dnes je vyuzivan predevsim orchidejemi
z podceledi Epidendroideae (Silvera et al., 2010). Tento typ fixace CO, maximalizuje u¢innost vyuziti
vody tzv. WUE (ang. water use efficiency) o 20-80 % a umoziiuje tak rtst v aridnich ¢i semiaridnich
oblastech a na jinych mistech s nedostatkem vody nebo s nizkou koncentraci CO- (Borland et al., 2009;
Silvera et al., 2009; Liittge, 2004). CAM strategie umoziuje rostlinam ponechat béhem dne, kdy vlhkost
vzduchu dosahuje nejnizsich hodnot, listové priduchy uzaviené, a zabranit tak nadmérné transpiraci
(Benzing, 1990). Jako indikatory toho, zda dana rostlina vyuziva CAM metabolismus, se u orchideji
uvadi hodnoty poméru *C/>C (8"*C) mezi -13%o aZ -34%o (nejvice okolo -17%o) a prokazané kolisani
obsahu organickych kyselin v daném fotosyntetizujicim organu (Hew & Yong, 2004). Pfechod na CAM
metabolismus a na epifyticky zplisob Zivota spolu patrné muze souviset. Na epifytickych stanovistich,
pro kterd je charakteristicky periodicky nedostatek vody, totiz mize byt CAM metabolismus
vyznamnym benefitem podobné jako pro terestrické rostliny v aridnich oblastech (Silvera et al., 2009).
V souladu s timto pfedpokladem bylo zjisténo, ze druhy orchideji, které striktné vyuzivaji CAM, jsou
z velké vétSiny epifyticke (Silvera et al., 2009). Vyskyt epifytickych orchideji vyuZzivajicich CAM
metabolismus klesa s narGstajici nadmoiskou vyskou (od 0 do 500 m. n. m.) a vzriistd s rostouci
vzdalenosti jedince od povrchu pudy (Zotz & Zeigler, 1997; Silvera et al., 2009; Kerbauy ef al., 2012).
Podobné je tomu 1 v zavislosti na mnozstvi srdzek na daném stanovisti, kdy se pocet CAM orchideji

zvysuje s klesajicim mnozstvim srazek (Silvera et al., 2009; Kerbauy et al., 2012).
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3.1 Fotosyntéza v epifytickych korenech

U vétSiny epifytickych orchideji jsou vzdusné kotfeny v pfimém kontaktu s atmosférou, obsahuji
chloroplasty a za vhodnych podminek zde mtize probihat fotosyntéza (Motomura et al., 2008).
Pfitomnost chloroplastii v kotfenech neni ale vyhradou pouze epifytickych orchideji. Chloroplasty byly
pozorovany také v kofenech nékterych vodnich, moktadnich ¢i mangrovovych rostlin (Gill
& Tomlinson, 1977; Rich et al., 2008). Pfitomnost chloroplasti ve vzdusnych kotenech orchideji byla
pozorovana v buiikdch stfedni vrstvy primarni kiiry a nékdy i ve stfednim valci a v endodermis (Goh
et al., 1983; Benzing, 1990; Ponert et al., 2016). V pracich, které se fotosyntézou vzdusnych kotenti
zabyvaji, ale nejsou zpravidla rozliSovany chloroplasty stfedniho valce od chloroplastli v primarni kiite,
ackoli by jejich tlohy v cyklu fixace CO, mohly byt odlisné. Pokud dojde u vzdusnych kotenti orchideji
k prekryti ptidou a je omezen kontakt se svétlem, chloroplasty mohou byt degradovany a kofeny se meéni

na terestrickou formu (Benzing, 1990). Jak tato proména probiha, zatim neni popsano.

Prokazat fotosyntézu ve vzduSnych kotenech a urcit, jaky zptsob fixace CO, vyuzivaji, bylo
astile je cilem mnoha autorti, nicméné s nepfili§ uspokojivymi vysledky. Pokusy provedené
na kotenech CAM orchideji rodl Arachnis a Aranda ukazaly znacny rozdil v obsahu organickych
kyselin (Goh et al., 1983). U obou orchideji byl naméfen nejvyssi obsah kyselin v rannich hodinach
a nejnizsi obsah ve vecernich hodinach. Kolisani obsahu organickych kyselin, které autofi interpretuji
predevsim jako zmény obsahu malatu, bylo v kotfenech podobné jako kolisani u listl, avsak s nizsi
amplitudou (Goh et al., 1983). U vzdusnych kofent bezlisté orchideje Chiloschista usneoides byla
naméiena podobné vysoka fluktuace obsahu kyselin v kofenech, jako byva obvykla v listech CAM
(Cockburn et al., 1985), na rozdil napriklad od olisténé orchideje Phalaenopsis amabilis, kde byla
zjisténa jen slaba fluktuace (Benzing et al., 1983; Kerbauy ef al., 2012). Z obou vyse zminénych studii
vyplyva, ze ptijem CO, by mél ve vzdusnych kofenech probihat pfevazné v noci a hlavnim produktem,
ktery zde vznika, je malat (Goh et al., 1983; Cockburn et al., 1985). Ten je podobné jako v listech
ukladan do bunéénych vakuol (Cockburn et al., 1985). U bezlisté orchideje Campylocentrum tyrridion
byl pozorovan prudky narutst ¢istého piijmu CO; v dobé t€sné po setméni, coz je typicky znak spojovany
s CAM (Winter et al., 1985). Predpoklad ptitomnosti CAM ve vzdusnych kofenech podporuje i aktivita
enzymu PEPC (ang. phosphoenolpyruvate carboxylase) pozorovana v kofenech orchideje Arachnis
Maggie Oei, ktera spolu s namétenou fluktuaci kyselin vylucuje pouhou translokaci kyselin z listd do

kotent (Hew et al., 1984).

Fluktuace obsahu organickych kyselin, znacici ptfitomnost CAM, ale neni vzdy stejna.
Motomura et al. (2008) navrhli u vzdus$nych kofentt osmi druhd rodu Phalaenopsis celkem tfi typy
akumulace malatu. Prvnim typem je obligatni CAM charakteristicky vysokym obsahem malatu
v kofenech na konci noci a nizkym obsahem na konci dne. Druhym typem je tzv. skryté CAM (ang.

latent crassulacean acid metabolism) s vysokym obsahem malatu rano i vecer. Poslednim typem jsou
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kotfeny se vzdy nizkym obsahem malatu, coz je typické pro C3 metabolismus (Motomura ef al., 2008).
Znacna variabilita hodnot byla zjiSténa jak napii¢ koteny jednoho rodu, tak iu jednotlivych rostlin
urcitého druhu. Odlisny typ akumulace malatu byl pozorovan dokonce i v riznych kotfenech jedné
rostliny, naptiklad u P. cornu-cervi (Motomura et al., 2008; uvadi pod chybnym jménem P. cornu-
cervie; WCSP, 2018). VSechny tyto zaveéry podporuji nadzor, ze ve vzduSnych kotenech nékterych
epifytickych orchideji mize probihat CAM metabolismus.

V ptipadé, Ze je velamen nasakly vodou, funguje jako difuzni bariéra a brani vyméné plyni
mezi kofenem a okolni atmosférou. Ditkazem toho jsou vysledky studii Goh et al. (1983) a Cockburn
et al. (1985), kteti pozorovali niz§i obsah kyselin ve vzdusnych kofenech, udrzovanych po celou dobu
pozorovani vlhkych. U suchych kofenii bylo nicméné pozorovano, ze fixace CO, probiha
pravdépodobné jak v apikalni Casti, tak ve zbytku kofene krytém vyvinutym velamenem (Cockburn

et al., 1985).

Vzdusné koteny epifytickych orchideji zpravidla neobsahuji praduchy, které by zabranovaly
pfipadnému uniku CO; pii jeho uvoliovani z malatu béhem dne (Cockburn et al., 1985; Stern, 2014).
Navzdory nepfitomnosti praducht na kotenech Chiloschista usneoides byly autory Cockburn et al.
(1985) naméfeny nizké ztraty CO, béhem dne. I ve dne bylo v kofenech naméfeno podobné slozeni
plynt jako v okolni atmosféte a nedochazelo zde k vyraznému zvySeni koncentrace CO, (Cockburn
et al., 1985). Podle autor( by ztrata CO, beéhem svételné faze CAM mohla byt minimalizovana ur¢itou
rovnovahou mezi dekarboxylaci malatu a refixaci CO, enzymem Rubisco (ang. ribulose-1,5-
bisphosphate carboxylase/oxygenase) v Calvinové cyklu. Tento typ fixace CO, v kofenech bez

praduchi navrhli odlisit terminem astomatalni CAM (ang. astomatal crassulacean acid metabolism).

Ackoli vzdu$né koteny epifytickych orchideji vykazuji znaky pro ptitomnost CAM
metabolismu, ne vzdy se v tomto pfipadé jedna o Gistou fotosyntézu (ang. net photosynthesis). Cista
fotosyntéza byla pozorovana zpravidla jen u asimilacnich kofent bezlistych orchideji (viz Tab. 1),
u kterych vzdusné koteny piebiraji funkci hlavniho zdroje asimilatd pro rast (Hew & Yong, 2004). Na
druhou stranu u mnoha epifytickych orchideji s listy, kde vzdusné koteny pln€ neptejimaji asimilacni
funkci, nevykazuji kofeny Ccisty pfijem CO: béhem noci. Nejsou tedy zcela autotrofni, jsou
pravdépodobné stale zavislé na listech a predstavuji tak pouze sekundarni zdroj asimilatt (Benzing
& Ott, 1981; Goh et al., 1983; Cockburn et al., 1985; Winter et al., 1985; Hew & Yong, 2004). Je ale
mozné, ze je zde piijem CO, béhem noci maskovan vysokym podilem respirace v kotenech c¢i

pritomnosti nasyceného velamenu, ktery zabranuje vyméné plynt (Hew & Yong, 2004).
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Orchideje s listy Vzdus$né koreny
Arachnis Maggie Oei Bez cCisté fotosyntézy
Bez cCisté fotosyntézy
Aranda Wendy Scott Vysoka aktivita
enzymu PEPC
Aranda Deborah Bez cCisté fotosyntézy
Bez cCisté fotosyntézy
Cattleya hybrid

Fixace “CO,

Encyclia tampensis

Bez cisté fotosyntézy

Epidendrum sp.

Fixace “CO,

Kingidium taeniale

Bez cisté fotosyntézy

Phalaenopsis hybrid

Fixace “CO,

Rangaeris amaniensis

Bez cCisté fotosyntézy

Saccolabium bicuspidatus

Bez cCisté fotosyntézy

Vanda paraishi

Bez cCisté fotosyntézy

Fixace “CO»

Oncidium Goldiana

Fixace “CO»

Bezlisté orchideje

Campylocentrum tyrridion

Pozorovana ¢ista
fotosyntéza

Campylocentrum pachyrrhizum

(uvedeno pod chybnym nazvem
Campylocentrum pachyrrbizum)

Pozorovana Cista
fotosyntéza

Chiloschista usneoides

Pozorovana Cista
fotosyntéza

Polyradicion lindenii

Pozorovana Cista
fotosyntéza

Chiloschista segawae

(uvedeno pod chybnym nazvem
Sarcocbilus segawai)

Pozorovana Cista
fotosyntéza

Tabulka 1: Zaznamy o fixaci uhliku a pozorovani ¢isté fotosyntézy ve vzdusnych
kotenech orchideji — pfevzato a upraveno podle Hew (1995)

Chybné nazvy opraveny podle WCSP (2018).
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4 Mykorhizni symbidza epifytickych orchideji

Semena orchideji jsou velice mal4 a obsahuji minimum zasobnich latek (Arditti & Ghani, 2000;
Rasmussen & Rasmussen, 2009; Rasmussen et al., 2015). V Casnych fazich vyvoje po vykli¢eni
orchideje zcela zavisi na ptisunu uhliku a energie od mykobionta (jsou tzv. mykoheterotrofni), dokud
se nevyvinou prvni fotosyntetizujici organy (Arditti, 1967; Suarez et al., 2006). U vétSiny dospélych
orchideji je vSak mykorhizni symbidza pfitomna i béhem dalsiho vyvoje a pravdépodobné zde muize
dochazet ke kombinaci pfisunu uhliku z mykorhiznich hub a z fotosyntézy (Jacquemyn et al., 2017).
V takovém piipad¢ by byl uhlik od mykobionta ziskan velice vyhodné bez nakladli na transpiraci
(Benzing et al., 1983). Mykobionti mohou byt i kliCovym partnerem pro ptisun rtiznych zivin a vody
(Yoder et al., 2000; Dearnaley & Cameron, 2017). Je stale otevienou otazkou, zda orchideoidni
mykorhizni symbi6za funguje u fotosyntetizujicich orchideji jako oboustranné vyhodna interakce, jako
je tomu naptiklad u arbuskularni mykorhizni symbidzy, nebo zda je to jednosmérny proces sméfujici

spi$ k parazitizmu (Rasmussen & Rasmussen, 2009; Kuga et al., 2014; Dearnaley & Cameron, 2017).

U dospélych orchideji byla pfitomnost mykorhiznich i nemykorrhiznich houbovych organismi
dolozena jak v kotenech terestrickych orchideji, tak i v kotenech epifyti (Bayman & Otero, 2006;
Sathiyadash et al., 2012; Bertolini et al., 2014). U kofent epifytd umoznuji penetraci mykobionta
prachozi bunky exodermis, skrz které houbové hyfy proristaji do primarni kiry kofene (Peterson
& Enstone, 1996). Jak u terestrickych, tak u epifytickych zastupcl se poté v primarni kiife tvofi tzv.
pelotony — klubicka hyf typicka pro orchideoidni mykorhizu (Hadley et al., 1971; Peterson et al., 1988;
Rasmussen & Rasmussen, 2009). U epifytickych orchideji je ale vyskyt houbovych pelotoni omezen
Casto pouze na ty koteny, které jsou v kontaktu s kiirou stromu nebo s vrstvou humusu tvotici podklad
pro rust epifytického jedince (Suarez et al., 2006; Sathiyadash et al., 2012; Bertolini et al., 2014).
V tenkych vzdusnych kofenech epifytickych orchideji houbové hyfy zabiraji vétsi ¢ast primarni kliry
nez u kofend s vét§im prumerem (Bertolini et al., 2014). Velky vliv na pfitomnost houbovych pelotonii
ma i mnozstvi srazek. Nejvice nove utvofenych pelotonti se nachazelo ve vzdusnych kotenech orchide;ji
v obdobi zvySeného mnozstvi srazek a vyssi vlhkosti (Bertolini et al., 2014). Z dosavadnich studii
vyplyva, Ze koteny epifytickych orchideji jsou méné kolonizované nez koteny terestrickych orchideji

(Rasmussen, 2002; Sathiyadash et al., 2012).

Diverzita houbovych taxonl vyskytujicich se u epifytickych orchideji je stale jesté znacné
neprobadana a mnohem vice informaci existuje v tomto ohledu pro terestrické orchideje nez pro tropické
epifytické zastupce (Xing et al., 2015). Z dosavadnich poznatkti vyplyva, Ze se v kofenech terestrickych
orchideji vyskytuji jak ektomykorhizni houby z celedi Thelephoraceae, Sebacinaceae ¢i Tuberaceae,
tak tzv. ,,Rhizoctonias”. Tento pojem oznaCuje houby zoddéleni stopkovytrusnych hub
(Basidiomycota), které se nachazi typicky v ptudé jako saprotrofové nebo jako endofyté kofent, kde

tvofi orchideoidni mykorhizu (Xing et al., 2015; Jacquemin et al., 2017). Zahrnuty jsou zde pievazné
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zastupci Celedi Tulasnellaceae, Ceratobasidiaceae a Serendipitaceae (Weil3 et al., 2016; Jacquemin

etal.,2017).

V kotenech epifytickych orchideji dominuje v zastoupeni skupina Tulasnellaceae nasledovana
skupinami Ceratobasidiaceae a Sebacinales (viz Tab. 2). Nekteré tyto houby jsou blizce ptibuzné tém,
které se Casto vyskytuji i u terestrickych zastupcti v temperatnim klimatu, napiiklad rod Tulasnella
(anamorfa — Epulorhiza) ¢i zastupci skupiny Sebacinaceae (Basidiomycota) (Pereira et al., 2003; Suarez
et al., 2006; Xing et al., 2015). Na druhou stranu u n¢kterych epifytickych ¢i litofytickych orchideji se
miiZze zastoupeni hub v kofenech u jednoho druhu, u kterého se jednotlivi jedinci vyskytuji na odlisSnych
typech stanovist, lisit (Xing et al., 2015). I u druht epifytickych orchideji, které maji stejnou ekologii,
roz§iteni a blizkou taxonomickou ptibuznost se mohou preference urcitych endofytnich houbovych
skupin zna¢né odliSovat, jako je tomu napiiklad u pfibuznych druhl orchideji Tolumnia variegata
a lonopsis utricularioides, kde prvni zminény druh je spiSe specialista a druhy spiSe generalista

v zastoupeni jednotlivych skupin endofytickych hub (Otero et al., 2002; Otero et al., 2004).

e e 1 g o Hlavni skupiny hub .
Epifytické orchideje orchideoidni mykorhizy Zdroj
Cyrtochilum flexuosum Serendipitaceae
C. myanthum Ceratobasidiaceae Cevallos et al. (2017)
Maxillaria calantha Tulasnellaceae
Pleurothallis lilijae
Stelis hallii
Tulasnellaceae Suarez et al. (2006)
S. superbiens
S. corcinna
Tulasnellaceae
Coelogyne viscosa Ceratobasidiaceae Xing et al. (2015)
Sebacinaceae
Tulasnellaceae
Teagueia spp. Suarez et al. (2016)
Atractiellales

Tabulka 2: Hlavni skupiny hub orchideoidni mykorhizy identifikované v kofenech riznych epifytickych
orchideji

Zda je orchidejemi preferovano urcité slozeni spole¢enstva mykorhiznich hub, jaky je zplsob
rozpoznavani partnerii symbidzy, nebo zjakého divodu se v nékterych c¢astech vzdusnych kotfent
houbové pelotony nevyskytuji, je stale pfedmétem studii (Bertolini et al., 2014). Je ale pravdépodobné,
ze pritomnost mykobionta muize byt zna¢né vyhodna v podminkach, ve kterych se epifytické orchideje

nachazi (Dearnaley ef al., 2012).
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5 Evoluce epifytického zptusobu Zivota u orchideji

Prestoze je tato prace zamétena pouze na koteny epifytickych orchideji, v této kapitole budou
zminény 1 nekteré studie zabyvajici se celkovym vyvojem rtiznych znakii u orchideji, a to hlavné
v pripad¢ vysledkil zalozenych na sekvenovani genomu. Takové studie totiz zpravidla neodlisuji, zda se

zkoumané adaptace tykaji kotfent, nebo jinych ¢asti orchideji.

Ackoli dnes orchideje tvoti jednu ze dvou nejvétsich Celedi krytosemennych rostlin, fosilni
zaznamy u této skupiny jsou velice omezené, a to pfevazné v podobé brylek (polinarii) zachovanych
nejCastéji v jantaru. V souCasné dobé nejstarSi dobfe zachovalou fosilii jsou brylky orchideje
Succinanthera baltica (pod¢eled’ Epidendroideae), které byly nalezeny na téle komara Bradysia sp.
zachovaného v jantaru z obdobi mladsich tietihor (pfed 55-45 mil. let) (Poinar & Rasmussen, 2017).
Mezi dalsi dobie zachované fosilie orchideji patii naptiklad brylky Meliorchis caribea (podtribus
Goodyerinae) z obdobi spodniho az sttedniho miocénu (pfed 20-15 mil. let) (Ramirez et al., 2007) ¢i
listy Dendrobium winikaphyllum v diatomitu, jakoZto pravdépodobné nejstarsi makrofosilie orchideji,

ktera pochazi ze spodniho miocénu (pied 23-20 mil. let) (Conran ef al., 2009).

Pomoci molekularnich fylogenetickych metod je oddéleni orchideji od ostatnich zastupct fadu
Asparagales datovano do obdobi pfed zhruba 130 az 110 mil. let (Givnish et al., 2015; Zhang et al.,
2017). Samostatny vyvoj péti dnes rozliSovanych podceledi (Apostasioideae, Vanilloideae,
Cypripedioideae, Orchidoideae a Epidendroideae) je na zaklad¢ analyzy plastidové DNA odhadovan
do obdobi pred 90 az 64 mil. let (Givnish et al., 2015). Tésné po vymirani na hranici kfida/paleogén
(pted 66 mil. let) byla doloZena intenzivni radiace orchideji (Ramirez et al., 2007; Cai ef al., 2015;
Givnish et al,, 2015) a do tohoto obdobi spada také oddéleni dvou nejmladSich podceledi
Epidendroideae a Orchidoideae (Givnish ef al., 2015).

Epifyticky zplsob zivota se u krytosemennych rostlin vyvinul pravdépodobné pomérné pozde.
Udava se, ze nejvétsi rozmach epifyti se odehral na prelomu mezi pliocénem a pleistocénem (pielom
tretihory/Ctvrtohory) (Benzing, 1990). Dnes tvoii vétSinu epifytickych druhti orchideje a zaroven
nadpoloviéni vétSina orchideji je epifytickych (Zotz, 2013). Terestricky zplsob Zivota je u orchideji
pravdépodobné pivodnim znakem a epifytizmus se u této skupiny vyvinul az druhotné a mnohokrat
nezavisle (Silvera et al., 2009; Givnish et al., 2015). Dominantou epifytickych orchideji je podcéeled’
Epidendroideae, ktera prodé€lala prvni vyrazny rozvoj ziejmé hned po svém vzniku na zacatku tietihor
(pfed ~66 mil.let) (Givnish et al., 2015), coz je n€kdy spojovano s vyraznymi klimatickymi zménami
provazejicimi toto obdobi, jako je naptiklad aridizace a pokles koncentrace CO, (Pearson & Palmer,
2000; Ramirez et al., 2007; Kerbauy et al., 2012; Zotz, 2013). Z fylogenetickych analyz je nicméné
zfejmé, ze pozd&jsi prechody na epifyticky zpiisob Zivota vyrazné zvysily speciaci orchideji, a to
pravdépodobné i diky tomu, Ze tak orchideje mohly obsadit mnoho variabilnich mikronik v korunach

stromi (Givnish et al., 2015). Jednim z vyhodnych znak mohlo v té¢ dobé byt naptiklad vyuzivani CAM
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metabolismu, ktery je dnes nachdzen pievazné u rostlin zijicich v aridnich ¢i semiaridnich oblastech
a jehoz zna¢nou vyhodou je minimalizace ztrat vody a schopnost fungovat i pii nizkych koncentracich

CO; (Hew & Yong, 2004).

Je mozné, Ze u jednoho z prvnich piechodii na CAM u orchideji mohla hrat urcitou roli
duplikace celého genomu (WGD; ang: whole-genome duplication) (Cai et al., 2015; Givnish et al.,
2015), ktera je spolu s duplikacemi jednotlivych geni u krytosemennych rostlin ¢astym mechanismem
diverzifikace (Wood et al., 2009). Jednim z ptikladl je vznik C4 metabolismu genovou duplikaci
u nékterych trav (Wang & Petarson, 2013). Pravdépodobné velmi dulezita duplikace celého genomu
u orchideji se odehrala ve svrchni kiid€ a mohla mit za nasledek rozsahlou radiaci orchideji na zacatku
tretihor (Cai et al., 2015; Givnish et al., 2015). Prvni osekvenovani genomu u orchideji, a to konkrétné
u orchideje vyuzivajici CAM — Phalaenopsis equestris, umoznilo datovat tuto WGD pted 81-72 miliony
let, a odhalilo, Ze pii ni doslo k nartstu po¢tu kopii gend pro klicové enzymy CAM cyklu fixace CO»,
napfiklad pro PEPC (Cai et al., 2015; Deng et al., 2016). Rozsiteni sekvencnich dat o zastupce ostatnich
podceledi orchideji, a pfedevsim o genom orchideje Apostasia shenzhenica z podceledi Apostasioideae,
bazalni sesterské linie ke zbytku orchideji, tuto WGD potvrdilo a posunulo jeji datovani na prelom kiidy

a paleogénu (Zhang et al., 2017).

Nabizi se tedy myslenka, ze genomova duplikace u piedka orchideji mohla zapticinit vznik
CAM a napomoci tak piechodu na epifyticky zplsob Zivota (Cai et al., 2015). Je mozné, ze diky tomu
orchideje ptezily i rozsahlé vymirani na konci kiidy (Cai et al., 2015). Nicmén¢ je také mozné, Ze
genomova duplikace se vznikem CAM u orchideji nesouvisi. Analyzy transkriptomi riiznych druhii
orchideji s CAM a C3 metabolismem ukazaly, ze CAM u orchideji je vysledkem adaptace na zakladé
regulace genové exprese klicovych gend pro drahu fixace CO, a nikoli na zakladé duplikace genomu
(Zhang et al., 2016a; Zhang et al., 2017). U orchideji s C3 i s CAM metabolismem byl nalezen shodny
pocet genovych kopii a nebyla zde nalezena zadna korelace mezi vznikem CAM a duplikaci gend
(Zhang et al., 2016a; Zhang et al., 2017). Je tedy mozné, ze narist poctu genovych kopii genomovou
duplikaci byl spiSe predispozici k tomu, aby mohly orchideje pozd€ji v evoluci snadno prechazet na
CAM metabolismus. Pro objasnéni vzniku CAM u orchideji je nicméné potieba dalSich studii a rozsifeni
poctu osekvenovanych genomu orchideji. Samotna genomova duplikace pro epifyty ani nemusi byt
vyhodnd. Podle dostupnych dat maji epifytické orchideje primeérné mensi velikost genomu nez
terestriCti zastupci, coz mohlo byt v evoluci zpisobeno selekénim tlakem na velikost butiky v dtsledku

vodniho stresu (Chase et al., 2005).

V ramci studii epifytickych kotend orchideji je velkym ptfinosem vySe zminéné osekvenovani
genomu Apostasia shenzhenica, a to hlavné z diivodu, ze 1ze od té doby porovnat genomy epifytickych
orchideji, které maji vzdusné koteny (Phalaenopsis equestris, Dendrobium catenatum), s genomem

orchideje terestrické s klasickymi kofeny (Apostasia shenzhenica) (Cai et al., 2015; Zhang et al., 2016b;
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Zhang et al., 2017). Naptiklad gen AGL12 (Agamous-like 12), ktery nalezneme jak v genomu orchideje
Apostasia, tak u mnoha dalSich terestrickych rostlin, neni pfitomny u epifytickych zastupcii orchideji
(Zhang et al., 2017). Protoze produkt tohoto genu se mimo jiné uplatituje v regulaci diferenciace bunck
kotenti (Tapia-Lopez et al., 2008), je mozné, ze by diky ztraté tohoto genu mohly epifytické orchideje
ztratit i schopnost tvoftit klasické terestrické kotfeny a prejit tak zcela na epifyticky zpisob Zivota (Zhang
etal.,2017). Nicméné jelikoz jsou v této dobé osekvenované pouze 3 genomy orchideji, je nutné provést
mnoho dal$ich studii pro definitivni uréeni role genovych a genomovych duplikaci ¢i ztraty urcitych
genu u orchideji a dopadu téchto zmén na vyvoj epifytickych zastupcti, stejné tak jako uvazit dalsi

faktory, které mohly evolu¢ni vyvoj epifytl ovlivnit.
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6 Zavér

Ackoli tvoii orchideje jednu z nejpocetngjsich celedi krytosemennych rostlin a jsou témeét
celosvétove rozsiteny, nase znalosti o jejich anatomii, morfologii ¢i fyziologii zdaleka nejsou kompletni.
Vétsina dnesnich druht orchideji je epifytickd, nicméné epifytismus se u orchideji vyvinul druhotné
a vicekrat nezavisle. Tato adaptace orchidejim umoznila obsazeni volnych nik v korunach stromut
aspolu sdal§imi inovativnimi znaky tak podpofila postupnou intenzivni diverzifikaci. Spolu
s pfechodem na epifyticky zptisob zivota se ale orchideje musely vyrovnat s novymi stresovymi faktory,
napiiklad s intenzivni ozafenosti kotend, periodicitou nedostatku vody ¢i s omezenym pfisunem Zivin.
Béhem evolu¢niho vyvoje se tak u riznych skupin epifytickych orchideji vytvofil velice podobny,

specializovany typ kotfent.

Rychlou absorpci vody a zivin, jejich transport a dlouhodobé zadrzovani umoznuje diky svym
vlastnostem vicevrstevna pokozka kotfene — velamen. Pii kontaktu kotfene s vodou zlstavaji suché
zpravidla jen oblasti pneumatod, které diky své struktuie zprosttedkovavaji priichod plynid do primérni
kiary. Tato vlastnost je diilezita z hlediska fotosyntézy probihajici v primarni kiife a nékdy i ve stfednim
valci a endodermis, nicméné zda je transport plyni regulovan ¢i nikoli, je stale pfedmétem studii.
Samotnéa schopnost fotosyntézy ale neni u vSech druhti orchideji stejna. Zatimco u nekterych, a to
prevazné u bezlistych epifytickych orchideji, byla pozorovana CAM se v§im vSudy, u jinych druhi
nebyla detekovana Cista fotosyntéza a u dalSich nebylo detekovano ani kolisani obsahu malatu, které by
pritomnost CAM naznacovalo. Svrchni vrstva primarni kliry — exodermis je zna¢né vyvinuta a figuruje
v koteni jako prvni apoplasticka bariéra. Jeji soucasti jsou prichozi bunky zajistujici selektivni pfijem
latek a pravdépodobné také pristup houbovych hyf do oblasti primarni kdry. Prichozi buniky nicméné
najdeme i ve vrstvé endodermis, kde vétsinou navazuji na buiiky protoxylému, pravdépodobné pro vétsi
efektivitu transportu latek. Koteny epifytickych orchideji navic vytvareji symbiozy s dalSimi organismy,
podobn¢ jako kofeny terestrickych druhd. Jednak vytvari v primarni kite mykorhizu s houbami a jednak
maji na svém povrchu symbiotické mikroorganismy, které by mohly hrat roli v pfijmu Zzivin. Pro
jednoznacné uréeni funkci zde popisovanych anatomickych struktur vzdusnych kotent je vSak zpravidla

nutné dalsi studium.

V dnesni dobé se epifytickymi orchidejemi zabyva mnohem vice védeckych skupin, nez tomu
bylo pted 50 lety, nicméné i piesto je dnes stale mnoho otazek tykajicich se téchto krasnych rostlin
nezodpovézenych. Ve svém dal$im studiu bych se velice rada tomuto tématu vénovala a pomohla tak

nékteré z té€chto otazek zodpovédét.
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