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Abstrakt 

Pohlavné rozmnožovanie je nevyhnutnou súčasťou života mnohých vreckatých húb. Na základe toho či 

tvorba plodníc s askospórami vyžaduje dvoch opačne ladených partnerov, sa pritom jednotlivé druhy 

zvyknú deliť na homothalické a heterothalické. Z recentnejších štúdii je však zrejmé, že toto rozdelenie 

pohlavných systémov je výrazne zjednodušené a pod homothalizmom sa skrýva väčšie množstvo 

rozmanitých mechanizmov. Prvá časť bakalárskej práce sa venuje rozmnožovaniu, pohlavným 

systémom a ich evolúcii u vreckatých húb (Ascomycota).  Jadrom práce je následne súhrn doterajších 

poznatkov o pohlavných systémoch húb z radu Pezizales. Postupne sú diskutované známe údaje 

o zástupcoch jednotlivých čeľadí, ktoré sú potom aj sumarizované a zhodnotené vo svetle ich 

fylogenézy a ekológie.  

Kľúčové slová 

Pezizales, Ascomycota, rozmnožovanie, pohlavné systémy, homothalizmus, heterothalizmus, MAT 

gény  

 

 

 

Abstract 

Sexual reproduction is essential part of life for numerous ascomycetes. Based on their requirement for 

opposite partner to produce fruiting bodies with ascospores, fungi can be in general divided into two 

mating systems – homothallism and heterothallism. However, several recent studies suggest that this 

division is clearly simplified and homothallism is an umbrella term for diverse sexual behaviours. First 

part of this thesis is focused on the reproduction, mating systems and their evolution in division 

Ascomycota. The main part summarizes present knowledge about the mating systems of the fungi from 

order Pezizales. Observations about the members of individual families are discussed, summed up and 

reviewed in the light of phylogeny and ecology. 
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1 Úvod 

Vreckaté huby (Ascomycota) sú druhovo najbohatšia skupina húb s veľmi rozmanitými ekologickými 

stratégiami aj morfológiou. Patrí tu množstvo druhov jednobunkových kvasiniek, ako aj široké spektrum 

vláknitých húb. Veľkú časť tvoria napríklad saprofágovia schopní rozkladať organickú hmotu, avšak 

početnými skupinami sú aj mutualisti a paraziti rôznych živočíchov, rastlín či iných eukaryot.  Jednotliví 

zástupcovia sú pritom schopní osídliť rôznorodé a občas aj extrémne ekosystémy, v ktorých mnohokrát 

zohrávajú aj dôležitú rolu (McLaughlin & Spatafora, 2014).  

Askomycéty dosahujú veľkú rozmanitosť zároveň aj v rozmnožovacích stratégiách. Vo všeobecnosti sa 

dá povedať, že u väčšiny druhov sa aspoň do určitej miery vyskytuje pohlavné rozmnožovanie, no 

poznáme aj druhy, ktoré sú takmer výlučne asexuálne (Nieuwenhuis & James, 2016). Podľa toho či pri 

pohlavnom rozmnožovaní môžu spolu splynúť bunky jedného jedinca, alebo sa musia stretnúť dva 

opačne pohlavne ladené jedince, delíme pritom huby na homothalické a heterothalické (Blakeslee, 1904; 

Coppin et al., 1997). Recentné práce ale ukazujú, že pod pojmom homothalizmus sa ukrýva množstvo 

rôznych mechanizmov a pohlavné systémy húb sú omnoho rozmanitejšie a dynamickejšie než by sa 

mohlo zdať (Gioti et al., 2012; Ni et al., 2011; A. M. Wilson et al., 2015) 

Historicky sa veľká časť štúdií homothalizmu a heterothalizmu venovala hubám z radu Pezizales. 

Väčšina predstaviteľov tejto čeľade sa rozmnožuje prevažne pohlavne a pochopenie pohlavných 

systémov je tak dôležité nie len pre lepšie porozumeniu ich reprodukcie a evolúcie, ale hrá zásadnú rolu 

aj pri kultivácií či výskume šírenia mnohých ekonomicky významných zástupcov (Belfiori et al., 2013; 

Du et al., 2017; Andrea Rubini et al., 2011). Cieľom mojej bakalárskej práce je stručne charakterizovať 

rozmnožovanie vreckatých húb, pohlavné systémy a základné metódy používané na ich určenie a 

predovšetkým zhrnúť doterajšie poznatky o homothalizme a heterothalizme u zástupcov radu 

Pezizales.   

 

2 Rozmnožovanie vreckatých húb 

Rozmnožovanie húb je veľmi rôznorodé a len u máloktorej skupiny eukaryot dosahuje podobnej 

rozmanitosti a komplexnosti (Paul S. Dyer, 2008). Nepohlavné rozmnožovanie zabezpečujú 

predovšetkým asexuálne spóry a úlomky hýf. Jedná sa pritom o bunky produkované mitózou, ktoré sú 

tak geneticky zhodné s pôvodným mycéliom. Ich produkcia je obvykle rýchlejšia než v 

prípade askospór, keďže nevyžadujú oplodnenie ani tvorbu špecializovaných plodníc (Billiard et al., 

2012). Striktne asexuálnym druhom ale môžu chýbať výhody plynúce z rekombinácie, a môžu tak 

napríklad trpieť v dôsledku akumulácie delečných mutácií (Muller, 1964). Vreckaté huby sú ale obvykle 

po väčšinu svojho života haploidné, čo má za následok, že selekčný tlak proti škodlivým mutáciám je 
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u nich v porovnaní s prevažne diploidnými organizmami oveľa silnejší  (Orr & Otto, 1994). U mnohých 

z nich môže navyše vďaka parasexuálnemu procesu dochádzať aj k mitotickej rekombinácii 

(Pontecorvo, 1956; Schoustra et al., 2007). Počas tohto procesu totiž dochádza po fúzii vegetatívnych 

buniek k vzniku diploidnej bunky, ktorá sa následne postupne mitoticky delí, v priebehu čoho ale u nej 

môže vzácne dochádzať aj k rekombinácii. Pohlavné rozmnožovanie ale okrem rekombinácie poskytuje 

aj mnohé ďalšie výhody, ako napríklad ochranu pred šírením vírusov a transpozónov (Coenen et al., 

1997; Van Diepeningen et al., 2008, Galagan & Selker, 2004). Askospóry sú navyše aj výrazne 

odolnejšie a dlhovekejšie než spóry asexuálne (Perkins & Turner, 1988; Piit & Christian, 1970), hoci to 

sa môže vzhľadom na veľkú morfologickú variabilitu jednotlivých typov spór u rôznych skupín húb 

pomerne výrazne líšiť. 

Pohlavné rozmnožovanie je u vreckatých húb relatívne konzervované a jeho schéma platí s menšími 

modifikáciami pre väčšinu vláknitých zástupcov (Nieuwenhuis & James, 2016). Začína plazmogamiou, 

pri ktorej dochádza k fúzii samičieho askogónia a samčieho anterídia. Pohlavné orgány môžu byť pritom 

u jednotlivých húb rozdielne diferencované a v niektorých skupinách tak napríklad nájdeme do rôznej 

miery rozlíšený receptívny trichogyn vyrastajúci z askogónia či hýfový obal. Anterídia sú navyše zase 

často nahradené asexuálnymi spórami – spermáciami (Swingle, 1934). Jednotlivé haploidná jadrá 

obvykle ihneď po oplodnení nesplývajú, ale dávajú vzniknúť dikaryotickým hýfam. Na nich potom 

vzniká aj dvojjadrový prekurzor vrecka, proaskus, v ktorom dôjde ku karyogamii a tvorbe diploidnej 

zygoty. Tá sa následne delí meiózou, počas ktorej dochádza ku crossing-overu, a je tak zásadným 

krokom z hľadiska zvyšovania genetického polymorfizmu. Štyri jadrá sa ešte zvyčajne mitoticky 

rozdelia, čím vznikne osem haploidných jadier predstavujúcich základ ôsmich výtrusov.  

Proporcia striktne asexuálnych či naopak sexuálnych druhov je pritom zrejme veľmi nízka. Zdá sa, že 

väčšina húb sa nachádza skôr niekde na kontinuu medzi nimi a vyskytujú sa u nich oba spôsoby 

rozmnožovania, ktoré sú akurát u jednotlivých predstaviteľov rôzne časté (Nieuwenhuis & James, 

2016). 

 

2.1 MAT gény 

Centrálnu rolu pri riadení pohlavného rozmnožovania zastávajú párovacie MAT (mating type) gény 

(Hiscock & Kües, 1999; Kronstad & Staben, 1997). U vreckatých húb sa obvykle nachádza jeden MAT 

lokus s dvoma alelami MAT1-1 a MAT1-2, hoci obzvlášť u niektorých modelových organizmov sa 

stretneme aj s inými označeniami (Turgeon & Yoder, 2000). Vzhľadom na to, že sú ale jednotlivé alely 

sekvenčne výrazne odlišné a je otázne či majú spoločný evolučný pôvod, zvyknú sa obvykle označovať 

ako idiomorfy (Metzenberg & Glass, 1990). Obe pritom kódujú DNA väzobné domény, ktoré pôsobia 

ako transkripčné faktory regulujúce širokú paletu ďalších génov podieľajúcich sa na pohlavnom procese 
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(Herskowitz, 1989; Jacobsen et al., 2002). Kľúčový je predovšetkým gén MAT1-1-1 kódujúci proteín 

s alfa doménou a gén MAT1-2-1 kódujúci proteín s HMG (high mobility group) doménou (Coppin et 

al., 1997). Pre pohlavné rozmnožovanie a jeho iniciáciu je pritom u väčšiny druhov nevyhnutná expresia 

oboch týchto génov (Ni et al., 2011).  

Presná organizácia celého MAT lokusu je však variabilná a u mnohých vreckatých húb môže navyše 

obsahovať aj niektoré ďalšie MAT gény (obrázok 1) (Debuchy & Turgeon, 2006; Palmer et al., 2014). 

U iných oddelení húb, ako aj u najbazálnejšieho pododdelenia askomycétov – Taprinomycotina, môžu 

však MAT gény kódovať aj mierne odlišné typy regulátorov expresie (Martin et al., 2010). 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Obrázok 1: Usporiadanie MAT lokusu u vybraných homothalických a heterothalických zástupcov pododdelenia 

Pezizomycotina. Prevzaté z (Palmer et al. (2014). 

 

2.2 Pohlavné systémy  

U pohlavne sa rozmnožujúcich húb rozlišujeme dva základné pohlavné systémy, homothalizmus 

a heterothalizmus. Zjednodušene platí, že kým druhy homothalické sú schopné oplodniť samé seba, 

heterothalické druhy vyžadujú k pohlavnému rozmnožovaniu druhého partnera s opačným párovacím 

typom (Coppin et al., 1997). Jednotlivé MAT idiomorfy pritom určujú práve príslušnosť ku konkrétnemu 

párovaciemu typu a regulujú okrem iného rozpoznávanie partnerov pomocou systému feromónov 

a  receptorov (obrázok 2) (Herskowitz, 1989; Pöggeler, 2011; Stanton et al., 2010).  
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Obrázok 2: Signalizácia medzi bunkami opačných párovacích typov u kvasinky Saccharomyces cerevisiae. 

Nomenklatúra je u tohto druhu mierne odlišná a párovacie typy sa nazývajú α a a miesto štandardného označenia 

MAT1-1 a MAT1-2. Prevzaté z (Pöggeler, 2011). 

 

2.2.1 Heterothalizmus 

Heterothalizmus a existencia párovacích typov boli u húb popísané už na začiatku 20. storočia 

(Blakeslee, 1904). U ascomycétov bol tento pohlavný systém prvý krát zistený u niektorých zástupcov 

rodov Ascobolus a Neurospora (B. O. Dodge, 1920; B O Dodge, 1927). Vzhľadom na to, že sú u tejto 

skupiny pohlavné typy kódované jedným lokusom s dvoma idiomorfami, hovoríme o bipolárnom 

heterothalizme (Whitehouse, 1949). Heterothalické druhy sa pritom na rozdiel od väčšiny 

homothalických druhov vyznačujú prítomnosťou len jedného z dvojice esenciálnych párovacích génov 

a ich MAT lokus tak obsahuje buď MAT1-1-1 alebo MAT1-2-1 (obrázok 1) (Shiu & Glass, 2000). 

K pohlavnému rozmnožovaniu preto u húb s týmto pohlavným systémom dochádza len v prípade, že 

spolu interagujú jedinci s odlišnými MAT idiomorfami. Príslušníci jednotlivých párovacích typov sa 

však nelíšia v pohlavných orgánoch a obvykle tvoria oba typy gamiet (Gwynne-Vaughan & Williamson, 

1932; Whitehouse, 1949).   

 

2.2.2 Homothalizmus 

Historický pohľad na homothalizmus bol značne zjednodušený a v súčasnosti je jasné, že tento pohlavný 

systém zahŕňa niekoľko odlišných mechanizmov umožňujúcich samooplodnenie (obrázok 3) (A. M. 

Wilson et al., 2015). Najrozšírenejším je primárny homothalizmus, u ktorého sa v rámci jedného jadra 

vyskytujú aj exprimujú oba základné MAT gény (A. M. Wilson et al., 2015). Tie sú pritom obvykle 
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lokalizované spoločne v MAT lokuse, hoci u niektorých druhov sa môžu nachádzať aj oddelene na 

rôznych miestach v genóme (P. S. Dyer et al., 2003; S. H. Yun et al., 1999). 

Ďalším známym systémom je pseudohomothalizmus. Podobne ako je tomu u typických 

heterothalických druhov, aj tu MAT lokus obsahuje spravidla buď gén MAT1-1-1 alebo MAT1-2-1. 

V tomto prípade však vegetatívne bunky a aj výtrusy obsahujú súčasne dve opačne pohlavne ladené 

jadrá (Coppin et al., 1997; B O Dodge, 1927). Pseudohomothalické huby majú najčastejšie vrecká so 

štyrmi veľkými výtrusmi. V nízkej frekvencii sa však u nich vyskytujú aj vrecká s viacerými výtrusmi, 

u ktorých je potom ale časť askospór menšia a jednojadrová (Grognet & Silar, 2015). Vreckaté huby 

s týmto typom pohlavného systému nájdeme napríklad v rodoch Neurospora, Podospora 

a Gelasinospora, hoci aj medzi nimi sa mechanizmy udržiavajúce askospóry v heterokaryotickom stave 

mierne odlišujú (Grognet & Silar, 2015; Raju & Perkins, 1994). 

Niektoré druhy vreckatých húb sú zasa schopné prepínať medzi jednotlivými párovacími typmi (mating 

type switching). Najlepšie je tento systém preskúmaný u kvasinky Saccharomyces cerevisiae, ktorá 

dokáže prostredníctvom génovej konverzie MAT génov z neaktívnych lokusov ľubovoľne prepínať 

medzi párovacími typmi v oboch smeroch (bidirectional mating type switching) (Haber, 1998; Nasmyth 

& Tatchell, 1980). Mierne odlišný systém nájdeme napríklad aj u druhu Hypocrea spinulosa. Jedinci 

jedného párovacieho typu si dokážu zmeniť pohlavné ladenie časti svojich jadier, avšak príslušníci 

druhého párovacieho typu vyžadujú k pohlavnému rozmnožovaniu vždy aj opačne ladeného partnera a 

medzi párovacími typmi prepínať nedokážu (unidirectional mating type switching) (S.-H. Yun et al., 

2017).   

U viacerých skupín bolo dokonca popísané pohlavné rozmnožovanie aj medzi jedincami patriacimi 

k rovnakému párovaciemu typu (unisexual reproduction) (Alby et al., 2009; Lin et al., 2005; Schaefer 

et al., 2007). Tieto huby tak zjavne nevyžadujú expresiu oboch základných MAT génov, ktorá je 

u väčšiny ostatných druhov esenciálna (Roach et al., 2014).  
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Obrázok 3: Rozdielne mechanizmy prejavujúce sa ako homothalizmus u vreckatých húb. Príslušnosť jadier 

k jednotlivým párovacím typom je farebne rozlíšená. Prevzaté z (A. M. Wilson et al., 2015).  
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2.2.3 Evolúcia pohlavných systémov 

Zmeny medzi jednotlivými pohlavnými systémami sú u väčšiny skupín húb relatívne časté a aj v rámci 

jedného rodu či dokonca druhu môžeme nájsť heterothalických aj homothalických zástupcov (obrázok 

4) (Chilvers et al. 2014; Inderbitzin et al. 2006; Kostriken et al. 1983; Nygren et al. 2011). To či 

homothalizmus vznikol z heterothalizmu a akým smerom k prechodom medzi týmito stratégiami môže 

dochádzať, bolo ale dlhú dobu predmetom diskusií (Lin & Heitman, 2007; Nauta & Hoekstra, 1992; 

Nygren et al., 2011). V súčasnosti sa ako pravdepodobnejšia pritom javí možnosť, že homothalizmus 

predstavuje slepú uličku a opakovane sekundárne vzniká z heterothalizmu (Gioti et al., 2012, 2013; 

Inderbitzin et al., 2005). V rode Aspergillus poznáme prípady, kedy zrejme došlo u pôvodne primárne 

homothalického druhu k strate jedného zo základných párovacích génov. Ich MAT lokus už tak 

pripomína skôr heterothalické askomycéty (resp. jednu z MAT idiomorf), avšak zatiaľ u týchto húb 

nebol pozorovaný pohlavný proces a je tak otázne či sú vôbec schopné sa sexuálne rozmnožovať 

(Galagan et al., 2005). Špecifickým prípadom sú aj homothalické huby u ktorých sa vyskytuje mating 

type switching, ako napríklad kvasinka Saccharomyces cerevisiae, ktorá sa pri poruche tohto 

mechanizmu môžu správať ako heterothalická (Kostriken et al., 1983). 

Zásadnú úlohu pri prechode na primárny homothalizmus majú pritom pravdepodobne predovšetkým 

nevyvážený crossing-over a translokácia DNA pomocou transpozónov (Gioti et al., 2012), ktoré 

zabezpečia, že sa v jadre vyskytujú spolu MAT1-1-1 aj MAT1-2-1. Niekedy by však túto zmenu mohol 

sprostredkovať aj horizontálny génový prenos, k čomu zrejme došlo napríklad u rodu Stemphylium 

(Inderbitzin et al., 2005). 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Obrázok 4: Pohlavný systém u zástupcov rodu Neurospora. Upravené z (Nygren et al., 2011).  
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3 Metódy používané na určenie pohlavného systému 

3.1 Kultivačné experimenty  

Medzi klasické metódy používané pri štúdiu pohlavných systémov patrili už od počiatku minulého 

storočia kultivačné experimenty (Blakeslee, 1904; B. O. Dodge, 1920). Typicky pritom vychádzajú 

z faktu, že homothalické druhy sú sa schopné vďaka samooplodneniu pohlavne rozmnožovať a obvykle 

tiež tvoriť plodnice aj v prípade že mycélium pochádza z jedinej spóry (monospórická kultúra). Naproti 

tomu u heterothalických druhov prebehne pohlavný proces iba v prípade, že kultúra pochádza 

z väčšieho množstva výtrusov (polyspórická kultúra) alebo sa im umožní interakcia medzi aspoň dvoma 

monospórickými kultúrami s opačným pohlavným ladením (Blakeslee, 1904; Coppin et al., 1997). 

Sledovanie mycélií a tvorby plodníc dopestovaných z jednotlivých výtrusov odseparovaných napríklad 

mikromanipulátorom tak umožňuje vcelku jednoducho rozlíšiť dva základné pohlavné systémy. Je však 

potrebné brať do úvahy skutočnosť, že niektoré heterothalické môžu tvoriť sterilné plodnice aj za 

prítomnosti iba jedného párovacieho typu (Du et al., 2017) (pozri aj obrázok 9 v kapitole 4.1). 

Táto základná metodika je bez pochýb veľmi užitočná a z technického hľadiska nenáročná, avšak 

neumožňuje už bez ďalších detailnejších experimentov rozpoznať jednotlivé typy homothalizmu (A. M. 

Wilson et al., 2015), čo si všimli už aj Dodge & Seaver (1946). Aspoň pseudohomothalizmus sa dá pri 

bližšom štúdiu rozlíšiť na základe sledovania pohlavného procesu u kultúr pochádzajúcich z rôznych 

typov výtrusov. Malé jednojadrové výtrusy dávajú vzniknúť mycéliu, ktoré sa správa ako heterothalické, 

kdežto mycélium pochádzajúce z početnejších, väčších a najčastejšie dvojjadrových výtrusov, sa správa 

ako homothalické. Indikátorom že sa u danej huby vyskytuje pseudohomothalizmus môže byť pritom 

aj polovičný počet výtrusov vo vrecku v porovnaní s príbuznými druhmi (Coppin et al., 1997; B O 

Dodge, 1927).  

Mnohé druhy vreckatých húb však ešte aj v dnešnej dobe nie je možné kultivovať a veľká časť druhov 

rastúcich na umelom médiu už v kultúre nie je schopná tvoriť plodnice  (McLaughlin & Spatafora, 

2014). Spektrum druhov, u ktorých kultivačné experimenty umožňujú určiť pohlavný systém, je preto 

relatívne obmedzené.    

 

3.2 Analýza MAT génov  

Homothalické a heterothalické druhy sa odlišujú v prítomnosti jednotlivých párovacích génov. 

Na určenie pohlavného systému sa preto dá použiť práve ich analýza. Presné sekvencie MAT génov 

a ich okolia sú však veľmi dynamické a medzi jednotlivými líniami húb len pomerne slabo 

konzervované (obrázok 6) (Chai et al., 2017). To má preto za následok, že pre tieto gény nie je možné 

navrhnúť univerzálne primery, ktoré by fungovali naprieč všetkými skupinami. U väčšiny 
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predstaviteľov pododdelenia Pezizomycotina je ale na návrh PCR primerov možné využiť relatívne 

konzervované gény APN2 a SLA2, susediace obvykle z oboch strán MAT lokusu (Butler, 2007). S ich 

pomocou je potom možné amplifikovať a následne aj osekvenovať tento lokus a na základe jeho 

organizácie určiť pohlavný systém. Vzhľadom na dĺžku MAT lokusu a bežné počiatočné problémy s 

jeho amplifikáciu sa pritom využívajú aj metódy ako primer walking či inverzná PCR. Následne sa už 

zo sekvencie MAT lokusu dajú pre zástupcov daného druhu či rodu navrhnúť aj primery pre špecifickú 

amplifikáciu génov MAT1-1-1 a MAT1-2-1. Pokiaľ je skúmaná huba homothalická, tak by aj u jej 

monospórickej kultúry malo byť možné pomocou PCR amplifikovať oba gény. U heterothalických 

druhov by mal naopak u jednotlivých kmeňov vždy vzniknúť produkt len v jednom prípade (obrázok 

7).  

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Obrázok 6: Alignment aminokyselinových sekvencií génov MAT1-1-1 (a) a MAT1-2-1 (b) naprieč zástupcami 

rôznych skupín vreckatých húb, konzervované pozície sú farebne označené. Prevzaté z (Chai et al., 2017).  
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Obrázok 7: Gélová elektroforéza PCR produktov u 24 monospórických kmeňov heterothalického smrčku 

(Morchella importuna). U vzoriek nanesených na horný gél (a) boli použité primery pre amplifikáciu génu MAT1-

1-1 a u vzoriek na dolnom géle (b) primery pre MAT1-2-1. Prevzaté z (Chai et al., 2017). 

 

V súčasnosti sa dajú študovať aj druhy, u ktorých vopred vôbec nie je známa sekvencia MAT génov ani 

iných génov v ich blízkom okolí. Vďaka technologickému rozvoju sekvenačných metód je totiž možné 

získať sekvenciu celého genómu vrátane MAT lokusu. To následne umožňuje analýzu génov v tomto 

lokuse, ako aj design primerov slúžiacich k rýchlejšiemu spracovaniu väčšieho množstva príbuzných 

kmeňov či druhov pomocou PCR (Chai et al., 2017; Du et al., 2017; Andrea Rubini et al., 2011). 

V kombinácii s analýzou transkripcie pritom táto metóda poskytuje komplexné informácie o štruktúre 

MAT lokusu a expresii jednotlivých párovacích génov (Ferreira et al., 1996; Andrea Rubini et al., 2011; 

Traeger et al., 2013). 

Veľkou výhodou pritom je, že sa dá využiť aj u druhov, ktoré v kultúre vôbec netvoria plodnice. 

Štúdium húb, ktoré nie sú schopné v umelých podmienkach ani rásť, ale môže byť relatívne 

problematické aj v tomto prípade. Podiel jednotlivých párovacích typov na tvorbe plodnice a jej 

sterilných častí sa totiž môže výrazne líšiť aj u blízko príbuzných druhov (Du et al., 2017) a určenie 

presného pohlavného systému môže byť u takýchto húb pomerne komplikované.   

 

3.3 Populačne-genetické analýzy  

Ďalšou skupinou metód používaných na určenie pohlavného systému sú analýzy populačnej štruktúry.  

Jedná sa o zmes rôznych metód, v rámci ktorej sa síce jednotlivé prístupy líšia v množstve, citlivosti a 

type dát ktoré poskytujú, avšak obecne umožňujú sledovať podobné populačné charakteristiky 

(Rafalski, 2002). Tie by sa pritom mali u heterothalických a homothalických druhov relatívne výrazne 

líšiť a ich analýza tak môže napovedať aký pohlavný systém sa u sledovaných húb vyskytuje (Glass & 
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Kuldau, 1992). V minulosti sa najčastejšie používali izozýmová analýza, RFLP (polymorfizmus dĺžky 

restrikčných fragmentov), AFLP (polymorfizmus dĺžky amplifikovaných fragmentov) či RAPD 

(náhodná amplifikácia polymorfnej DNA). V dnešnej dobe sa už ale uprednostňujú skôr SNP 

(jednonukleotidový polymorfizmus) a analýza mikrosatelitov (Rafalski, 2002).  

Samooplodnenie je dominantné u mnohých homothalických húb (Glass & Kuldau, 1992; Zeyl, 2009) a 

podobne ako nepohlavné rozmnožovanie by preto u nich malo viesť aj k produkcii geneticky 

uniformného potomstva. Nízka genetická variabilita sa zvykla preto považovať aj za indikátor 

homothalizmu (Bertault et al., 1998; Cinto et al., 2007), aj štúdia u rodu Ceratocystis napríklad pomocou 

izozýmovej analýzy ukázala, že homothalické druhy vykazujú menšiu variabilitu než príbuzný 

heterothalický druh (Harrington et al., 1996).  Využitie genetickej variability na určenie pohlavného 

systému a spôsobu rozmnožovania viedlo ale v minulosti občas k chybnému výsledku  (Bertault et al., 

1998; Frizzi et al., 2001). Až neskôr sa totiž ukázalo, že aj v prípade niektorých heterothalických húb 

môže byť hladina polymorfizmu v dôsledku špecifickej evolučnej histórie či ekológie veľmi nízka 

(Diana A Dokmetzian et al., 2005; García-Cunchillos et al., 2014; Riccioni et al., 2008) a pri štúdiu 

pohlavných systémov je ju tak potrebné brať s rezervou. 

Zásadný význam pri štúdiu rozmnožovania húb má väzbová nerovnováha (linkage disequilibrium), 

ktorá je ukazovateľom frekvencie rekombinácie (Nieuwenhuis & James, 2016). Analýza tejto 

charakteristiky pritom umožňuje tiež určiť, do akej miery u sledovaného druhu dochádza k outcrossingu 

(rozmnožovaniu medzi nepríbuznými jedincami) (obrázok 5) a mohla by indikovať aj aký pohlavný 

systém sa u sledovanej huby vyskytuje. Heterothalické druhy a obecne druhy s intenzívnym 

outcrossingom, by mali totiž vykazovať v dôsledku častej rekombinácie medzi chromozómami od 

rôznych jedincov výrazne nižšiu mieru väzbovej nerovnováhy (Anderson & Kohn, 1998; Nieuwenhuis 

& James, 2016; Thomson, 1977). Homothalické druhy by mali mať pritom naopak za predpokladu 

dominantného samooplodnenia podobne ako asexuálne druhy výrazne väčší podiel génov vo väzbe. 

U viacerých húb však nemusí homothalizmus vždy nutne viesť k obligátnemu samooplodneniu 

a niektoré štúdie ukázali, že aj u týchto druhov môže dochádzať k intenzívnemu outcrossingu 

(Attanayake et al., 2014; Billiard et al., 2012). Rozmnožovanie medzi nepríbuznými jedincami pritom 

môže byť občas dokonca preferované, keďže v prípade oplodnenia geneticky identickými bunkami huba 

prichádza o veľkú časť výhod plynúcich z pohlavného rozmnožovania (Billiard et al., 2012).  Prípadný 

outcrossing by sa preto u homothalických druhov prejavil aj na znížení väzbovej nerovnováhy a rozdiel 

medzi pohlavnými systémami tak nemusí byť vždy tak markantný (Attanayake et al., 2014).  
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Obrázok 5: Funkcia väzbovej nerovnováhy (r2) na vzdialenosti nukleotidov u desiatich rôznych druhov húb. 

Šípky na ose x označuje vzdialenosť, kedy nadobúda väzbová nerovnová polovičnú hodnotu z absolútneho 

maxima pre daný druh, a mala by byť dobrým indikátorom frekvencie pohlavného rozmnožovania a rekombinácie. 

Najvyššie hodnoty dosahuje u druhov s dominantným asexuálnym rozmnožovaním, naopak najnižšie hodnoty 

majú huby s prevažujúcim outcrossingom. Prevzaté z (Nieuwenhuis & James, 2016).  

 

Výhodou populačných metód je, že umožňujú analyzovať aj nekultivovateľné druhy. Využívajú však 

skôr nepriame indície sledujúce predovšetkým frekvenciu rekombinácie a oucrossingu a nie sú tak 

schopné bez ďalších dát s istotou rozlíšiť medzi jednotlivými procesmi, ktoré ich môžu ovplyvňovať 

podobným spôsobom (Nieuwenhuis & James, 2016). Napriek tomu však populačne-genetické analýzy 

predstavujú veľmi hodnotný zdroj informácií o rozmnožovaní sledovaných organizmov.   

Ako optimálny prístup štúdia pohlavných systémov sa javí pritom kombinácia všetkých typov metód, 

ktorá potom poskytuje detailné informácie o genetickom pozadí pohlavného rozmnožovania daného 

druhu, jeho populačnej štruktúre a umožňuje aj experimentálne sledovať interakcie medzi kmeňmi, 

a prípadné pohlavné rozmnožovanie a tvorbu plodníc. 
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4 Čiaškotvaré (Pezizales) 

Rad čiaškotvaré (Pezizales) patrí do pododdelenia Pezizomycotina, ktoré predstavuje druhovo 

najbohatšiu skupinu vreckatých húb (Ascomycota). Jedná sa o jeden z troch podkmeňov, na ktoré sa 

Ascomycota delia, pričom viaceré molekulárne štúdie ukázali, že sa jedná o monofyletickú líniu 

sesterskú pravým kvasinkám (Saccharomycotina) (Fitzpatrick et al. 2006; Hibbett et al. 2007; James et 

al. 2006; Wang et al. 2009). Pezizales spoločne s radom Orbiliales predstavujú bazálne línie v rámci 

pododdelenia Pezizomycotina, pričom v jednotlivých fylogenetických štúdiách sa tieto dva rady 

striedajú na poste najbazálnejšej skupiny (Gernandt et al., 2001; Schoch et al., 2009; Spatafora et al., 

2006).   

Vrecká zástupcov radu Pezizales sú obvykle zakončené viečkom (lat. operculum), ktoré po otvorení 

umožní vystrelenie výtrusov. Na základe tejto špecifickej apomorfie sa zástupcovia celého radu 

označujú aj ako operkulátne askomycéty. Ich plodnice sú síce tvarovo veľmi rozmanité, no u všetkých 

zástupcov sa jedná o apotécium (miskovitý typ plodnice) alebo niektorú jeho modifikáciu (Pfister, 

2015). Ich veľkosť sa pohybuje od niekoľko desatín milimetra napríklad u rodu Ascodesmis, až po 

takmer dvadsať centimetrov u niektorých predstaviteľov rodu Morchella. U ektomykorhíznych skupín 

sú pritom obzvlášť časté prechody k tvorbe uzavretých podzemných hľuzovitých plodníc, k čomu došlo 

u operkulátnych askomycétov mnoho krát nezávisle na sebe (Læssøe & Hansen, 2007). Tieto druhy už 

potom z pochopiteľných dôvodov strácajú schopnosť aktívne vystreľovať výtrusy, ich vrecká už 

obvykle ani nemajú diferencované viečko a askospóry sa uvoľňujú rozpadom steny vrecka.  

Z ekologického hľadiska rad Pezizales zahŕňa druhy jednak saprotrofické, ale aj parazitické 

a mykorhízne (Pfister, 2015). Množstvo saprotrofov je pritom viazaných na trus či spáleniská, hoci 

určenie presnej trofickej stratégie je u niektorých zástupcov problematické (Hobbie et al., 2001) 

a napríklad aj medzi hubami fruktifikujúcimi na spáleniskách nájdeme ektomykorhízne druhy (Sánchez 

et al., 2014).   

Zástupcovia tohto radu boli od počiatku 20. storočia vďaka relatívne veľkým chromozómom či dobrej 

kultivovateľnosti aj pomerne obľúbenými modelovými organizmami. Štúdie na bryofilnom druhu 

Neottiella rutilans boli významné z hľadiska výskumu meiózy u mitózy počas tvorby výtrusov (Fraser, 

1908; Rossen & Westergaard, 1966), zástupcovia rodov Pyronema a Ascobolus boli zase využívaní pri 

výskume pohlavného procesu a tvorby plodníc (G. Bistis, 1956a; Harper, 1900; Reeves, 1967; Welsford, 

1907). 
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Obrázok 8: Morfologická diverzita plodníc vybraných zástupcov radu Pezizales: kvapka machová (Octospora 

leucoloma) (A), vreckovec ružový (Iodophanus carneus) (B), smrčok hybridný (Mitrophora semilibera) (C), 

Cookeina tricholoma (D), hľuzovka letná (Tuber aestivum) (E), čiaška krátkohlúbiková (Peziza micropus) (F) a 

komôrkovka podvojná (Hydnotrya bailii) (G). Foto: Autor 

 

4.1 Pohlavný systém zástupcov radu Pezizales 

V nasledujúcej časti sú zhrnuté literárne údaje o pohlavnom systéme zástupcov jednotlivých čeľadí 

tohto radu. Vzhľadom na veľkú dynamiku v názvosloví mnohých skupín používam aktuálne platné 

názvy podľa databázy MycoBank (Robert et al., 2005). Príslušnosť rodov k jednotlivým čeľadiam 

vychádza z Wijayawardene et al. (2018). Všetky druhy, u ktorých bol bez väčších pochýb určený 

pohlavný systém, sú následne sumarizované v tabuľke 1. Okrem taxonomickej príslušnosti a 

pohlavného systému pritom vždy uvádzam aj dominantný substrát, použitú metodiku a prácu, v ktorej 

bol pohlavný systém určený.  

V rámci celého radu Pezizales sa v priebehu 20. storočia pri výskume heterothalizmu a homothalizmu 

najväčšia pozornosť venovala rodu Ascobolus z čeľade Ascobolaceae. Príčinou je pravdepodobne 

hlavne krátka generačná doba jeho zástupcov, ich ľahká kultivovateľnosť, ochotná tvorba plodníc 

a veľké výtrusy, s ktorými sa tak dá jednoducho manipulovať. Huby z tejto čeľade sú pritom obvykle 
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viazané na exkrementy a v súčasnosti tu radíme štyri rôzne rody. Ascobolus scatigenus predstavuje 

historicky prvý druh vreckatej huby, u ktorého bol heterothalizmus popísaný (B. O. Dodge, 1920). 

Viaceré neskoršie práce založené na monospórických kultúrach a krížiacich experimentoch pritom 

ukázali, že tento pohlavný systém je v rode Ascobolus dominantný (Betts & Meyer 1939; Bistis 1956b; 

Dokmetzian 1999; Dokmetzian et al. 2004; Dowding 1931; Rizet 1939), hoci v sekciách Ascobolus a 

Dasybolus nájdeme okrem heterothalických zástupcov aj druhy homothalické (Bernard O Dodge & 

Seaver, 1946; Dowding, 1931; Schweizer, 1931; Yu, 1954). To naznačuje, že k zmene medzi týmito 

stratégiami došlo v rámci rodu Ascobolus viackrát nezávisle na sebe. Konkrétne úvahy o počte 

prechodov k homothalizmu by však vzhľadom na absenciu recentnej taxonomickej revízie tejto 

diverzifikovanej skupiny boli skôr špekuláciou. U druhu A. michaudii nebolo možné rozhodnúť 

o príslušnosti k pohlavnému systému, vzhľadom na protichodné výsledky kultivačných experimentov 

rôznych autorov (Diana Ana Dokmetzian, 1999; Paden & Stanlake, 1973). U zástupcov iných rodov 

z tejto čeľade bol homothalizmus preukázaný iba u druhu Saccobolus saccoboloides (Bernard O Dodge 

& Seaver, 1946). Conway (1975a) uvádza, že Thecotheus pelletieri a T. cinereus by mohli byť 

heterothalické, avšak tento predpoklad je založený len na neschopnosti kultúr pochádzajúcich z jedného 

výtrusu vytvoriť plodnice a za dôkaz heterothalizmu sa považovať nedá.  

Väčšina zástupcov čeľade Ascodesmidaceae je viazaná na exkrementy, hoci niektoré druhy môžu 

osídľovať aj povrch pôdy (Pfister, 2015). V súčasnosti sa tu pritom radí 11 menších rodov 

s nenápadnými a často redukovanými plodnicami (Wijayawardene et al., 2018). Brummelen (1981) 

uvádza, že všetky skúmané druhy rodu Ascodesmis sa javia ako homothalické. Pohlavný systém bol 

určený u troch konkrétnych druhov (Obrist 1961; O’Donnell et al. 1976; Swingle 1934), ich identita ale 

vzhľadom na často chybné určenia skúmaných druhov tohto rodu v starších prácach nemusí byť presná 

(Brummelen, 1981; Obrist, 1961). V rode Coprotus bol homothalizmus pomocou monospórických 

kultúr potvrdený u štyroch zástupcov (Gwynne-Vaughan & Williamson, 1934; Kish, 1974; Suárez et 

al., 2006). Bezerra & Kimbrough (1975) v monografii rodu Lasiobolus uvádzajú, že všetci zástupcovia 

sú homothalický a v kultúre tvoria plodnice, avšak s určitosťou bol zatiaľ pohlavný systém určený iba 

u druhu L. ciliatus (Conway, 1975b). U všetkých skúmaných zástupcov tejto čeľade bol teda zatiaľ 

preukázaný iba homothalizmus. Dáta od ostatných rodov síce chýbajú, avšak väčšinou sa jedná iba 

o druhovo chudobné a relatívne zriedkavé skupiny a je možné, že tento pohlavný systém bude v čeľadi 

Ascodesmidacea dominantný.  

Čeľaď Morchellaceae zahŕňa osem rodov tvoriacich veľké nadzemné, ale aj podzemné plodnice 

(Pfister, 2015; Wijayawardene et al., 2018). Väčšina druhov patrí medzi mykorhíznych partnerov 

drevín, hoci niektorí predstavitelia rastú ako saprotrofy na rozkladajúcich sa drevných zvyškoch 

(Dahlstrom et al., 2000; Hobbie et al., 2016; Tedersoo et al., 2010). Najznámejším a kulinársky veľmi 

významným rodom je smrčok (Morchella). Nie je preto prekvapivé, že kultiváciou smrčkov a ich 

pohlavným systémom sa zaoberalo viacero štúdií aj v priebehu 20. storočia (Ower, 1982; Schmidt, 1983; 
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Volk & Leonard, 1990). Už Hervey et al. (1978) pritom na základe sledovania interakcií medzi 

rôznymi monospórickými kultúrami navrhli, že M. esculenta je zrejme heterothalický druh. 

O prítomnosti tohto pohlavného systému u spomínaného druhu, ale aj u druhu M. deliciosa a M. elata, 

napovedajú navyše aj výsledky populačných štúdií (Gessner et al., 1987; Pagliaccia et al., 2011). 

Nespochybniteľný dôkaz o heterothalizme smrčkov priniesli recentné práce (Chai et al., 2017; Du et al., 

2017; Payen, 2015), ktoré na základe analýzy genómových sekvencií a následnou amplifikáciou a 

sekvenáciou MAT génov potvrdili heterothalizmus u desiatich rôznych druhov rodu Morchella a 

aj smrčka hybridného (Mitrophora semilibera). Zároveň pritom zistili, že u väčšiny smrčkov sa na 

tvorbe sterilných častí plodníc podieľa len jeden z párovacích typov a obe MAT idiomorfy sú 

rovnomerne zastúpené iba v hyméniu. Ojedinele sú smrčky dokonca schopné tvoriť sterilné plodnice 

bez vyvinutých vreciek a výtrusov aj za prítomnosti iba jedného z rodičov (obrázok 9) (Du et al., 2017). 

Taxonómia a nomenklatúra je však u tejto skupiny húb ešte stále nevyjasnená a autori mnohé názvy 

dodnes nesprávne používajú na pomenovanie rozdielnych druhov (Richard et al., 2015). Obzvlášť 

u komplikovaného druhu M. conica je tak údaj o heterothalizme potrebné brať s rezervou (Payen, 2015).   

 

 

 

Obrázok 9: Schematické znázornenia troch typov rozmiestnenia párovacích génov v plodniciach a výtrusoch 

smrčkov (Morchella spp.). Plodná časť (hyménium) je vo všeobecnosti tvorená rovnomerne mycéliami s oboma 

MAT idiomorfami. Sterilná časť plodnice je tvorená len mycéliom s jednou idiomorfou (obvykle MAT1-1). 

Výnimkou je prvý typ (I), u ktorého sa v menšej miere na tvorbe sterilnej stopky podieľa aj mycélium s druhou 

idiomorfou. Plodnice tretieho typu (III) sú celé tvorené len mycéliom jedného párovacieho typu, sú sterilné a ich 

vrecká neobsahujú žiadne výtrusy. V prírode je dominantný druhý typ (II). Prevzaté z (Du et al., 2017). 
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Do čeľade Otideaceae sa radí osem rodov s prevažne ektomykorhíznymi zástupcami. Jediným druhom, 

u ktorého je známy pohlavný systém je Warcupia terrestris. Tento pozoruhodný homothalický 

predstaviteľ monotypického rodu Warcupia býva ojedinele izolovaný zo vzoriek pôdy a plodné uzavreté 

plodnice (kleistotécia) je schopný tvoriť aj v monospórickej kultúre (Paden & Cameron, 1972). 

Pezizaceae predstavuje diverzifikovanú čeľaď s 33 rodmi zahŕňajúcimi saprotrofov osídľujúcich 

rozmanité substráty, rovnako ako aj mykorhízne druhy (Pfister, 2015; Wijayawardene et al., 2018). 

Údaje o pohlavnom systéme zástupcov tejto čeľade sú ale iba relatívne vzácne. Homothalizmus bol 

zistený u druhov Iodophanus carneus a I. granulipolaris potvrdili na základe tvorby plodníc 

monospórickými kultúrami (Cinto & Dokmetzian, 2006; Cinto et al., 2007). V neskoršej práci potom 

síce Cinto et al. (2009) uvádzajú tento pohlavný systém už pre celý rod Iodophanus, avšak dané tvrdenie 

nepodporili žiadnym konkrétnym experimentom ani literárnym dokladom. Za homothalický sa dá 

považovať aj Lepidotia hispida, zriedkavý druh špecializovaný na rašelinu.  Pohlavný systém bol aj 

u neho určený kultivačnou metodikou (O’Donnell & Beneke, 1973).  

V rámci celého radu Pezizales je čeľaď Pyronemataceae druhovo najbohatšia a v súčasnosti zahŕňa 

okolo 660 druhov a 47 rodov s rozmanitými trofickými stratégiami (Kirk et al., 2008; Wijayawardene 

et al., 2018). Určením a štúdiom pohlavného systému jej zástupcov sa síce v priebehu 20. storočia 

zaoberalo viacero štúdii, no spravidla sa venovali iba niekoľkým ľahko kultivovateľným saprotrofom 

rastúcim na exkrementoch a spáleniskách. Pyronema omphalodes bola využívaná aj pri štúdiu 

ontogenézy plodníc a pohlavných orgánov askomycétov (I. M. Wilson, 1952). Kultivačné experimenty 

(Gwynne-Vaughan & Williamson, 1931) a neskôr aj analýza sekvencie jej genómu pritom preukázali, 

že sa jedná o primárne homothalický druh, ktorý má súčasne v jednom jadre párovacie gény MAT1-1-1 

aj MAT1-2-1 (Traeger et al., 2013). Homothalizmus bol potvrdený aj u ďalšieho zástupcu tohto rodu P. 

domesticum (Moore, 1963), ale tiež Scutellinia scutellata (Gwynne-Vaughan & Wiliamson, 1933), 

Sphaerosporella brunnea (Sánchez et al., 2014) a Trichophaea abundans (B. O. Dodge, 1922). 

Heterothalizmus bol naopak preukázaný u Coprobia granulata (Gwynne-Vaughan & Williamson, 

1930) a Anthracobia melaloma (Gwynne-Vaughan, 1937). U rodu Anthracobia sú pritom známe aj 

ďalšie druhy s týmto pohlavným systémom, rovnako ako aj druhy homothalické, avšak  ich presná 

identifikácia je problematická a aj morfologicky takmer zhodné zbery z rôznych častí sveta sa môžu 

líšiť v pohlavnom systéme (Larsen, 1975). Zbery radené k druhu A. tristis z Austrálie sú tak napríklad 

heterothalické, kdežto zbery pochádzajúce z USA sú homothalické. Mykorhízny druh Wilcoxia mikolae 

je zjavne taktiež heterothalický, síce tvoril plodnice aj v monospórickej kultúre, avšak na rozdiel od 

polyspórických kultúr boli sterilné a bez výtrusov (Yang & Korf, 1985).   

Čeľaď Rhizinaceae zahŕňa tri rody s parazitickými a saprotrofnými zástupcami (Pfister, 2015; 

Wijayawardene et al., 2018). Rhizina undulata je patogén koreňov ihličnanov, pričom Vasiliaskus pre 

tento druh uvádza ako pohlavný systém homothalizmus. Toto tvrdenie je však založené predovšetkým 
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na jeho schopnosti tvoriť plodnice v monospórickej kultúre. Plodnice ktoré získali však boli sterilné a 

iný doklad homothalizmu či detailnejšie kultivačné experimenty chýbajú. Nedá sa tak vylúčiť ani 

možnosť, že sa v skutočnosti jedná iba o ďalší prípad tvorby sterilných haploidných plodníc jedným 

párovacím typom heterothalického druhu, ako je tomu u viacerých smrčkov (Morchella spp.) (Du et al., 

2017) a zrejme aj u druhu Wilcoxia mikolae (Yang & Korf, 1985).  

V čeľadi Tuberaceae nájdeme sedem výlučne mykorhíznych rodov (Pfister, 2015). Väčšina prác o 

pohlavnom systéme sa podobne ako v čeľadi Morchellaceae zameriava na kulinársky a ekonomicky 

významných zástupcov, v tomto prípade rody hľuzovka (Tuber) a bielohľuzovka (Choiromyces). 

Bertault et al. (1998) na základe nízkeho polymorfizmu mikrosatelitov, vzorov RAPD a absencie 

heterozygotov navrhli, že Tuber melanosporum by mohol byť homothalický druh s dominantným 

samooplodnením. K podobnému záveru neskôr u T. magnatum dospeli aj Frizzi et al. (2001). Novšie 

práce však na základe štúdia väzbovej nerovnováhy odhalili, že u týchto hľuzoviek dochádza 

k rekombinácii a outcrossingu (Paolocci et al., 2006; Riccioni et al., 2008; A. Rubini et al., 2005). 

Pohlavný systém sa pritom u oboch spomínaných druhov a aj u T. aestivum a Choiromyces venosus 

podarilo určiť na základe analýz MAT génov v sekvenciách ich genómov (Payen, 2015; Andrea Rubini 

et al., 2011), ktoré jednoznačne preukázali, že sú heterothalické. Primery navrhnuté na základe 

získaných sekvencii boli následne použité aj na potvrdenie heterothalizmu u štyroch ďalších druhov 

rodu Tuber (Belfiori et al. 2013; Belfiori et al. 2016; Kinoshita et al. 2018). Znížená genetická variabilita 

v časti areálu niektorých  hľuzoviek, ktorá v minulosti viedla k domnienke, že sú homothalické, je 

pritom zrejme iba následok genetického driftu a následnej expanzie z refúgií po poslednej dobe ľadovej 

(García-Cunchillos et al., 2014; Riccioni et al., 2008). Nízka hladina heterozygotnosti sa navyše dá tiež 

jednoducho vysvetliť, keďže plodnice hľuzoviek sú okrem vreciek s výtrusmi z väčšiny tvorené iba 

mycéliom jedného párovacieho typu (Paolocci et al., 2006; Riccioni et al., 2008). 

Zo zástupcov radu Pezizales u ktorých nepoznáme bližšiu taxonomickú príslušnosť (incertae sedis) je 

pohlavný systém známy akurát u druhu Mycoarctium ciliatum. Tento koprofilný askomycét je niekedy 

radený aj do radu Thelebolales a kvôli absencii molekulárnych dát a výrazne redukovaným plodniciam 

ho zatiaľ nie je možné presnejšie zaradiť. Na základe štúdia monospórických kultúr je ale zrejmé, že sa 

jedná o homothalický druh (Jain & Morgan-Jones 1973). 

Bližšie informácie o pohlavnom systéme zástupcov zvyšných ôsmych čeľadí radu Pezizales, (menovito 

Caloscyphaceae, Chorioactidaceae, Discinaceae, Glaziellaceae, Helvellaceae, Karstenellaceae, 

Sarcoscyphacae a Sarcosomataceae) chýbajú. To však nie je nijak prekvapivé, vzhľadom na to že 

viaceré z týchto skupín sú druhovo relatívne málopočetné, v kultúre rastú len neochotne a nie sú 

obzvlášť ekonomicky významné (Kirk et al., 2008; Pfister, 2015).  
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Tabuľka 1: Zhrnutie informácií o pohlavnom systéme a ďalších vybraných údajov o zástupcoch radu Pezizales, 

homothalické druhy sú sivo podfarbené a jednotlivé čeľade sú oddelené čiarou. 

Druh Čeľaď  Pohlavný systém Metóda Substrát Citácia 

Ascobolus amoenus  Ascobolaceae heterothalizmus kultivačné experimenty exkrementy Dokmetzian (1999) 

Ascobolus bahiensis  Ascobolaceae heterothalizmus kultivačné experimenty exkrementy Dokmetzian (1999) 

Ascobolus biguttulatus  Ascobolaceae heterothalizmus kultivačné experimenty exkrementy Dokmetzian (1999) 

Ascobolus bisfisii  Ascobolaceae heterothalizmus kultivačné experimenty exkrementy Dokmetzian (1999) 

Ascobolus bonaerensis  Ascobolaceae heterothalizmus kultivačné experimenty exkrementy 
Dokmetzian et al. 

(2004) 

Ascobolus campanensis Ascobolaceae heterothalizmus kultivačné experimenty exkrementy 
Dokmetzian et al. 

(2004) 

Ascobolus carbonarius  Ascobolaceae heterothalizmus kultivačné experimenty spáleniská Betts (1926) 

Ascobolus crenulatus  Ascobolaceae homothalizmus kultivačné experimenty exkrementy Yu (1954) 

Ascobolus ferrugineus  Ascobolaceae heterothalizmus kultivačné experimenty exkrementy Dokmetzian (1999) 

Ascobolus furfuraceus Ascobolaceae heterothalizmus kultivačné experimenty exkrementy Bistis (2004) 

Ascobolus gamundiae  Ascobolaceae heterothalizmus kultivačné experimenty exkrementy Dokmetzian (1999) 

Ascobolus geophilus  Ascobolaceae heterothalizmus kultivačné experimenty pôda Betts & Meyer (1939) 

Ascobolus immersus Ascobolaceae heterothalizmus kultivačné experimenty exkrementy Rizet (1939) 

Ascobolus mancus  Ascobolaceae heterothalizmus kultivačné experimenty exkrementy Dokmetzian (1999) 

Ascobolus scatigenus  Ascobolaceae heterothalizmus kultivačné experimenty exkrementy Dodge (1920) 

Ascobolus stercorarius Ascobolaceae heterothalizmus kultivačné experimenty exkrementy Dowding (1931) 

Ascobolus stictoides Ascobolaceae homothalizmus kultivačné experimenty exkrementy Dokmetzian (1999) 

Ascobolus strobolinus Ascobolaceae homothalizmus kultivačné experimenty exkrementy Schweizer (1931) 

Ascobolus winteri Ascobolaceae homothalizmus kultivačné experimenty exkrementy Yu (1954) 

Saccobolus saccoboloides  Ascobolaceae homothalizmus kultivačné experimenty exkrementy 
Dodge & Seaver 

(1946) 

Ascodesmis macrospora  Ascodesmidaceae homothalizmus kultivačné experimenty exkrementy Obrist (1961) 

Ascodesmis nigricans  Ascodesmidaceae homothalizmus kultivačné experimenty exkrementy O’Donnell et al. (1976) 

Ascodesmis sphaerospora  Ascodesmidaceae homothalizmus kultivačné experimenty exkrementy Swingle (1934) 

Coprotus aurora  Ascodesmidaceae homothalizmus kultivačné experimenty exkrementy 
Gwynne-Vaughan & 

Williamson (1934) 

Coprotus lacteus  Ascodesmidaceae homothalizmus kultivačné experimenty exkrementy Kish (1974) 

Coprotus niveus Ascodesmidaceae homothalizmus kultivačné experimenty exkrementy Suárez et al. (2006) 

Coprotus sexdecimsporus  Ascodesmidaceae homothalizmus kultivačné experimenty exkrementy Suárez et al. (2006) 

Lasiobolus ciliatus  Ascodesmidaceae homothalizmus kultivačné experimenty exkrementy Conway (1975b) 

Mitrophora semilibera  Morchellaceae heterothalizmus sekvenácia MAT génov pôda  Du et al. (2017) 

Morchella dunalii  Morchellaceae heterothalizmus sekvenácia MAT génov pôda Du et al. (2017) 

Morchella eohespera  Morchellaceae heterothalizmus sekvenácia MAT génov pôda Du et al. (2017) 
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Druh Čeľaď  Pohlavný systém Metóda Substrát Citácia 

Morchella eximia Morchellaceae heterothalizmus 
analýza sekvencie 

genómu 

pôda so zbytkami 

dreva 
Du et al. (2017) 

Morchella eximioides   Morchellaceae heterothalizmus sekvenácia MAT génov pôda Du et al. (2017) 

Morchella exuberans  Morchellaceae heterothalizmus sekvenácia MAT génov 
pôda so zbytkami 

dreva 
Du et al. (2017) 

Morchella importuna  Morchellaceae heterothalizmus 
analýza sekvencie 

genómu 

pôda so zbytkami 

dreva 
Chai et al. (2017) 

Morchella pulchella  Morchellaceae heterothalizmus sekvenácia MAT génov pôda Du et al. (2017) 

Morchella purpurascens  Morchellaceae heterothalizmus sekvenácia MAT génov pôda Du et al. (2017) 

Morchella sextelata Morchellaceae heterothalizmus sekvenácia MAT génov 
pôda so zbytkami 

dreva 
Du et al. (2017) 

Morchella tridentina   Morchellaceae heterothalizmus sekvenácia MAT génov pôda  Du et al. (2017) 

Warcupia terrestris Otideaceae homothalizmus kultivačné experimenty pôda 
 Paden & Cameron 

(1972) 

Iodophanus carneus Pezizaceae homothalizmus kultivačné experimenty exkrementy Cinto et al. (2007) 

Iodophanus granulipolaris Pezizaceae homothalizmus kultivačné experimenty exkrementy 
Cinto & Dokmetzian 

(2006) 

Lepidotia hispida  Pezizaceae homothalizmus kultivačné experimenty rašelina 
O’Donnell & Beneke 

(1973) 

Anthracobia melaloma  Pyronemataceae heterothalizmus kultivačné experimenty exkrementy 
Gwynne-Vaughan 

(1937) 

Coprobia granulata Pyronemataceae heterothalizmus kultivačné experimenty exkrementy 
Gwynne-Vaughan & 

Williamson (1930) 

Pyronema domesticum Pyronemataceae homothalizmus kultivačné experimenty spáleniská Moore (1963) 

Pyronema omphalodes Pyronemataceae homothalizmus 

kultivačné experimenty  

a analýza sekvencie 

genómu 

spáleniská 

Gwynne-Vaughan & 

Williamson (1931) 

Traeger et al. (2013) 

Scutellinia scutellata  Pyronemataceae homothalizmus kultivačné experimenty drevo 
Gwynne-Vaughan & 

Wiliamson (1933) 

Sphaerosporella brunnea Pyronemataceae homothalizmus kultivačné experimenty spáleniská  Sánchez et al. (2014) 

Trichophaea abundans Pyronemataceae homothalizmus kultivačné experimenty spáleniská Dodge (1922) 

Wilcoxina mikolae Pyronemataceae heterothalizmus kultivačné experimenty pôda Yang & Korf (1985) 

Choiromyces venosus  Tuberaceae heterothalizmus 
analýza sekvencie 

genómu 
pôda  Payen (2015) 

Tuber aestivum  Tuberaceae heterothalizmus 
analýza sekvencie 

genómu 
pôda  Payen (2015) 

Tuber borchii Tuberaceae heterothalizmus sekvenácia MAT génov pôda  Belfiori et al. (2016) 

Tuber himalayense Tuberaceae heterothalizmus sekvenácia MAT génov pôda  Kinoshita et al. (2018) 

Tuber indicum  Tuberaceae heterothalizmus sekvenácia MAT génov pôda  Belfiori et al. (2013) 

Tuber longispinosum  Tuberaceae heterothalizmus sekvenácia MAT génov pôda  Kinoshita et al. (2018) 

Tuber magnatum  Tuberaceae heterothalizmus 
analýza sekvencie 

genómu 
pôda  Payen (2015) 

Tuber melanosporum  Tuberaceae heterothalizmus 
analýza sekvencie 

genómu 
pôda Rubini et al. (2011) 

Mycoarctium ciliatum Incertae sedis homothalizmus kultivačné experimenty exkrementy 
Jain & Morgan-Jones 

(1973) 
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4.2 Konzervovanosť pohlavného systému 

Pohlavný systém u zástupcov radu Pezizales je teda zatiaľ známy u minimálne 60 druhov patriacich do 

19 rôznych rodov (tabuľka 1). To však predstavuje len malý zlomok známej diverzity tohto radu, kam 

patrí minimálne 1700 druhov a 199 rodov (Kirk et al., 2008). Niektoré z historických zdrojov je tiež 

potrebné brať s rezervou, keďže v nich občas chýba detailný popis kultivačných experimentov a ich 

výsledky mohli byť ovplyvnené aj kontamináciou, na čo už poukázali aj Dodge & Seaver (1946) a 

Dowding (1931). Viaceré z húb sledovaných v starších prácach navyše patria do taxonomicky 

komplikovaných skupín, čo občas viedlo aj k nesprávnemu určeniu a ich presná druhová príslušnosť 

nemusí byť vždy úplne jasná  (Brummelen, 1981; Larsen, 1975).  

U rodov Coprotus, Iodophanus, Lasiobolus a Saccobolus autori v niektorých prácach zovšeobecňujú 

informácie o pohlavnom systéme pre celé rody (Bezerra & Kimbrough, 1975; Cinto et al., 2009, 2007; 

Suárez et al., 2006). Dané tvrdenie už ale konkrétnymi dôkazmi nepodkladajú a zrejme vychádzajú iba 

zo známych údajov od niekoľkých druhoch. Tie však predstavujú len malý zlomok známej diverzity 

týchto húb a podobná generalizácia by preto mohla byť unáhlená. Viaceré štúdie na zástupcoch iných 

skupín totiž ukázali, že k zmenám pohlavného systému môže u vreckatých húb dochádzať pomerne 

rýchlo a často aj u veľmi blízko príbuzných druhov (Gioti et al., 2012; Inderbitzin et al., 2005)  

U väčšiny čeľadí z radu Pezizales bol zatiaľ zistený len jeden pohlavný systém. V rámci tej istej čeľade 

sa síce heterothalizmus aj homothalizmus súčasne vyskytujú len u Ascobolaceae a Pyronemataceae, to 

však vzhľadom na nízky počet študovaných druhov a rodov nie je nijak prekvapivé. Navyše aj v rámci 

tohto radu poznáme rody ako Ascobolus či Anthracobia, kam patria súčasne heterothalické aj 

homothalické druhy (Bernard O Dodge & Seaver, 1946; Diana Ana Dokmetzian, 1999; Larsen, 1975). 

Na základe príbuzenských vzťahov a rozmiestnenia jednotlivých pohlavných systémov u húb z tejto 

skupiny (obrázok 10) je tiež zrejmé, že k prechodu na homothalizmus došlo v rade Pezizales opakovane 

niekoľko krát nezávisle na sebe. V niektorých skupinách s relatívne väčším množstvom skúmaných 

druhov, ako je napríklad Ascodesmidaceae či línia zahŕňajúca Tuberaceae a Morchellaceae, by síce zdá 

sa mohol byť dominantný jeden konkrétny pohlavný systém, avšak aj tu väčšina dát pochádza len 

od predstaviteľov pár vybraných rodov. Interpretáciu pritom sťažuje aj fakt, že u homothalických 

druhov poznáme presný typ pohlavného systému len u Pyronema ompha1lodes (Traeger et al., 2013). 

U ostatných zástupcov boli totiž použité zatiaľ iba základné kultivačné experimenty s monospórickými 

kultúrami, ktoré ale jednotlivé podtypy homothalizmu bez detailnejšieho výskumu nie sú schopné 

jednoducho rozlíšiť (Bernard O Dodge & Seaver, 1946; A. M. Wilson et al., 2015). 
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Obrázok 10: Rekonštrukcia fylogenézy vybraných zástupcov radu Pezizales na základe sekvencií ribozomálnej 

DNA. Pri jednotlivých čeľadiach som dodatočne farebne vyznačil aký pohlavný systém bol doteraz zistený u ich 

zástupcov. Pokiaľ je pohlavný systém známy aj u konkrétnych druhov použitých v tejto analýze, tak sú rovnako 

farebne označené. Pojatie čeľade Pyronemataceae je upravené podľa (Wijayawardene et al., 2018). Niektoré názvy 

som pre prehľadnosť nahradil platnými názvami podľa databázy MycoBank (Robert et al., 2005). Topológia 

stromu prevzatá z (Pfister et al., 2013) 
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4.3 Vzťah pohlavného systému a ekológie  

Ekológia hrá zásadnú rolu v živote húb a rozdiely v trofickej stratégii a substráte, ktorý príslušné druhy 

osídľujú môžu mať preto výrazný vplyv aj na evolúciu rozmnožovania a pohlavných systémov (Ono, 

2002; Rayner, 1994). Veľké množstvo primárne homothalických či pseudohomothalických druhov 

nájdeme pritom medzi vreckatými hubami rastúcimi na exkrementoch (Ames, 1930; Wicklow, 1981).  

Tento substrát predstavuje veľmi špecifický mikrohabitat s nepravidelným, ostrovčekovitým 

rozmiestnením v krajine a len krátkou životnosťou. Niektorí autori preto predpokladajú, že 

homothalizmus by mohol byť adaptáciou na koprofilný spôsob života (Bayman & Collins, 1989; Suárez 

et al., 2006; Wicklow, 1981). Druhy s týmto pohlavným systémov sú sa totiž schopné obvykle na rozdiel 

od heterothalických zástupcov pohlavne rozmnožovať, aj pokiaľ sa na exkrement dostane len jediný 

výtrus, čo by im tak malo umožňovať efektívnejšiu kolonizáciu nových mikrolokalít.  

Medzi koprofilnými zástupcami radu Pezizales, u ktorých poznáme pohlavný systém je homothalizmus 

dominantný a vyskytuje sa u všetkých druhov s výnimkou Coprobia granulata  a časti predstaviteľov 

rodu Ascobolus (tabuľka 1). V prípade tohto rodu je pritom ale dobre známa ochotná tvorba veľkého 

množstva asexuálnych spór, ktoré môžu jednoducho zabezpečiť šírenie oboch párovacích typov aj 

medzi relatívne izolovanými mikrolokalitami (Dowding, 1931). Je navyše zaujímavé, že väčšina 

zvyšných homothalických zástupcov tohto radu je viazaná na spáleniská, ktoré predstavujú podobne 

efemérny a často izolovaný typ substrátu ako exkrementy.   

Bližší vzťah medzi pohlavným systémom a väzbou na exkrementy bol ale zatiaľ u húb detailnejšie 

študovaný len ojedinele. Korelácie medzi homothalizmom a koprofíliou bola medzi predstaviteľmi 

oddelenia Basidiomycota pozorovaná u rodu Coprinus (Bayman & Collins, 1989). U zástupcov radu 

Mucorales z oddelenia Mucoromycota, už však tento vzťah medzi substrátom a pohlavným systémom 

nie je tak očividný a u mnohých koprofilných druhov bol zistený heterothalizmus (Blakeslee, 1904). Je 

ale pravdepodobné, že v prípade tejto skupiny húb nebude selekčný tlak na prechod k homothalizmu 

v dôsledku koprofílie príliš silný. Pohlavné rozmnožovanie nie je totiž pri šírení väčšiny jej zástupcov 

bezpodmienečne nutné a dominantnú úlohu tu zastávajú skôr asexuálne spóry (Hoffmann et al., 2013), 

ktorých produkcia už ale nevyžaduje interakciu opačne pohlavne ladených jedincov ani 

u heterothalických druhov. 

 

4.4 Štruktúra MAT lokusu 

U väčšiny vreckatých húb z pododdelenia Pezizomycotina je štruktúra MAT lokusu relatívne 

konzervovaná. MAT1-1-1 a MAT1-2-1 sú ohraničené génmi APN2 a SLA2 a u niektorých skupín sú 

občas sprevádzané ešte ďalšími MAT génmi (obrázok 1), prípadne niektorými z génov APC5, ATG3, 

cox13 a CWF24 (Debuchy & Turgeon, 2006; Lu et al., 2016; Xu et al., 2016).  
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V prípade predstaviteľov radu Pezizales bola štruktúra MAT lokusu sledovaná len u niekoľkých druhov. 

U smrčku (Morchella importuna) tento lokus obsahuje u oboch idiomorf okrem konzervovanejších 

oblastí tvorených základnými MAT génmi, homológmi APN2 a SLA2 (end4) a cox13, ešte päť odlišných 

génov. V prípade idiomorfy MAT1-1 kóduje navyše ešte ďalšie dva gény, ktoré sa sekvenčne výrazne 

líšia od iných doteraz známych MAT génov (obrázok 12) (Chai et al., 2017).       

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Obrázok 12: Usporiadanie génov v MAT lokuse a jeho okolí u smrčku (Morchella importuna). Odlišnosti medzi 

jednotlivými idiomorfami sú zobrazené v dolnom boxe. Prevzaté z (Chai et al., 2017). 

 

Zložitú štruktúru vykazuje MAT lokus aj u heterothalických hľuzoviek (Tuber spp.). U týchto húb 

obsahuje idiomorfa MAT1-2 niekoľko unikátnych génov a transpozónov, ktorých prítomnosť 

a usporiadanie sa ale líši aj u blízko príbuzných druhov (obrázok 13) (Belfiori et al., 2013). Ich MAT 

lokus pritom na rozdiel od väčšiny vreckatých húb nie je ohraničený génmi APN2 a SLA2, ale výrazne 

odlišnými génmi GSTUMT00001088001 a GSTUMT00001092001 (Rubini et al., 2011).  
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Obrázok 13: Usporiadanie génov v MAT lokuse u Tuber melonosporum a izolátov patriacich zrejme k rôznym 

kryptickým druhom z okruhu Tuber indicum. Časť A znázorňuje idiomorfu MAT1-1 a časť B MAT1-2. Šípky 

predstavujú jednotlivé gény, homologické oblasti sú farebne rozlíšené, sekvenčne podobné oblasti u oboch 

idiomorf sú vyšrafované, biele obdĺžniky predstavujú transpozóny. Prevzaté z (Belfiori et al., 2013). 

 

U homothalického druhu Pyronema omphalodes sa gény MAT1-1-1 a MAT1-2-1 vyskytujú samostatne 

na dvoch rôznych lokusoch v rámci jedného jadra. Aj v tomto prípade sú pritom MAT gény ohraničené 

netypickými a unikátnymi génmi (obrázok 14). Genóm tejto huby síce kóduje aj homológy ANP2 

a SLA2, oba sa však nachádzajú na odlišných miestach relatívne ďaleko od seba a aj jednotlivých 

párovacích génov. Gény susediace s MAT génmi u tohto druhu sa pritom výrazne líšia aj od tých 

popísaných u hľuzoviek (Traeger et al., 2013).  

 

 

 

 

 

 

Obrázok 14: Usporiadanie MAT génov a ich okolia u homothalického druhu Pyronema omphalodes. Časť okolia 

génu MAT1-2-1 je vynechaná, skutočná vzdialenosť od APN2 je približne 10 kb. Prevzaté z (Traeger et al., 2013). 

 

Zástupcovia radu Pezizales tak vykazujú veľkú variabilitu a v porovnaní s inými skupinami 

Pezizomycotina aj viaceré odlišnosti v usporiadaní génov v MAT lokuse. U druhu Ascobolus immersus 

dokonca zatiaľ v sekvencii genómu nebolo možné identifikovať ani homológy MAT génov (Payen, 

2015). Zostáva však otázkou, či sú tieto rozdiely spôsobené bazálnym postavením radu v rámci celého 

pododdelenia, alebo iba rýchlejšou mutačnou rýchlosťou a akumuláciou transpozónov.  
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5 Záver  

Evolúcia rozmnožovanie je u húb veľmi dynamická, pričom ani u predstaviteľov radu Pezizales tomu 

nie je inak. Väčšina známych druhov tejto skupiny sa rozmnožuje najmä pohlavne a spomedzi známych 

pohlavných systémov boli u nich zatiaľ dokázané primárny homothalizmus a heterothalizmus. Celkovo 

sa mi pritom podarilo dohľadať preukazné informácie o pohlavnom systému pre 60 druhov. Na základe 

fylogenetickej pozície príslušníkov jednotlivých systémov je navyše zrejmé, že k prechodu na 

homothalizmus došlo v tomto rade niekoľko krát nezávisle na sebe. Vzhľadom na známu dynamiku 

pohlavných systémov a len relatívne malý počet bližšie sledovaných druhov však širšie zovšeobecnenie 

pohlavných systémov pre celé rody či čeľade nie je možné.  

Je veľmi pravdepodobné, že vďaka rozvoju sekvenačných metód dôjde v blízkej budúcnosti 

k výraznému urýchleniu výskumu pohlavných systémov. Pribudnú tak zrejme aj informácie od druhov, 

ktoré netvoria plodnice v laboratórnych podmienkach a pomocou kultivačných experimentov tak u nich 

doteraz nebolo možné určiť pohlavný systém. Svedčia o tom pritom už aj nedávne štúdie zaoberajúce 

sa ekonomicky významnými hľuzovkami (Tuber spp.) a smrčkami (Morchella spp.) (Chai et al., 2017; 

Du et al., 2017; Andrea Rubini et al., 2011). Využitie molekulárnych metód navyše umožňuje sledovať 

aj genetické pozadie pohlavného rozmnožovania. Štruktúra MAT lokusu viacerých skúmaných 

zástupcov radu Pezizales je pritom zdá sa unikátna a výrazne odlišná od relatívne konzervovanej schémy 

známej u ostatných skupín z pododdelenia Pezizomycotina.   

Ako potenciálne zaujímavý modelový systém sa javí diverzifikovaný rod Octospora, viazaný na 

rozličné machorasty. Viacerí jeho zástupcovia tvoria variety s vreckami so štyrmi výtrusmi (Benkert, 

1998), ktoré sa navyše od štandardných predstaviteľov s vreckami s ôsmymi výtrusmi líšia aj 

prítomnosťou dvoch jadier v jednotlivých askospórach (Weber, 1992). Tieto charakteristiky tak presne 

zodpovedajú známym pseudohomothalickým druhom a je možné, že predstavujú prvý prípad 

pseudohomothalizmu v rade Pezizales. Práve výskumom tejto skupiny húb a ich pohlavného systému 

by som sa chcel venovať aj v priebehu svojej diplomovej práce. 
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