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Abstrakt

Oproti pidnimu prostiedni pfedstavuji kofeny rostlin misto s podstatné vyssi
dostupnosti zivin, zejména diky pfisunu uhlikatych produktii fotosyntézy. Kofeny proto
umoziuji zivot fadé mikroorganismd, které tyto latky vyuzivaji. Mikroorganismy v kotfenech,
ale na druhou stranu mohou celit nedostatku dalSich zivin, naptiklad dusiku a fosforu.
Na rozdil od bakterii dovede fada vlaknitych hub transportovat tyto latky z pidy a jejich
mycelia se tak vyskytuji i v tomto prostfedi — typickym piikladem jsou ektomykorrhizni
houby, asociované s kofeny stromil. Kofeny stromil produkuji exudaty, které se 1iSi svym
slozenim u kazdého druhu a dokonce se mohou liSit i u kazdého jedince. To zpilisobuje
vysokou diverzitu hub, asociovanych s kofeny. V pidé jsou také pfitomny parazitické a
saprotrofni houby. SloZeni a aktivita mikroorganismu je rozdilna v rhizosféte a ve ,,volné*
pudé, kterd neni piitomnosti kofene ovlivnéna. Prace poukazuje na odliSnost rhizosféry a
,volné* piidy, vyznam mykorrhiznich hub na fyziologii rostlin a shrnuje druhy hub nalezené
na kofenech smrku ztepilého — Picea abies.

Klic¢ova slova: houby, mykorrhiza, piida, rhizosféra, smrk ztepily (Picea abies)

Abstract

In contrast to the bulk soil environment, plant roots represent a habitat with higher
nutrient availability due to the supply of photosynthesis-derived C-containing compounds.
The roots thus support the life of various microorganisms that use such compounds, but the
root-associated microbes in the same time may face a limitation in N and P availability.
Unlike bacteria, many filamentous fungi are able to transport these compounds from soil and
their mycelia thus typically extend into this environment. Ectomycorrhizal fungi are a typical
example of this nutrition strategy. Tree roots produce exudates, that differ in thein
composition for each species and they can also differ among individuals. It causes a high
diversity of root-associated fungi. Soil is also inhabited by parasitic and saprotrophic fungi.
Composition and activity of microbial communisies in the rhizosphere differ from the bulk
soil. This work points at the differences of the rhizosphere and builk soil, the importance
mycorrhizal fungi and it presents an overview of fungal species that have been found on the
roots of spruce — Picea abies.

Key words: fungi, mycorrhiza, soil, rhizosphere, Picea abies
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1 Uvod

Kofeny rostlin pfedstavuji specifickou niku a Zivot na kofenech ma svoji dynamiku.
Nové vznikajici kofeny jsou postupné kolonizovany mikroorganismy. Zivé kofeny
mikroorganismim usnadiuji pfistup k uhlikatym latkdm a odumielé kofeny predstavuji
substrat, ktery mikroorganismy rozkladaji. Pfisun zivin zkofeni je ovlivnén intenzitou
fotosyntézy, kterd je nejvyssi v letnim obdobi, zatimco vzimé ustavd. U fady
mikroorganisml, zejména hub, byl zjistén specificky vyskyt vpladach suréitym typem
vegetace. Je pravdépodobné, Ze tato selekce je castecné dédna ptitomnosti specifickych
mikroorganismi na kofenech dominantnich dfevin v ekosystému, které kolonizuji rovnéz
rhizosféru 1 dalsi oblasti pidy.

Cilem této prace bylo popsat sloZzeni mikrobidlniho spolecenstva na kofenech smrku
ztepilého (Picea abies) a uvést jejich predpokladany ekologicky vyznam. Dal§im cilem bylo
porovnat vyskyt a aktivitu mikroorganismi v zavislosti na vzdalenosti od kotene, tedy

v rhizosféfe a ,,volné* pude, ktera neni pritomnosti kofene ovlivnéna.
9

1.1 Charakteristika piidniho prostredi

Vyznamnou vlastnosti ptidy je jeji nehomogenita tj. nerovnomérnost, heterogenita
jejich vlastnosti v prostoru a Case. Tato nerovnomérnost urcuje rozlozeni kotfenli rostlin
artuznych pidnich organismi, tedy i1 mykorrhiznich hub a zajiStuje udrzeni vysoké
rozmanitosti jejich spoleCenstev (Gryndler et al., 2010, Gryndler et al, 2004). Dalsi
charakteristickou vlastnosti ptidy je tvorba pidniho profilu — sled na sob¢ leZicich vzajemné
odli$nych pidnich vrstev.

Ve svrchnim horizontu, nejsvrchngjsi vrstvé piidniho profilu, se obvykle nachéazi
nadlozni humus (Gryndler et al., 2004), kde je nejvyssi koncentrace mykorrhiznich hub (Priha
et al., 1999), obsahuje velké mnozstvi organické hmoty a k jeho vzniku vyrazné& pfispiva
rozklad rostlinného opadu. Humusové latky jsou v pidé pfitomny spolu s dal§imi chemicky
vazanymi latkami, zejména polysacharidy a peptidy. Nejrozsiten&jsim polysacharidem je
celulosa, ktera se do plidy dostdva soucastné a ligninem v podobé lignocelulosového
komplexu.

Pod svrchnimi, organickymi horizonty lezi minerdlni horizonty, kde je
humifikovana organickd hmota zcela promisena s minerdlnimi koloidnimi latkami a tvofi
organo-mineralni sorpéni komplex. JeSt¢ hloubé&ji se nachdzeji podpovrchové horizonty,

ovliviiyjici vodni rezim pidy. Pravé pfi snizené propustnosti pro srdzkovou vodu, muize



dochazet k zamokieni piidy a k jejimu Spatnému provzdu$néni, které mnoho mykorrhiznich
hub nesnasi. Kyslik spotiebovany respiraci v takovém prostiedi ubyva a dochazi k zvySovani
koncentrace CO, v piid¢ a k vytvoteni redukéniho prostiedi. Pfi redukci se méni rozpustnost
mineralnich Zivin a tim jejich dostupnost pro zivé organismy.

Pii povrchu pidy byva vysokd hustota kofenli hostitelskych rostlin, coz koreluje

s vyskytem mykorrhiznich hub (Gryndler et al., 2004).

1.2 Jehli¢naty les a smrk ztepily (Picea abies)

Jehli¢naté lesy nalezneme v podstaté jen na severni polokouli, v subpolarnim, mirném
a Castecné v subtropickém pasu (Kolafova 2009, Courty et al., 2010). NaSim nejbéznéjSim
jehlicnanem je smrk ztepily (Picea abies), nalezejici do celedi borovcovité. Jednd se
o vzdyzeleny jehlicnan s mélkou kofenovou soustavou (Kremer 1995). Kazdy rostlinny
jedinec predstavuje ve skutecnosti komplexni spolecenstvo, nebot’ je kolonizovan mnoha
riznymi mikroorganismy (Porras-Alfo et Bayman, 2011). U Picea abies tvoii vyznamnou
slozku praveé ektomykorrhizni symbiéza (ECM) kotent s houbami (Courty et al., 2010, Peter
et al., 2001).

1.3 Struktura a funkce rostlinného korene

Jednd se obvykle o podzemni organ, ktery je vzdy neclankovany a neolistény.
(Votrubova, 2001). Hlavni funkci je mechanické upevnéni rostliny v substratu a pfijem vody
s minerdlnimi latkami z pidy. Je zde také vysoka metabolicka aktivita, dochéazi k syntéze
aminokyselin, proteind a ukladani asimilat - zasobnich latek (Votrubova, 2001, Jankovsky,
2007).

Zaroven je do prostfedi vylu€ovéna cela fada latek prevazné fenolické povahy, které

plni mimo jiné funkci primarni chemické bariéry a vesmés inhibi¢né ovliviiuji
mikroorganismy v tésném sousedstvi kofenll a zabraniuji pfimému ataku patogentl. Jakékoli
naruseni funkci kofenového systému se odrazi ve zméné funkéni stability celé rostliny,
stromu, resp. celého lesniho ekosystému (Jankovsky, 2007).
Uspotadani kotfenového systému je dano geneticky, typem rostliny. I pfesto je utvaieni kotfene
podminéno vnéj§imi podminkami. To souvisi stim, ze plida je velmi heterogenni
(viz.Charakteristika ptidniho prostiedi) (Votrubova, 2001).

Vnitini stavba kofene (Obrazek 1) vyplyva z jeho hlavnich funkci. Povrch kotene je

kryt pokozkou - rhizodermis. Primarni kiira — cortex, je tvotfena zékladnimi pletivy a sklada



se znckolika vrstev. Vngjsi — = .

exodermis, stiedni — mezodermis rhizodermis___ kira stfednivalec kira __ rhizodermis
a vnitini vrstva — endodermis,
ktera ohraniCuje stfeni valec a
charakteristickych ztloustlymi
bunikami ho oddé€luje od primarni

ktry. Pod endodermis se nachézi .
vzrostny vrchol

perikambium,  vkterém  se _ pletivo oddélujic

I IeT; - v kofenovou ¢epicku
zakladaji  adventivni  kofeny : pk
——— kofenova Cepicka

(Rosypal et al., 2003). Stiedem Obr. 5.77 Podélny fez koncem kofene.
kofene probihaji vodiva pletiva oprazek 1 Podélny fez koncem koFene (Rosypal. et al.,
2003)

vjejichz stiedu je dfen. Za
vrcholem kofene, kde jiZ jsou utvofena vodiva pletiva, se zakladaji kofenové vlasky (Jelinek
et Zichacek, 2003). Vrchol kotene je kryt kofenovou ¢epickou (Rosypal et al., 2003), ktera je
pokryta vrstvou vysokomolekuldrniho slizu, tvofeného z latek rostlinného a mikrobidlniho
puvodu. Produkce slizu pozitivné koreluje s rychlosti ristu kotene. V piad¢ je sliz zpravidla
osidlen bakteriemi a jsou zde obsazeny jak organické, tak anorganické castice plidy. Vyse
popsana smeés gelu, mikroorganismil a Castic pidy se oznacuje terminem mucigel, ktery se
chova jako pravy gel a umoziuje proces diftize. Tato vrstva je poklddana za vyznamnou
ve vytvareni podminek pro zachovéani kontinuity tekuté faze vody mezi Casticemi pudy
a povrchem kofene.

Dale je odpovédna za ochranu apikdlni zony kofene pifed vysychanim, za snizeni
mechanického odporu pti proristdni kofene plidou, kdy v suchych ptudéach jako reakce
na mechanicky odpor vznika vice slizu. Méa schopnost pozitivné ¢i negativné ovliviiovat
piijem iontd. Zajist'uje interakce s ¢asticemi plidy, kontakt mezi kofenem a ptidou a zpisobuje

1 agregaci pudy v rhizosféte (Balik et al., 2009).

2  Mykorrhizni houby

Jako mykorrhizni se oznacuji ty houby, které ziji v symbiotickém vztahu s cévnatymi
rostlinami. Pro oba partnery je toto spojeni prospésné a v mnoha piipadech pro jejich
existenci a vyvoj nezbytné (Rosypal et al., 2003). Je vysoce pravdépodobné, Ze mykorrhizni
houby mély vyznamnou roli pii pfechodu rostlin na sous (de Boer et al., 2005). Rostliny totiz

musely mimo vodni prostfedi ¢elit omezené dodavce vody a mineralnich latek, obtize mohly



byt ptfekonany diky mutualistickému vztahu s houbami (Courty et al, 2010). Pojem
mykorrhiza poprvé pouzil v roce 1885 némecky badatel A.B. Frank (Finlay, 2008).

Houby jsou slozené z mékkych tkani a jejich fosilie jsou velmi vzacné (Tedersoo et al.,
2010). Nicméné nalezené fosilie prvnich pozemnich rostlin ukazaly, Ze vlaknité houby,
podobajici se soucasnym piislusnikiim oddéleni Glomeromycota byly ptitomné v tkanich

jejich kotene (de Boer et al., 2005).

2.1 Mykorrhizni houby a ptidni prostredi

Vyse zminény heterogenni charakter piidy a déale vznik a zanik malych od sebe
odliSnych nik, je pravdépodobné
zodpoveédny za vysokou
taxonomickou  diverzitu  plidnich
organismu (Courty et al., 2010). Lesni
pudy  ukazuji  ostry  piechod
vertikalnich ~ fyzikalné-chemickych
vlastnosti a mikrobidlniho
spoleCenstva (Baldrian, 2009).

Pidni mikroorganismy vcetné

mykorrhiznich hub tvofi s kofeny
Rhizosféra

rostlin ekologicky vyznamny funkéni

Mykorhizosféra

celek, zavisly na energii a uhlikatych

latkach, jenz jsou zachycovany

Mykosféra

rostlinou ve fotosyntéze. Latky

pfichazi do bezprostiedniho okoli

Obrazek 2 Pudni struktury v okoli
mykorrhizniho koi‘ene (Gryndler
et al., 2004)

kotene ve formé kotenovych exudatii nebo
jako produkty autolyzy epidermalnich a
kortexovych bunek (Gryndler et al., 2004, Balik et al., 2009). Jedna se o vysokomolekuldrni
nebo nizkomolekuldrni rozpusténé latky, uvolnéné nebo vylucované koteny rostlin.
mucigel. Z nizkomolekularni frakce jsou to organické kyseliny, cukry, fenoly
a aminokyseliny v¢etné fytosideroforti. Pfevazuji vSak cukry a organické kyseliny (Balik et

al., 2009).



Takto pozménénd plida v blizkosti kotfene se nazyva rhizosféra, jednd se o prostor v pude,
ktery je pod ptfimym vlivem kotene a obsahuje pomérné velké mnozstvi bakterii.
Jestlize je koten déle kolonizovan mykorrhizni houbou, jeho okoli se nazyva mykorrhizosféra

a bezprostfedni okoli mykorrhiznich hyf ekosféra (obrazek 2) (Gryndler et al., 2004).

2.2 Mykorrhizni houby, rostliny a dalsi pidni organismy

Ektomykorrhizni houby a jejich pfidruZzené nepatogenni bakterie mohou Zit
v mutualistickém vztahu s rostlinami, napiiklad lesnimi stromy. Kofenim své hostitelské
rostliny houby zaji§tuji pfedeviim piisun Zivin a vody (Courty et al., 2010). Ziviny jsou
uvolnovany z pidnich mineraldl, jedna se naptiklad o anorganické ionty jako Mg, K, Ca, Fe a
P. Jsou uvoliiovany predevsim prostiednictvim zvétravani, k némuz mohou houby pfispivat.
Tento proces je také povazovan za zdsadni proces pro uvoliiovani zivin, zejména v kyselé
pude chudé na ziviny — tedy napiiklad v lesni ptid¢ a rhizosféfe lesnich stromti (Koele et al.,
2009).

Prostfedi ektomykorrhizosféry, ktera je specificka pro rozhrani mezi ptidou a koteny,
hosti velké a riiznorodé spolecenstvi mikroorganismi. Pfitomnost hub podstatnym zpiisobem
ovliviiyje slozeni bakterialni mikroflory. Ektomykorrhizni houby maji schopnost produkovat
fadu antibiotik (Gryndler et al., 2004) a bakterie, které jsou skodlivé pro tyto houby, mohou
byt potencidlnim zdrojem novych antibiotik s lécebnymi vlastnostmi (de Boer et al., 2005).
Neékteré z bakterii, pfitomné v tomto prostiedi usnadiiuji vznik mykorrhizni symbiozy a jsou
proto oznacovany jako pomocné bakterie (mycorrhiza helper bacteria; Buée et al., 2009).

Mnoh¢é studie prokazaly, Ze né€které rostliny podporuji rhst rhizobakterii. Jedna se
zejména o ty, které spadaji do rodu Bacillus a Pseudomonas. Bakterie se mohou mnozit nejen
na povrchu, ale i uvnitf kofenovych tkdni a mohou zajist'ovat biologickou ochranu tim, Ze
indukuji systémovou rezistenci vici riznym patogenim. Déle stimuluji rist hostitele
dodavanim dusiku ve formé kationtii, zvySovanim pfijmu Zivin a absorpci vody (Shishido et
al., 1999).
prvokil jsou vyraznéjsi v ptipadé neexistence mykorhizy, kterd je spiSe zodpovédna za méné
komplexni kofenovy systém (Bonkowski et al., 2001). Prvoci mohou ovliviiovat procesy
rostlin bud’ pfimo, produkci hormonli nebo nepfimo, prostfednictvim zmény struktury a

vykonnosti rhizosféry (Jentschke et al., 1995). Uvazuje se o tzv. mikrobidlni smycce, kdy



mutualismus mezi rostlinou, mykorrhizou, bakteriemi a prvoky se vzajemné dopliuje

o rostlinné zdroje (Bonkowski et al., 2001).

2.3 Zakladni typy mykorrhiznich hub

Na zakladé¢ morfologického charakteru je rozliSovano nékolik typti mykorrhiz
(obréazek 3) (Finlay, 2008).
Endomykorrhizni typ symbiozy

Symbioticka houba pronik4 do vnitiniho prostoru bunék hostitele a zije v ném, aniz

by zptsobovala onemocnéni (Gryndler, et al., 2004, Porras-Alfo et Bayman, 2011).

Arbuskularni mykorrhizni symbioza

Jedné se pravdépodobné o nejrozsifenéjsi, nejuniverzalnéjsi a vyvojoveé nejstarsi typ.
Mezibunééné a vnitrobunééné hyfy, kterymi houba pronikd do primarni kofenové soustavy,
jsou pro tento typ charakteristické. Uvnitf zivych rostlinnych bunék vytvaii bohaté vétvené
vnitrobunééné utvary - arbuskuly. Pfi priniku hyfy houby do buniky hostitele nedochézi
k perforaci cytoplasmatické membrany hostitelské buiiky. Cytoplasma zistava oddélena
od okolniho prostfedi a cytoplasmatickd membrana se pied vétvici se a rostouci hyfou dale

vychlipuje (Finlay, 2008, Gryndler et al., 2004).

Orchideoidni mykorrhizni symbioza

Tato symbioza se vyskytuje u rostlin fadu Orchidales a je charakteristicka zavity hyf
(smotky, pelotony) uvnitt bun¢k hostitele a jeho dvoji kolonizaci. Prvni kolonizace nastava
zahy po vykliceni semene v prvokli¢ek. Druha kolonizace probihd v kofenovych pletivech.
Kolonizovany jsou buiiky kofenové kury, pokozkou houba pouze pronika. Mezi timto typem
symbidzy a parasitismem je velice uzky prechod (Gryndler et al., 2004). Studie DNA vsSak
ukazuji, Ze vé&tSina téchto hub je mykorrhizni, coz vyvratilo pivodni myslenku, Ze se mize
jednat o parazitické houby (Finlay. 2008).

Ve vétsin€é typl mykorrhizni symbiosy jsou houby zavislé na svém hostiteli, jako
autotrofnim organismu, zajiStujicim zdroj uhliku. U orchideji mlze byt zavislost opacna.
Hostitelska rostlina miize byt ze zacatku zcela zavisla na doddvkach uhliku a dusiku z hub.

Takovéto rostliny jsou oznaCovany jako mykoheterotrofni.



Erikoidni mykorrhizni symbioza

Pro rostliny fadu Ericales je charakteristickd pravé tato symbidza, vyznacujici se
smotky (zavity hyf) uvnitt bunck hostitele, k penetraci cytoplasmatické membrany vsak
nedochézi (Finlay. 2008). Kolonizovany jsou ptedev§im bunky kotfenové pokozky a smérem
do hloubky kotenovych pletiv hyf rychle ubyva (Gryndler, et al., 2004).
Ektomykorrhizni typ symbiozy

Houby nepronikaji do vnitiniho prostoru bunék hostitele (Gryndler et al., 2004).
Dochazi k proriistini pouze do mezibunécnych prostor kofenové kiry mezi bunkami
rhizodermis a vngj$i vrstvou primérni kotenové kury. Tyto hyfy jsou oznacovany jako
Hartigova sit’. Splet’ hyf na povrchu kolonizovaného kofene je ozna¢ovéna jako hyfovy plast.
Houbou kolonizovany usek kofene je Casto zdufely a vyrazné se tak odliSuje tvarem
od kofenli nekolonizovanych. Ektomykorrhizni symbidza je zndma vyluéné u dfevin.

(Gryndler et al., 2004, Finlay, 2008).

Hartigova sitka

vezikulus

arbuskulus

<)

ENDOMYKORHIZA
erikoidni

b)

ENDOMYKORHIZA
vezikulo-arbuskularni

Obrazek 3. Morfologie hlavnich typii mykorrhiz (Peskova, 2008)




3 Ektomykorrhiza

Jednd se o rozSifeny typ symbidzy, vyznamny zejména diky tomu, ze se vyviji
u mnoha hospodaisky vyznamnych dievin. ECM symbidza mtze byt zodpovédna za typické
morfologické zmény kotene hostitele (Marschner, 2012). Symbidzy se miize ti€astni vice nez
5000 druhii bazidiomycet a askomycet, avSak pouze zlomek ztohoto poctu lze snadno
kultivovat (Read et. Moreno, 2003).

Ektomykorrhizni symbidza se pravdépodobné vyvinula v pribéhu poslednich 130-180
let hned nékolikrat, studie naznacuji, Ze nejméné 66x a tomu také odpovida riznorodost
zejména biochemickych vlastnosti (Tedersoo et al., 2010, Gryndler et al., 2004). Nejstarsi
bazidiomycety byly pivodné saprotrofni a teprve postupné dochazelo k symbidze
s rostlinami. Je zajimavé, Ze dochazelo i1 k opacnému procesu (ztrat¢ symbiotickych
vlastnosti), coz poukazuje na znacnou nestabilitu, jenz je pravdépodobné jednou

z charakteristickych vlastnosti (Gryndler et al., 2004).

3.1 Zivotni cyklus

Na rozdil od hub, které tvoii arbuskularnimi a erikoidni mykorrhizu se vétSina ECM
hub mnozi sexudln¢ (Tedersoo et al.,, 2010). Vysledkem pohlavniho procesu jsou spory
meiospory. U vieckovytrusnych hub tyto spory oznacovany jako askospory,
u stopkovytrusych se jedna o bazidiospory.

Aby vzniklo mycelium je potfeba vykliceni téchto spor, které v blizkosti kofene
hostitelské rostliny mohou nésledné zacit koloniza¢ni proces, kterému piedchdzi signalizace
mezi hostitelskou rostlinou a symbiotickou houbou. Latky v exudatech, které byly bezpecné
identifikovany jsou pouze dv¢, jednd se o kyselinu abietovou a flavonol rutin. Nésledna
kolonizace kotfene symbiotickou houbou je provdzena hlubokymi zménami hormonalni
rovnovahy rostlinnych pletiv. Ektomykorrhizni houby produkuji rostlinné hormony auxiny
(indolyl-3-octovou kyselinu, IAA), cytokiny, kyselinu abscisovou a etylen. Vlivem zmény
hormonalni rovnovahy kotfenového systému se zacinaji rozvijet kratké postranni kofeny
a odlisSny metabolismus vede ke zmén¢ funkce obranného mechanismu kofene a ten vede
k vyvazenému vztahu mezi obéma partnery. Nekteré metabolity produkované
ektomykorrhiznimi houbami navic G¢inné tlumi obranou reakci rostliny. Bylo prokézéano, ze
hostitelské buitkky mohou samy $tépit polysacharidické elicitory pochazejici od mykorrhiznich
hub a tim vlastné mirnit spousténi vlastni obranné reakce vii¢i témto houbam.

Pti adhezi hyf na povrch kotfene se uplatiiuji fibrilarni struktury — fimbrie.



Hyfy napadaji a prorlstaji kofenovou
Spickou, kterd je jimi rozruSena. Vznika
zarodek hyfového plasté, ktery se dale
§ifi po povrchu kofene. Pfi vzniku
hyfového plasté dochazi k vylucovani
polysacharidovych fibril symbiotickou

houbou, jak bylo pozorovano na ptikladu

Laccaria laccata v ptitomnosti kofene

smrku (Picea abies). Tyto fibrily umoziiuji Obrazek 4 ECM - koFenovy systém (Marschner,
adhezi hyf na povrch kotene, jejich tvorba 2012

mize byt zablokovana inhibitoren transportu auxind, kyselinou 2,3,5-trijjodbenzenovou
(TIBA). V piitomnosti TIBA ektomykorrhiza nevznikne, je zablokovan transport houbou
produkované auxinové latky IAA do kofene, ktery tak nedostane informaci o pfitomnosti
houby a nevznika signal spoustéjici u houby tvorbu zminénych fibril.

Kompaktni hyfovy plast ECM kofenového systému (obrazek 4) predstavuje
mechanickou barieru branici pronikéni pfipadnych patogennich organismil. Pfi formovani
Hartigovy sité se vlivem enzymil produkovanych houbou rozpousti sttedni lamela bunéénych
stén v kotenové kiife a jeji bunky jsou mechanickym tlakem mykorrhizni houby od sebe
oddalovany. V né¢kterych piipadech pozorujeme, Ze hyfy symbiotické houby pronikaji
i dovnitf bunék kotenové klry hostitele. V takovém piipadé hovoiime o ektendomykorrhize,
u niz rostlina dokaze lyzovat vnitrobunééné hyfy. Pokud hostitel nedokaze vnitrobunécné
hyfy lyzovat nebo pokud nema ze symbidzy prospéch, pak takovy utvar oznaCujeme jako
pseudomykorrhiza.

Zivotni cyklus houby se uzavira fruktifikaci, tvorbou plodnic. Samotna plodnice je jen
¢asti organismu houby, jehoZ hlavni ¢ast se v plidé nachazi v podob¢ jemnych hyf a jejich
rhizomorf. Fruktifikace je dosud malo probddanym jevem, zejména pokud se tyce

mechanismd, které se uplatiiuji pii jejim spousténi (Gryndler et al., 2004).

3.2 Struktura a funkce ektomykorrhizniho korene
3.2.1 Nékteré ze zakladnich funkci ektomykorrhizniho korene

Mikroorganismy jsou nezbytné pro tvorbu a biogenezi pldy, udrZzovani urodnosti
a struktury a biogeochemickych procesti, kolob¢h latek a ekosystémové funkce, které jsou

nezbytné pro rust rostlin (Baldrian et Lindahl, 2011). V pfijmu Zivin, v pfenosové kapacité



a celkové schopnosti podporovat rist hostitelské rostliny se mykorrhizni houby mezi sebou
1i§i jak kvantitativné tak kvalitativné (Agerer, 2001). Bylo zjiSténo, ze stupenn funkéni
specifi¢nosti v mykorrhize je vyssi nez se dosud oc¢ekavalo (Finlay, 2008).

Hlavni funkci mycelia ECM hub je transport latek z organickych komplext
a translokace vody (Anderson et al., 2007). N&které¢ druhy maji také zvétravaci potencial,
¢imz umoziuji piistup k nerozpustnym minerdlnim latkdm. Houby hostitelské rostling
dodavaji rozpusténé, organicky vazané ziviny, zejména N, P a stopové prvky (Courty et al.,
2010, Tedersoo et al.,, 2010, Stavros et al., 2012). ECM houby jsou heterotrofni a jsou
obvykle povazovany za zcela zavislé na dodavkach C od svych hostitelskych rostlin (Baldrian
2009), nicméné& pro svij rist, energetiku a bunécnou syntézu mohou ziskdvat C nejen
z fotosyntetizujiciho stromu, ale také zpidy pomoci enzymatického rozkladu organické
hmoty (Courty et al., 2010, Finlay 2008). Autolytické procesy v ECM nebo pfimo atakovani
hostitelské tkdn€ vyuzivaji houby k tniku z umirajiciho kotfene. To umozni hledani nového
hostitele. Schopnost ECM hub produkovat ligninolytické enzymy a celulazy je pomérné slaba
v porovnani se saprotrofnich bazidiomycety. Skute¢né role enzymu rozkladajicich celulozu
neni stale zcela znama (Baldrian 2009).

Houby jsou schopné akumulovat tézké kovy, to je znamo jiz desitky let a zvySuji
toleranci vici tézkym kovim jako Pb, Ni, Zn, As a Cd (Marschner, 2012, Gabriel et al,,
1997). Tézké kovy nabizi silny selekéni tlak, ktery miize vést k vyvoji nebo komunitnimu
posunu smérem k vice specializovanym houbovym genotyptim (Pirttila et al., 2011). Kli¢ova
role akumulace byla pfifazena polysacharidim bunécné stény, na cystein bohatych proteinii a
pigmentli, jako je melanin. Houby kovy akumuluji a chrani tak hostitelskou rostlinu.
Akumulace toxickych prvkl koreluje s koncentraci kovit v piidé. Timto zpiisobem miize
dochazet k zatazeni kovli do potravinového tetézce (Gabriel et al, 1997). Existuje také
fyzickd bariéra v podobé houbového plasté, celkové houbové biomasy, vcetné spor,
extramatrikalniho podhoubi a mrtvé biomasy (Pirttila et al., 2011). Mykorrhizni rostliny jsou
tak Casto odolnéjsi vii¢i pfitomnosti tézkych kovil v piidé nez rostliny nemykorrhizni. Mezi
dalsi funkce hub patii napiiklad ochrana pied patogeny, herbivory a dalSim stresem
zpusobenym chemikaliemi.

V ptirozenych podminkdch je ECM symbidza prospéSnd obéma partnerim.
Rovnovdha miize byt naruSena pii umélych podminkach, kdy je nepfirozené zvySena
koncentrace Zivin v pad¢, které umoznuji jednomu ¢i druhému partnerovi stat se dominantnim

(Tedersoo et al., 2010).



3.2.2 Struktura ektomykorrhizniho korene

Plast ECM (zndzornén na obrazku 3 a také na obrazku 4) nemé velkou kontaktni
plochu s ptidou, aby hyfy vyrazné zvySovaly absorpcni plochu, tedy objem vyuzivané puady
(Agerer 2001, Finlay. 2008). Podhoubi je vSak svou strukturou (tenkd, dlouhd vldkna) vhodné
pro trojrozmérny prizkum pidniho podkladu (Courty et al., 2010).

4 Specifické podminky v rhizosféie

Pojem rhizosféra predstavuje tenkou vrstvu pfiléhajici ke kofeniim rostlin a je
kli¢ovym zdrojem pro ukladéni organickych a mineralnich latek (Balik et al., 2009). V ramci
kontinua rhizosféra vytvafi prechodové pasmo mezi ,,volnou plidou” a povrchem kofene
(Buée et al., 2009). Dochazi v ni k vzajemnému pulsobeni mezi rostlinou a mikroorganismy.
Je zde tedy obrovsky komplex dil¢ich reakei, komunikace probiha v obou smérech. Rostlina
je schopnéd aktivné ovliviiovat slozeni pidy ve svém blizkém okoli. V oblasti radidlni
a podélné ose kofene na urovni rhizosféry jsou charakteristické gradienty koncentraci latek

a dalSich fyzikélnich veli¢in (Balik et al., 2009).

4.1 Rhizosféra a korenové exudaty

V kotenech je v priméru alokovano 30-60 % z Cisté produkce fotosyntézy a z tohoto
mnozstvi je znacnd Cast uvolovdna ve formé organickych sloufenin a oxidu uhli¢itého
do rhizosféry (Balik et al., 2009). Houba ziskavéa az 50 % asimilovaného uhliku, vzhledem
k takovéto vysoké poptavce po sacharidech dochéazi k efektivngjsi fotosyntéze. Aby se
zabranilo parazitismu, rostlina je schopna kontrolovat tok sacharidi do houby (Nehls et al.,
2010). Uvolilovani uhliku kofeny mtiZze byt také nazyvéano rhizodepozice (Balik et al., 2009).
Uvolnény organicky uhlik tvofi, fidi a udrzuje rhizosféru a kontinuum mikrobidlnich
populaci, pro které vytvaii Zivotni prostfedi (Buée et al., 2009).

Cista produkce fotosyntézy je vy$si za piitomnosti mikroorganismi. To viak neni
zpusobeno zvySenim toku exudatl, nybrZ snizenim mnozstvi ¢asti nizkomolekularni frakce
kotenovych exudati, ktera se zpétné absorbuje kotfeny. To alespoit dokazuji nékteré pokusy

(Balik et al., 2009).



4.2 lonty v rhizosfére

Koncentrace ur¢itého iontu v rhizosféfe muze byt nizsi, vyssi nebo stejnd jako je
ve volné plid¢, a to v zavislosti na koncentraci piidniho roztoku volné ptdy, dale rychlosti
pohybu iontu k povrchu kofene a rychlosti pfijmu iontu kofenem samotnym. U nékterych
makroelementil (napf. P, K), kde je jejich obsah v ptidnim roztoku nizky, vzhledem k jejich
vysokému odbéru rostlinami plati, ze v t€sné blizkosti kofenil je koncentrace zpravidla nizsi

nez v zén€ mimo rhizosféru (Balik et al., 2009).

4.3 CO, v rhizosfére

Respirace kofenli a mikrobidlni biomasy je vyznamnym zdrojem CO, v pud¢, ktery
vyznamné ovliviiuje pH plidy. Koncentrace CO; v ptidnim vzduchu je 30 — 100 krat vétsi nez
v atmosféte. V disledku respirace piidnich mikroorganismti a kotfent rostlin nemame piesné
udaje o koncentraci CO; v rhizosféfe. VéEtSina udaji je ve€novéana plynné pidni fazi mimo
rhizosféru. S vyvojem technického vybaveni pro méfeni lze predpokladat zpfesiovani tdaju

o produkci a koncentraci CO, v rhizosféte (Balik et al., 2009).

4.4 pH rhizosféry

Nejdilezitéjsimi Ciniteli indukujici zmény pH rhizosféry jsou nerovnovaha
v rychlostech iontové vymény a tomu odpovidajici rozdily ve vysledném uvolnéném mnoZzstvi
H" a HCOy3, resp. OH, a vyludovani organickych kyselin. Je to piedeviim CO, rozpustény
v pidnim roztoku [H" a (HCOs)], ktery ovliviiuje pH rhizosféry, ponévadz mobilita jak H',
tak (HCOs3) v piidnim roztoku je relativné nizka. V provzdusnénych pidach CO, sam o sob¢
hraje jen malou ulohu v ovliviiovani pH rhizosféry, vzhledem k tomu, Ze rychle difunduje
od kofeni rostlin.

Forma dodani dusiku rostlinam mé vyznamnégj$i vliv na rychlost pfijmu iontd, a tim

také na pH rhizosféry. Amonny iont je obvykle pfijimém rostlinou daleko 1épe nez nitratovy,
dochazi k acidifikaci rhizosféry 1 pfes piitomnost vysSich koncentraci nitrati, zejména pii
vysokém obsahu piidni vody, ktery také soucasné umoziuje diftizi iontd (NHy)".
Na kyselych pidach zvyseni hodnoty pH zplsobené piidavkem dusi¢nani zvySuje piijem
fosforu, pravdépodobné vymeénou (HCOs3) ~ za fosfaty adsorbované na oxidech Zzeleza
a hliniku. Bylo zjiSténo, Ze sniZeni obsahu fosforu v rhizosféfe a vzestup hodnoty pH
rhizosféry spolu tizce souvisi.

Na ptikladu smrku ztepilého (Picea abies) péstovaného v kyselych pidach bylo

ukdzano, ze pH v oblasti kofenové Spicky je vyssi a v subapikdlni oblasti nizsi, a to bez



ohledu na formu dusiku v pidnim roztoku (Balik et al., 2009). Snizeni koncentraci zivin
kationtd a dusi¢nant v pldniho roztoku rhizosféry vyrazné snizuje pH (Wang et al., 2001).
Vyroba protont je jednim z hlavnich mechanismi odpovédnych za mineralni zvétravani
(Calvaruso et al., 2010). Pufracni kapacita zalezi predev§im na pivodnim pH volné pidy a

na obsahu organickych ¢astic. (Balik et al., 2009).

4.5 Rhizosféra a ,,volna pada“

Rhizosférni podminky, které jsou zplisobovany zménami vlivem rostouciho kofene a
dalsich dé&ja, které jeho riist doprovazi, jsou dulezité pro udrzeni mikrobialni komunity. Lisi
se od ,,volné pady*“ a zde je pozorovan vliv rhizosféry (,rhizosphere effect; Buée et al,,
2009). Procesy v rhizosfére, jako je produkce a uvolnéni organickych kyselin, obsazenych
v exudatech, pfispivaji k rozdilim ve vlastnostech mezi rhizosférou (R) a ,,volnou*
(nonrhizosphere- NR) piidou. Vys$si koncentrace organickych kyselin byly pozorovany
v oblasti R ptidach nez v NR puldach, s pfevahou mastnych kyselin, které tedy ptrevazovaly
v obou typech (Tuason et Arocena, 2009, Balik et al., 2009).

ProtoZe ¢innost mikroorganismi je v piidé omezena predevSim uhlikem, tak hustota a
aktivita mikroorganismi v rhizosféfe muze byt az o nckolik fadi vys§i v porovnani
s ,,volnou* piidou. Relativni nartst po¢tu mikroorganismt je vyjadiena jako R / S pomér, kdy
R vyjadfuje mnoZzstvi mikroorganismi na gram v rhizosféfe a S vyjadiuje jejich mnoZzstvi
ve volné pud¢. (Marschner 2012).

Vys$§i mikrobidlni aktivitu v rhizosféte potvrzuje fakt, zZe mnozstvi exudati a
enzymaticka aktivita se snizuje s rostouci vzdalenosti od povrchu kofene. Jednim z enzymt,
které houby produkuyji je alkalicka fosfatasa, jenZ hydrolyzuje fosfor z organickych vazeb. Jeji
aktivita byla vyssi v rhizosféte nez v okolni — ,,volné* pudé. (Balik et al., 2009).

V rhizosféte se vyskytuji také bakterie, predev§im G-negativni bakterie. Je jich o jeden
az dva tady vice nez ve volné ptad¢. Jedna se predevsim o r-stratégy, kterym se daii predevSim
v mistech s dobrou dostupnosti Zivin. To vede k pfedpokladu, ze v rhizosféfe prevladaji
oportunni druhy, které zde maji k dispozici velké mnozstvi zivin. To je zdsadni rozdil
od volné ptidy. V soucasné dobé je obecné uznavano, ze r-stratégové a K-stratégové dominuji
v rhizosféte, ale jsou prostorové oddéleni. K-stratégové se vyskytuji ve starSich kotenovych
¢astech, kde Ziviny jsou jiz vyCerpany (Buée et al., 2009).

Hodnoty pH rhizosféry se mohou lisit od hodnot pH volné pidy az o 2 jednotky a to

v zavislosti na vlastnostech rostliny a pudy, charakteristicka je niz§i hodnota pH v rhizosféte.



Je zde také zvySeny obsah CO, (Balik et al., 2009). To dokazuji naméfené hodnoty pH
v rhizosféte smrku, které jsou vyrazné nizsi nez v hromadné ptidé¢ (Wang et al., 2001).
Rhizosféra je velmi slozité prostfedi, kde témét kazdd zména vyvoldva komplex
fetézovych reakci mezi piidou, kofeny rostlin a ptidnimi mikroorganismy. Proto je velmi tézké
zobecnéni jednotlivych procesti (Balik et al, 2009). Naptiklad i sezonni vliv ma velky
vyznam na dynamiku vymény Zivin predevSim v kyselych ptidach, kde se Ziviny mohou stat
limitujicimi pro rast stromd. Je zajimavé, Ze v obdobi mezi listopadem a tinorem (v porovnani
s obdobim kvéten a srpen) bylo zaznamenano drastické snizeni vymény zakladnich kationth

ve volné pude smrkovych porostii (Collignon et al., 2011).

5 Houby v koFenech dievin

5.1 Mutualisticky vztah

Mnoho druhil dievin v lesnich stanovistich po celém svété se spoléha na mutualistické
a pfedevsim ECM houby, které plni jejich nutricni pozadavky (Anderson el al., 2007)
na oplatku houby ziskéavaji ur€itou ¢ast sacharidi, jedna se tedy o mutualisticky vztah (Courty

et al., 2010).

5.2 Saprotrofni houby - dekompozitori

Saprotrofni houby ziskavaji vyzivu z odumielych organismi (Rosypal et al., 2003).
U saprotrofni houby Phlebiopsis gigantea bylo pozorovano, ze pronikd do epidermalnich
bunck, ale nedochédzi k naruSeni cévnich svazki. Ze strany hostitele doslo k reakci, vznik
reakénich zon a zataZeni plasmalemy kortikdlnich buncék. Nicméné nedochazi ke vzniku
hniloby. Zéasadni rozdil od parazitickych hub (Asiegbu et al., 1996). Saprotrofické houby
slouc¢enin z kofenovych bun¢k. Jimi produkované extraceluldrni hydrolytické enzymy mohou
byt zapojovany do degradace kotfenovych vyméskt a mrtvych kofenovych bunék (Buée et al.,

2009).

5.3 Drevokazné houby

Spadaji pod nejSkodlivéjsi organismy, které nerozkladaji pouze dievo, ale mohou také
infikovat kofeny a tim zptisobit odumirani stromil. Sifeni dfevokaznych hub je podporovano
pfedevSim tfemi hlavnimi negativnimi predispozi¢nimi faktory: suchymi periodami,
poskozovanim stromi pti tézbé a dale zveéri (PeSkova, 2008). Pricinu zvysSené frekvence

poskozeni smrkovych porostl tak nelze hledat v patogenité€ ¢i virulenci houbového patogena,



jako spiSe v predispozici hostitele, kterd je déna piedev§im nedostatkem vody, zvySenou
frekvenci letnich ptisuskd a naslednym poskozenim kotenti (Jankovsky, 2007).

Houby mohou pronikat do rostlinnych pletiv vzniklym poranénim nebo i jinymi
stromy. Ty jsou oznacovany jako primarni parazité¢ (Peskova, 2008). K t€émto dievokaznym
houbam, které napadaji pfedev§im smrk jsou fazeny véaclavky Armillaria spp. a kofenovnik
vrstevnaty (Hetrobasidion annosum). Tyto houby infikuji pfedevsim kofenovy systém
stromu. Zatimco kofenovnik je takika vylu¢né vazan na jehli¢nany, hostitelské spektrum
vaclavek je nesrovnatelné rozsahlejsi.

Nejcast€jSimi hostiteli jsou vSak rostliny s druhotnym tloustnutim stonku a predevsim
dfeviny. Primarné infikuje rovnéz kotenovy systém jedle bélokoré, dubu zimniho, buku
lesniho a dalSich dfevin. Nikdy vSak neni poskozeni téchto dfevin tak vyznamné jako
v ptipad¢ smrku, ktery je Casto péstovan na okraji svého ekologického optima. Ze sekundarné
parazitickych dievokaznych hub, které napadaji rostliny vyrazné poranéné je pivodcem hnédé
hniloby kofeni a bazalni Casti jehlicnanti hnéddk Schweinitziiv (Phaeolus schweinitzii;

Jankovsky, 2007).

6 Houby v rhizosfére smrku ztepilého (Picea abies)

Po roce 1990 umoznil revoluéni vyvoj molekularnich ndstroji pro analyzu
mikroorganismi velky pokrok pti identifikaci ECM hub. Mnoho rodit ECM a dalSich hub
bylo objeveno az na zéklad¢ porovnani sekvenci DNA kotfenovych Spicek a plodnic. Plodnice
mohou slouzit jako indikatory struktury spolecenstva (Tedersoo et al., 2010, Anderson et al.,
2007), avsak fada ECM hub trvalé a nadpadné plodnice nevytvati. V uplynulém desetileti, bylo
pro identifikaci mykorrhiznich hub vyuzity pfedev§im PCR molekularni metody a
sekvenovani DNA (Buée et al., 2009). Piehled hub, asociovanych s kotfeny smrku a udaje
o jejich ekologii z dostupné literatury jsou shrnuty v tabulce, uvedené v ptiloze této prace.

Uspéch interakce smrku s ektomykorrhiznimi houbami se odrazi v dominanci lesnich
ekosystému v severni polokouli. Maji jednak hospodaisky vyznam v produkci dfeva a dale
jsou tyto ekosystémy nezbytné pro snizovéani antropogennich emisi CO* (Nehls et al., 2010).
Z tabulky uvedené v pfiloze vyplyva, Ze druhovd rozmanitost ECM hub, asociovanych
s koteny smrku Picea abies je vysoka. Je vSak nedostatek vhodnych metod, které déavaji

pouze omezené studie ohledné funkéni struktury, roli v ekosystému a biochemickych



vlastnosti. Pravdépodobné pravé funkéni rozmanitost je kli€em k pochopeni roli hub
v ekologickych procesech pudy (Courty et al., 2010).

Tabulka v pfiloze obsahuje celkem 233 druhii hub asociovanych s kotfeny smrku. K druhové
nejpocetnéj$im patii rody Cortinarius a Russula. K dals$im vyznamnym rodim patii
Lactarius, Laccaria, Inocybe, Amanita, Piceirhiza a Piloderma. Jedna se o ektomykorrhizni
druhy, které predstavuji 86% druhii hub, nalezenych na kotfenech smrku. Byly vSak nalezeny
irody, u nichz nékteré druhy maji i saprotrofni vlastnosti - Tricholoma ( T. matsutake) a
Hygrophorus ( H. aurantiaca). Nalezeny rod Mycena, je Cisté saprotrofni. Zastoupeni téchto

dekompozitori je az 12%, parazitické houby zahrnuji pouha 2%.



7 Zavér a vyhledy do diplomové prace

V rhizosféte Picea abies byly detekovany piedev§im ECM symbiotické druhy hub.
Dosavadni vyzkum byl tedy pravdépodobné doposud zaméfen timto smérem. Informace
ohledné€ diverzity a specifické funkce saprotrofnich hub zlistavaji nedostatecné prozkoumany.
Abychom ziskali uceleny pohled na pidu a pidni procesy v ni, je potieba do vyzkumu
zahrnout veskeré mikroorganismy a organismy v pude¢.

Pravé svou diplomovou praci, kterd se bude tykat saprotofnich hub bych rada ptispéla
k tomuto celkovému pohledu. Ve své diplomové praci se hodlam zabyvat popisem
spolecenstva mikroorganismt v zivych ektomykorrhiznich a nemykorrhiznich kotenech a
v odumielych kotenech smrku Picea abies, v rhizosféte a také ,,volné* ptidé. Popis probéhne
na zéklad¢ isolace DNA a jeji analyzy v letnim a zimnim obdobi, které se 1i§i dostupnosti
zivin. Mikroorganismy asociované s koteny jednotlivych typid budou izolovany v ¢istych
kulturdch, jejich geneticky potencial bude testovan na zadklad¢é detekce genti pro enzymy,
rozkladajici organickou hmotu a u kultur budou studovany schopnosti rozkladu organickych
latek a produkce pfislusnych enzymi. Bude sledovana zména spolecenstva mikroorganismil,

zpiisobend odumienim kofene a rozklad biomasy kotene.
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9 Priloha

Piehled hub asociovanych s koieny smrku (Picea abies)
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Guido Bieri, 1999

ECM Amanita rubescens Karlinski et al., 2007, Sennlrlet et
Guido Bieri, 1999

ECM Amanita submembranacea Peter et al., 2001

ECM Amanita spissa Senn-Irlet et Guido Bieri, 1999

ECM Amanita subalpina Senn-Irlet et Guido Bieri, 1999

ECM Amanita umbrinolutea Senn-Irlet et Guido Bieri, 1999

ECM Amphinema byssoides Baier et al., 2006, Geric et al., 2000,
Scattolin et al., 2008, Rudawska et al.,
2006, Korkama et al., 2007, Korkama
et al., 2006

ECM Arcangeliella borzian Ivanov et al., 2005

parazit Armillaria cepistipes Prospero et al., 2004

parazit Armillaria mellea Gramss, 1983

parazit Armillaria ostoyae Prospero et al., 2004

saprotrof Auriscalpium vulgare Ferrisa et al., 2000

saprotrof Baeospora myosura Ferrisa et al., 2000

ECM Boletus bovinus Mejstrik, 1975

ECM Boletus edulis Scattolin et al., 2008, Korkama et al.,
2006

ECM Boletus luteus Mejstrik, 1975

ECM Byssocorticium pulchrum Wallander et al., 2010

saprotrof Calocera pallidospathulata Ferrisa et al., 2000

saprotrof Calocera viscosa Ferrisa et al., 2000

ECM Cantharellus cibarius Senn-Irlet et Guido Bieri, 1999.
Danell et Fries, 1990

ECM Cantharellus tubaeformis Wallander et al., 2010

ECM Cenococcum geophilum Baier et al., 2006

ECM Cenococcum geophilum Qian et al, 1998, Wallander et al.,

2010,Scattolin et al., 2008, Korkama et
al., 2006, Jonssona et al., 2000, Buée
et al.,, 2009, Rudawska et al., 2006,
Erland ., 1999




parazit Ceratocystis polonica Krokene et al., 2012

ECM Clavulina cinerea Ivanov et al., 2005, Buée ert al., 2009,
Peter et al., 2001

saprotrof Clitocybe gibba Peter et al., 2001

saprotrof Collybia butyracea Ludley et al., 2009, Voronina, 2004,
Ferrisa et al., 2000)

ECM Cortinaris glaucopus Senn-Irlet et Guido Bieri, 1999

ECM Cortinarius angelesianus Peter et al., 2001

ECM Cortinarius acutus Senn-Irlet et Guido Bieri, 1999

ECM Cortinarius anomalus Senn-Irlet et Guido Bieri, 1999, Peter
et al., 2001

ECM Cortinarius bataillei Senn-Irlet et Guido Bieri, 1999, Peter
et al., 2001

ECM Cortinarius biformis Wallander et al., 2010

ECM Cortinarius brunneus Senn-Irlet et Guido Bieri, 1999

ECM Cortinarius calochrous Kernaghan, 2001

ECM Cortinarius cinnamomeus Sennlrlet et Guido Bieri, 1999

ECM Cortinarius colus Peter et al., 2001

ECM Cortinarius croceus Sennlrlet et Guido Bieri, 1999

ECM Cortinarius damascenus Peter et al., 2001

ECM Cortinarius decipiens Peter et al., 2001

ECM Cortinarius evernius Peter et al., 2001

ECM Cortinarius flexipes Senn-Irlet et Guido Bieri, 1999

ECM Cortinarius gentilis Peter et al., 2001

ECM Cortinarius gentilis Senn-Irlet et Guido Bieri, 1999

ECM Cortinarius ionosmus Senn-Irlet et Guido Bieri, 1999

ECM Cortinarius jubilarius Peter et al., 2001

ECM Cortinarius latobalteatus Peter et al., 2001

ECM Cortinarius limonius Peter et al., 2001

ECM Cortinarius malicorius Sennlrlet et Guido Bieri, 1999

ECM Cortinarius miniatopus Sennlrlet et Guido Bieri, 1999

ECM Cortinarius obtusus Scattolin et al., 2008

ECM Cortinarius odorifer Scattolin et al., 2008

ECM Cortinarius orellanoides Senn-Irlet et Guido Bieri, 1999

ECM Cortinarius paleaceus Peter et al., 2001, Senn-Irlet et Guido
Bieri, 1999

ECM Cortinarius paleiferus Senn-Irlet et Guido Bieri, 1999, Peter
et al., 2001

ECM Cortinarius parvannulatus Peter et al., 2001

ECM Cortinarius privignus Sennlrlet et Guido Bieri, 1999

ECM Cortinarius pseudocolus Sennlrlet et Guido Bieri, 1999

ECM Cortinarius renidens Senn-Irlet et Guido Bieri, 1999

ECM Cortinarius rubellus Wallander et al., 2010

ECM Cortinarius sanguineus Senn-Irlet et Guido Bieri, 1999

ECM Cortinarius semisanguineus Wallander et al., 2010

ECM Cortinarius spilomeus Sennlrlet et Guido Bieri, 1999, Peter
et al., 2001

ECM Cortinarius subsertipes Peter et al., 2001




ECM Cortinarius subtortus Senn-Irlet et Guido Bieri, 1999

ECM Cortinarius traganus Ivanov et al., 2005

ECM Cortinarius uraceus Peter et al., 2001

ECM Cortinarius venetus Sennlrlet et Guido Bieri, 1999

ECM Cortinarius vibratilis Senn-Irlet et Guido Bieri, 1999

ECM Cortinarius odorifer Scattolin et al., 2008

ECM Cortinarius. semisanguineus Sennlrlet et Guido Bieri, 1999

ECM Craterellus tubaeformis Baier et al., 2006

endofyt Cryptosporiopsis radicicola Ahlich et Sieber, 1996

ECM Elaphomyces granulatus Scattolin et al., 2008

ECM Elaphomyces muricatus Wallander et al., 2010

saprotrof Galerina hypnorum Ferrisa et al., 2000

ECM Gomphidius glutinosus Agerer, 1991

ECM Gomphidius roseus Agerer, 1991

saprotrof Gymnopilus penetrans Ferrisa et al., 2000

ECM Hebeloma crustuliniforme Brunner, 1991, Brunner, 1993,
Rudawska et al., 2006

ECM Hebeloma cylindrosporum Brunner, 1991

ECM Hebeloma edurum Sennlrlet et Guido Bieri, 1999

ECM Hebeloma longicaudum Rudawska et al., 2006

ECM Hebeloma velutipes Scattolin et al., 2008

parazit Heterobasidion annosum Krokene et al., 2012, Bahnweg et al,,
2002

ECM Hydnellum caeruleum Kernaghan, 2001

ECM Hydnellum peckii Agerer, 1993

ECM Hydnotrya bailli Stielow et al., 2010

ECM Hydnum repandum Agere et al., 1996

ECM Hydnum rufescens Agere et al., 1996, Scattolin et al.,
2008

saprotrof Hygrophoropsis aurantiaca Ferrisa et al., 2000

ECM Hygrophorus discoxanthus Senn-Irlet et Guido Bieri, 1999

ECM Hygrophorus olivaceoalbus Wallander et al., 2010, Scattolin et al.,
2008, Senn-Irlet et Guido Bieri, 1999

ECM Hygrophorus piceus Senn-Irlet et Guido Bieri, 1999

ECM Hygrophorus pustulatus Scattolin et al., 2008, Peter et al,
2001, Sennlrlet et Guido Bieri, 1999

ECM Hygrophorus erubescens Senn-Irlet et Guido Bieri, 1999

saprotrof Hypholoma fasciculare Nicolotti et Varese, 1996, Ferrisa et
al., 2000

ECM Chalciporus piperatus Senn-Irlet et Guido Bieri, 1999

ECM Chroogomphus helveticus Scattolin et al., 2008

ECM Inocybe appendiculata Scattolin et al., 2008

ECM Inocybe assimiliata Senn-Irlet et Guido Bieri, 1999

ECM Inocybe geophylla Sennlrlet et Guido Bieri, 1999

ECM Inocybe grammata Peter et al., 2001

ECM Inocybe lacera Repac, 1996

ECM Inocybe lanuginosa Wallander et al., 2010

ECM Inocybe napipes Wallander et al., 2010




ECM Inocybe soluta Korkama et al., 2006

ECM Inocybe stellatospora Wallander et al., 2010

saprotrof Kluyveromyces piceae Weber et al., 1992

ECM Laccaria amethystea Munzenberger et al., 1997, Buée et al.,
2009, Senn Irlet et Guido Bieri, 1999

ECM Laccaria bicolor Koele et Hildebrand, 2008, Mari et al.,
2003, Jentschke, 1999, Nilsson Ola, et
al., 2003

ECM Laccaria laccata Korkama et al.,2006,Marschner et
al., 1995

ECM Laccaria montana Kernaghan, 2001

ECM Laccaria proxima Sennlrlet et Guido Bieri, 1999

ECM Lactarius badiosanguineus Scattolin et al., 2008, Sennlrlet et
Guido Bieri, 1999

ECM Lactarius camphoratus Voronina, 2004

ECM Lactarius deterrimus Scattolin et al., 2008, Senn Irlet et
Guido Bieri, 1999

ECM Lactarius fulvissimus Ivanov et al., 2005

ECM Lactarius hepaticus Ferrisa et al., 2000

ECM Lactarius lignyotus Senn-Irlet et Guido Bieri, 1999,
Kraigher et al., 1995

ECM Lactarius mitissimus Senn-Irlet et Guido Bieri, 1999,
Voronina, 2004, Ivanov et al., 2005

ECM Lactarius necator Wallander et al., 2010

ECM Lactarius nestor Voronina, 2004

ECM Lactarius picinus Sennlrlet et Guido Bieri, 1999,
Scattolin et al., 2008, Kraigher et al.,
1995

ECM Lactarius rufus Nilsson Ola et al., 2003, Karlinski et
al., 2007, Korkama et al., 2006

ECM Lactarius scrobiculatus Scattolin et al., 2008

ECM Lactarius scrobiculatus Senn-Irlet et Guido Bieri, 1999,
Scattolin et al., 2008

ECM Lactarius subdulcis Rineau et al., 2010

ECM Lactarius thejogalus Karlinski et al., 2007

ECM Lactarius deterrimus Scattolin et al., 2008

ECM Lactarius scrobiculatus Scattolin et al., 2008

ECM Leccinum scabrum Karlinski et al., 2007

saprotrof Lepista gilva Peter et al., 2001

saprotrof Lepista inversa Peter et al., 2001

saprotrof Marasmius androsaceus Senn-Irlet et Guido Bieri, 1999,
Holmer et Stenlidl., 1991

saprotrof Micromphale perforans Senn-Irlet et Guido Bieri, 1999

saprotrof Mycena candida Ludley et al., 2009

saprotrof Mycena epipterygia Peter et al., 2001

saprotrof Mycena galericulata Ferrisa et al., 2000

saprotrof Mycena galopus Ludley et al., 2009

saprotrof Mycena galopus Ferrisa et al., 2000

Saprotrof

Mycena rosella

Senn-Irlet et Guido Bieri, 1999




saprotrof

Mycena sanguinolenta

Ferrisa et al., 2000

saprotrof Mpycena vitilis Ferrisa et al., 2000

ECM Myxacium collinitus Senn-Irlet et Guido Bieri, 1999

ECM Paxillus validus Hedh et al., 2009

ECM Paxillus involutus Geric et al., 2000, Hedh et al., 2009,
Ludley et al, 2008, Ivanov et al.,,
2005, Rudawska et al, 2006,
Wallander et al., 2010, Nilsson Ola et
al.,2003, Jentschke, 1999, Marschner
et al., 1995, Bonkowski et al., 2001,
Korkama et al., 2006, Karlinski et al.,
2007

ECM Paxillus obscurosporus Hedh et al., 2009

endofyt Penicillium spinulosum Kattner , 1992

endofyt Phialocephala fortinii Queloz et al., 2005

ECM Phialophora finlandia Rudawska et al.,, 2006, Korkama et
al., 2006, Korkama et al., 2007

saprotrof Phlebiopsis gigantea Asiegbu et al., 1996

ECM Piceirhiz. stagonopleres Scattolin et al., 2008

ECM Piceirhiza gelatinosa Qian et al., 1998

ECM Piceirhiza nigra Scattolin et al.,, 2008, Agerer et al.,
1995, Qian et al., 1998

ECM Piceirhiza oleiferans Scattolin et al., 2008

ECM Piceirhiza spinifera Scattolin et al., 2008

ECM Piceirhiza stagonopleres Scattolin et al., 2008

ECM Piceirhiza. oleiferans Scattolin et al., 2008

ECM Piceizhiza spinifera Scattolin et al., 2008

ECM Piloderma byssinum Wallander et al., 2010

ECM Piloderma croceum Koch et al., 2007, Arocena et al., 2004,
Jonssona et al., 2000, Scattolin et al.,
2008

ECM Piloderma fallax Koch et al., 2007, Wallander et al.,
2010

ECM Piloderma olivaceum Wallander et al., 2010

ECM Piloderma reticulatum Korkama et al., 2006

ECM Piloderma sphaerosporum Wallander et al., 2010

ECM Pisolithus tinctorius Scattolin et al., 2008

saprotrof Postia caesia Peter et al., 2001

ECM Pseudotomentella humicola di Marino et al., 2007

ECM Pseudotomentella larsenii di Marino et al., 2007

ECM Pseudotomentella mucidula Wallander et al., 2010, Korkama et al.,
2007

ECM Pseudotomentella tristis Wallander et al., 2010, Korkama et al.,
2006, di Marino et al., 2007

ECM Ramaria densifolia Scattolin et al., 2008

ECM Ramaria largentii Scattolin et al., 2008

ECM Rozites caperata Ivanov et al., 2005, Peter et al., 2001

ECM Russula acrifolia Scattolin et al., 2008

ECM Russula adulterina Sennlrlet et Guido Bieri, 1999




ECM

Russula aquosa

Wallander et al., 2010

ECM Russula betularum Wallander et al., 2010

ECM Russula decolorans Senn-Irlet et Guido Bieri, 1999

ECM Russula densifolia Wallander et al.,2010,Scattolin et al.,
2008

ECM Russula densifolia Scattolin et al., 2008

ECM Russula emetica Senn-Irlet et Guido Bieri,
1999, Wallander et al., 2010

ECM Russula fellea Senn-Irlet et Guido Bieri, 1999

ECM Russula firmula Senn-Irlet et Guido Bieri, 1999

ECM Russula foetens Karlinski et al.,, 2007, Ivanov et al.,
2005

ECM Russula fuscorubroides Peter et al., 2001

ECM Russula integra Ivanov, 2005, Kernaghan, 2001

ECM Russula laricina Peter et al., 2001

ECM Russula nauseosa Senn-Irlet et Guido Bieri, 1999

ECM Russula nigricans Wallander et al., 2010

ECM Russula ochroleuca Dahne et al., 1995, Qian et al., 1998,
Wallander et al., 2010, Scattolin et al.,
2008, Senn Irlet et Guido Bieri, 1999

ECM Russula ochroleuca Scattolin et al., 2008

ECM Russula olivascens Sennlrlet et Guido Bieri, 1999

ECM Russula olivascens Sennlrlet et Guido Bieri, 1999

ECM Russula paludosa Wallander et al., 2010

ECM Russula postiana Ivanov et al., 2005

ECM Russula queletii. Senn-Irlet et Guido Bieri, 1999

ECM Russula rosea Karlinski et al., 2007

ECM Russula vesca Karlinski et al., 2007

ECM Russula vinicolor Heinonsalo, 2001

ECM Russula xerampelina Scattolin et al., 2008

ECM Sarcodon imbricatus Scattolin et al., 2008

ECM Suillus bovinus Nilsson Ola, et al., 2003, Repac, 1996

ECM Suillus grevillei Karlinski et al., 2007

ECM Suillus variegatus Ivanov et al., 2005

ECM Thelephora palmata Peter et al., 2001

ECM Thelephora terrestris Agerer, 1991, Erland et al, 1999,
Korkama et al., 2006, Korkama et al.,
2006, Korkama et al., 2007, Pennanen
et al., 2005, Rudawska et al., 2006

ECM Tomentella radiosa Wallander et al., 2010

ECM Tomentella sublilacina Wallander et al., 2010

ECM Tomentella terrestris Wallander et al., 2010

ECM Tomentellopsis submollis Wallander et al., 2010, Korkama et al.,
2006

saprotrof Trichaptum abietinum Ferrisa et al., 2000

ECM Tricharina ochroleuca Rudawska et al., 2006

endofyt Trichoderma polysporum Kattner, 1992

endofyt Trichoderma viride Kattner, 1992

ECM Tricholoma atrosquamosum Senn-Irlet et Guido Bieri, 1999




ECM Tricholoma inamoenum Senn-Irlet et Guido Bieri, 1999

saprotrof Tricholoma matsutake Vaario et al. 2011

ECM Tricholoma sulphureum Scattolin et al., 2008

ECM Tricholoma virgatum. Senn-Irlet et Guido Bieri, 1999

ECM Tuber puberulum Scattolin et al., 2008

ECM Tylopilus felleus Erland et al., 1999, Wallander et al,,
2010, Karlinski et al., 2007

ECM Tylospora asterophora Wallander et al., 2010, Korkama et al.,
2007, Korkama et al., 2006

ECM Tylospora fibrillosa Erland et al., 1999, Wallander et al,,
2010, Korkama et al., 2006

ECM Wilcoxina mikolae Rudawska et al., 2006

ECM Xerocomus badius Kottke et al.,1998,Qian et al.,1998,
Wallander et al.,2010, Karlinski et
al.2007

ECM Xerocomus pruinatus Wallander et al., 2010

ECM Xerocomus subtomentosus Karlinski et al., 2007

saprotrof Xylaria hypoxylon Ferrisa et al., 2000
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