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Abstrakt:

Mykoheterotrofni rostliny ziskavajici uhlik od hub se vyskytuji po celém svété kromée
Antarktidy. Pres Siroké rozsifeni byvaji tyto rostliny vzacné. Tato prace se zaméfuje na faktory, které
jsou dilezité pro jejich rozsifeni. Vyskytuji se v mistech, kde ziji s nimi asociujici houby. Avsak
mykoheterotrofni rostliny nenalezneme na vSech mistech, kde tyto houby ziji. Charakteristickym
prostifedim pro vyskyt téchto rostlin je vlhky a stinny lesni podrost bez silné konkurence autotrofnich
rostlin. Jejich drobna prachova semena se dobfe §ifi vétrem, vodou nebo ZivoCichy. Stinnd mista
v lesnim podrostu ale mohou mit nedostate¢ny pohyb vzduchu a Sifeni vodou je v podrostu s vrstvou
rostlinného opadu omezené, coz miize prispivat k malému rozsifeni. Misto, kde je semeno schopné
vyrust, musi byt nejen vlhké, stinné a s vhodnou houbou, ale musi mit také vhodné pidni podminky.
Tyto rostliny jsou vdzany predev$im na mista s nizkym obsahem dostupného anorganického dusiku a
fosforu vpude. Je mozné, ze v takovych podminkach potiebuji autotrofni rostliny spolupraci
s mykorhiznimi houbami, a tak je zasobuji dostatkem uhliku, ktery se mize dostat k mykoheterotrofnim
rostlinam. Tyto rostliny je mozné spatfit nad zemi pouze tehdy, kdyz kvetou a plodi, a proto je pro jejich
pozorovani nutné pfijit ve vhodny cas na vhodné misto. Pochopeni vztahi mezi mykoheterotrofnimi

rostlinami, jejich houbami a prostfedim miize ptispét k jejich ochran€ a péstovani.

Klicova slova: Mykoheterotrofni rostliny, arbuskuldrni mykorhizni houby, ektomykorhizni

houby, saprotrofni houby, prachova semena, mineralni latky



Abstract:

Myco-heterotrophic plants acquire carbon from fungi. They are distributed all around the world
except Antarctica. Despite wide distribution these plants are rare. The aim of this review is to find factors
important for their distribution. They can be found only in places where their host fungi occur, but not
at all places where the host fungi grow. Typical environment where we can find these plants are shady
and moist sites in forest understoreys where competition of autotrophic plants is not so high. Their dust
seeds are dispersed by wind, water or animals. However, air movement is usually limited in forest
understoreys and dispersal by water is also limited in a layer of leaf litter, likely restricting distribution
of the plants. Suitable sites apart from being moist, shady and containing host fungi, should also meet
specific soil nutrient requirements. These plants usually occur on soils with low amount of available
inorganic forms of nitrogen and phosphorus. In these environments autotrophic plants likely need
mycorrhizal fungi to obtain nutrients, so they feed them with enough carbon that can be subsequently
transported to myco-heterotrophic plants. Myco-heterotrophic plants can be observed only during
flowering and fruiting so proper timing is necessary for observation. Understanding of interactions
between myco-heterotrophic plants, their fungi and environment may contribute to their protection and

conservation.

Key words: Myco-heterotrophic plants, arbuscular mycorrhiza fungi, ectomycorrhizal fungi,

saprotrophic fungi, dust seed, mineral nutrient
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1. Uvod

Mykorhizni symbioza je mutualisticka, tj. pro oba organismy vzajemné prospesna, interakce
mezi rostlinou a houbou. Pfi tomto typu symbiozy houba asociovand s koteny rostliny zprostiedkovava
rostlin€ mineralni latky a vodu z piidy a rostlina houb¢ na oplatku dodava fotosyntézou fixovany uhlik.
Pres 90 % veskerych rostlinnych druhi vytvari mykorhizni interakce. Mykoheterotrofie je Zivotni
strategie, kdy rostlina vyuziva mykorhizu k ziskavani uhliku a mineralnich latek od hub (Merckx 2013).
Mykoheterotrofni rostliny jsou ty, které ziskavaji uhlik od hub (Leake 1994). Mezi mykoheterotrofnimi
rostlinami nalezneme tfi typy: 1) rostliny, které zjevné postradaji fotosyntézu a vyuzivaji
mykoheterotrofii po cely sviij Zivot (obligatné mykoheterotrofni); 2) rostliny inicialné mykoheterotrofni,
vyuZzivajici mykoheterotrofii pouze v pocatcich svého Zivotniho cyklu a v dospélosti z nich vzniknou
zelené rostliny (Leake 1994; Merckx 2013); 3) rostliny sice mykoheterotrofni po cely Zivot, ale v
kombinaci s autotrofii (Castecné¢ mykoheterotrofni nebo mixotrofni) (Leake 1994; Merckx &

Freudenstein 2010; Merckx 2013).

V této praci se budu zabyvat prevdzné prvnim typem, tedy rostlinami obligatné
mykoheterotrofnimi. Rostlin bez zelenych listh ziskavajicich uhlik od hub po cely zivot, tedy rostlin
obligatné mykoheterotrofnich, je na svété znamo okolo 580 druhti (Jacquemyn & Merckx 2019). Vétsina
znich patii mezi rostliny jednodélozné. Mezi jednod€loznymi se pln€¢ mykoheterotrofni rostliny
vyskytuji v sedmi celedich, a to vstavaCovité (Orchidaceae), hvézdnatkovité (Thismiaceae),
olachanovité (Burmanniaceae), kosatcovité (Iridaceae), Triuridaceae, Corsiaceae a Petrosaviaceae.
Dalsi tii ¢eledi se zcela mykoheterotrofnimi zastupci nalezneme v rostlindch dvoudéloznych, a to ¢eled’
hotcovité (Gentianaceae), viesovcovité (Ericaceae) a vitodovité (Polygalaceae) (Jacquemyn & Merckx
2019). Obligatn¢ mykoheterotrofni je také jeden druh jatrovky Aneura mirabilis (Aneuraceae) a mozna
také nahosemenna rostlina Parasitaxus ustus z ¢eledi nohoplodovité (Podocarpaceae), ktera je bud

zcela mykoheterotrofni nebo holoparasiticka (Merckx et al. 2013a; Jacquemyn & Merckx 2019).

Obligatn¢ mykoheterotrofni rostliny se zpravidla vyskytuji ostriivkovité a bez zjevnych pficin
chybi na fad¢ mist, kterd se pro jejich vyskyt zdaji vhodnd. Cilem mé prace je z dostupnych zdroju

popsat charakteristiku mist, kde se tyto rostliny vyskytuji, a faktory, které tento vyskyt ovliviiuji.

2. RozSireni mykoheterotrofnich rostlin

Vyskyt plné mykoheterotrofnich rostlin lze dobfe rozdélit podle typu mykorhizy na
arbuskularné mykorhizni rostliny, které se vyskytuji pfevazné v tropickych oblastech a ektomykorhizni
druhy ptrevladajici v oblastech mirného pasu (Obrazek 1). Arbuskularné mykorhizni rostliny se ¢asto
vyskytuji ve stalezelenych listnatych lesich, zatimco ektomykorhizni rostliny se zde objevuji velmi
vzacng, a naopak preferuji jehlicnaté stalezelené lesy, opadavé listnaté lesy, smiSené lesy a lesy

s kfovinnou vegetaci (Gomes et al. 2019a).



Tento rozdil v rozsifeni pravdépodobné neni zplsoben riiznym rozsifenim mykorhiznich hub.
Arbuskularné mykorhizni houby nejsou hojné jen v tropech, ale i v lesich mirného pasu. Napftiklad v
USA je vlesich mirného pasma rozlozeni arbuskuldrné mykorhiznich a ektomykorhiznich stromt
v urcitych pomérech rovnomérné (Phillips et al. 2013). Ektomykorhizni houby jsou kromé své casté
pfitomnosti v oblastech mirného pasu také zastoupeny v tropech (Roy et al. 2016; Corrales et al. 2022).
Nicméné celkova Cetnost ektomykorhiznich stromi je na rovniku velmi nizka, smérem od rovniku
stoupd a v tajze tento typ zcela prevazuje. Arbuskularné mykorhizni stromy maji naopak tendence ptesné
opacné, vyrazné prevazuji v tropech a v tajze se témeét nevyskytuji (Steidinger et al. 2019). Lze tedy fici,
ze vyskyt hub dle typu mykorhizy zcela neodrazi zastoupeni typii zcela mykoheterotrofnich rostlin

(Gomes et al. 2019a), ale vyrazné sleduje rozlozeni lesi dle typu mykorhizy.

Arbuskularné mykorhizni houby

B Extomykorhizni houby

Obrazek 1. Rozsireni zcela mykoheterotrofnich rostlin asociovanych s arbuskuldrnimi a
ektomykorhiznimi houbami na sveté ze zaznamit verejnych databazi (prevzato a upraveno podle Gomes et

al. 2019a)

Na jemnéjsi prostorové skale je zajimavy fenomén cCastého vyskytu nékolika druhti zcela
mykoheterotrofnich rostlin na jednom misté. Ve Francouzské Guyané a Brazilii se vyskytuje dva az pét
druhti pIné mykoheterotrofnich rostlin najednou. V Kolumbii se nachazi Sest plné mykoheterotrofnich
zastupcu z Celedi olachanovité (Burmanniaceae) a Triuridaceae na jednom misté v tropickém nizinném
destném lese (Gomes et al. 2019b). Také v Africe se vyskytuje az Sest druhti v oblasti 50x50 m na Mt.
Kupe. Tento fakt miiZze naznacovat existenci urcitych faktori, které obligatné mykoheterotrofni rostliny
obecné preferuji. Existuji vSak i plné mykoheterotrofni rostliny, které se vyskytuji na stanovistich
samostatn¢ bez vyskytu jinych mykoheterotrofii. Z Africkych obligatné mykoheterotrofnich rostlin do
tohoto typu patii Epipogium roseum, Auxopus macranthus, rod Gymnosiphon a rod Oxygyne (Cheek &
Williams 1999). I tyto rostliny se vSak vyskytuji poméme vzacné a na fad¢ zdanlivé vhodnych mist
chybi. V dalsich ¢astech prace se zaméfim na dostupné informace o tom, jaké faktory mohou rozsiteni

obligatné mykoheterotrofnich rostlin v tomto sméru ovliviiovat.



3. Faktory, které ovlivituji rozSifeni mykoheterotrofnich
rostlin

3.1. Mikroklimatické podminky

Vétsina zcela mykoheterotrofnich rostlin se vyskytuje v lesnich podrostech se zapojenym
korunovym patrem zastiflujicim podrost. Zastinéni je zde Casto doprovdzeno hromadénim opadu a
omezuje rozvoj bylinného patra. Typickym ptikladem tohoto typu prostiedi jsou riizné typy tropického
lesa, kde nalezneme fadu mykoheterotrofnich zastupcti celedi hotcovité (Gentianaceae), olachanovité
(Burmaniaceae), vstavacovité (Orchidaceae), Triuridacee, Petrosaviaceae a Corsiaceae (Leake 1994).
Ptedpoklada se, ze mykoheterotrofni rostliny jsou nachylné na kompetici s autotrofnimi rostlinami, nebo
ze vyZzaduji urcité specifické mikroklima vytvarené v zastinénych podminkach lesniho podrostu (Leake
1994; Gomes et al. 2019a). Spolecnym znakem pro roz$ifeni vétSiny plné mykoheterotrofnich rostlin
v tropech a vlhkych oblastech mirného pasu je dostupnost vody (Leake 1994). Pro ptiklad lze uvést, ze
vSechny africké zcela mykoheterotrofni rostliny se az na rod Brachycorythis vyskytuji v nizinném nebo
horském vlhkém stalezeleném lese s ro¢nimi srazkami nad 2000 mm na husté zastinénych mistech
s hlubokym opadem (Cheek & Williams 1999). Vyjimkou je epifyticky vyskyt obligatné
mykoheterotrofnich rostlin Voyria spruceana a Voyria aphylla z ¢eledi hotcovité (Gentianaceae), které
rostou v mechu na kmenech stromil ve vlhkém tropickém nizinném lese v Kolumbii. Zde je epifyticky

vyskyt pravdépodobny i u dalSich zastupcti rodu Voyria s podobnymi semeny (Groenendijk et al. 1997).

Ve stinnych a vlhkych mistech lesti mirného pasu a tajgy nalezneme mykoheterotrofni zastupce
celedi vstavaCovité (Orchidaceae), viesovcovité (Ericaceae) a rod Arachnitis z Celedi Corsiaceae
(Leake 1994). V chladnych vlhkych lesich Japonska se vyskytuje naptiklad zcela mykoheterotrofni
orchidej Yoania japonica (Suetsugu 2018a). Rod Arachnitis je zajimavy tim, Ze roste jak v polovlhkych
az mlznych tropickych horskych a c¢asto opadavych lesich Bolivie, tak také ve stalezelenych a
opadavych lesich, kde je pfevazujicim rodem pabuk (Nothofagus) z Celedi pabukovité (Nothofagaceae)
v mirném klimatu Patagonie. Tato dvé klimaticky odlisna prostfedi spojuji hluboké humézni pady, husty
podrost a vysoka vlhkost ve vegetacnim obdobi. Zajimavé také je, Ze rod Arachnitis byl schopen rist i
v hustych stinnych sekundarnich lesich portstajicich ruiny (zbytky kamennych zdi) vesnice indianského
kmene Inkt v Bolivii, tedy mimo své typické prostiedi v této zemi (Ibisch et al. 1996). Naopak u plné
mykoheterotrofni orchideje Wullschlaegelia calcarata rostouci v podrostu tropického destného lesa
bylo zjisténo, Ze roste vice v oblastech lesa, které nebyly v minulosti clovékem zasazené (Bergman et

al. 2006).

Mezi obligatné mykoheterotrofnimi rostlinami existuji vSak i vyjimky, které se schématu
vlhkych a zastinénych lesnich podminek vymykaji. Naptiklad hnilak smrkovy (Monotropa hypopitis)

z Celedi viesovcovité (Ericaceae) se vyskytuje v otevienych pobieznich dunach Evropy a



severozapadniho pobiezi USA (Leake 1994). Na Falklandskych ostrovech zase nalezneme rod
Arachnitis z Celedi Corsiaceae v pisku mezi kameny na Cape Pembroke (Cribb et al. 1995).
Rhizanthella garneri, podzemni orchidej z jihozapadni Australie, roste v kfovinné vegetaci zdejsiho
mediteranniho klimatu (Bougoure et al. 2008). V Africkych suchych lesich a travnatych porostech
s pfevahou stromt rodu Brachystegia z celedi bobovité (Fabaceae) se vyskytuji mykoherotrofni
orchideje rodu Brachycorythis (Cheek & Williams 1999). V relativné vlhkych lesich Severni Ameriky
vykazovala mista s vy$§im vyskytem orchideje Corallorhiza odontorhiza prekvapivé vyssi mnozstvi
fotosynteticky aktivniho zafeni (McCormick et al. 2009). I kdyz odhlédneme od vySe uvedenych
vyjimek, tak vlhkost a zastinéni nejsou jediné faktory urcujici rozsifeni zcela mykoheterotrofnich
rostlin, protoze na fadé mist se té€sn€¢ u sebe vyskytuji stejné¢ zastinéné a vlhké lokality s plné

mykoheterotrofnimi rostlinami a bez nich.

3.2. Makroklimatické podminky

Existuji prace, které potvrzuji, ze klimatické podminky hraji vyznamnou ulohu pro Gspésny rist
zcela mykoheterotrofnich rostlin. McCormick et al. (2009) zjistili u rostliny Corallorhiza odontorhiza,
ze pocet detekovanych kvétenstvi jako proporce k mnozstvi kvétenstvi, kterd vykvetla v roce minulém
je vyssi v letech, kdy jsou vétsi srazky a je naopak nizsi v letech, kdy je vyssi primérné zimni teplota.
V letech se sus§im obdobim rstu se miize objevit méné rostlin kvtili negativnimu vlivu sucha na hyfy
hub, které rostliny ke svému zivotu nutné potiebuji. Béhem suchych let se rostliny tohoto druhu objevuji
méng, predevsim tam, kde maji ve vlhcich letech hustsi zastoupeni. Mnozstvi kvéti, ze kterych se stanou
plody, se snizuje se zvySujicimi se srazkami béhem zimy minulého roku a zvySujici se teplotou béhem
obdobi ristu. Nekdy se rostliny vyskytuji nahlou¢ené kazdy rok na obdobném misté jako v roce
predchozim, coz je mozné vysvétlit nejen setrvanim rostliny pavodni, ale také asexualnim

rozmnozovanim v podob¢ propaguli a fragmentaci rhizomt (McCormick et al. 2009).

Renny et al. (2017) ukazali, Ze klima ma vliv nejen na rostliny, ale i na s nimi asociujici houby,
a to na prikladu arbuskularné mykorhiznich hub asociujicich s rodem Arachnitis. Diverzita téchto hub
vzrista s ristem prumérné ro¢ni teploty, primérné teploty béhem vlhkého obdobi, prumérné teploty
béhem nejteplejsiho obdobi, a ristem teploty béhem nejchladnéjsiho obdobi. Naopak jejich diverzita
klesa s nartistem srazek v suchém obdobi a vyssim pH pldy (Renny et al. 2017). Mezi jednotlivymi
studiemi je shoda, Ze diivodem variability ektomykorhiznich hub v Evropé je pH pudy a hostitelska
specifita (Van Der Linde et al. 2018). Dale k variabilit¢ téchto hub muaze pfispivat i primérna teplota
vzduchu, pomér dusiku a fosforu v listech rostlin a celkovy spad (throughfall deposition) a pomér dusiku
a drasliku (Van Der Linde et al. 2018). Riiznorodé klimatické podminky na jednotlivych stanovistich
tak ve spojeni s dal$imi faktory umoznuji vys$$i diverzitu hub, jak lze vidét na piikladu rostliny
Arachnitis uniflora (Renny et al. 2017). U inicidlné mykoheterotrofni orchideje Paphilopedium

spicerianum bylo zjisténo, ze mize dochazet ke zménam slozeni houbovych komunit v prib¢hu vihkych



a suchych obdobi (Han et al. 2016). U rostliny Corallorhiza maculata viak k Zadnym sezénnim zmeénam
asociovanych hub nedochézi, coz je mozné vysvétlit vytrvalym oddenkem kolonizovanym houbou, kde
houba kolonizuje pletiva rostliny po jejich vytvoreni (Lee Taylor & Bruns 1999). Nelze tedy vyloucit,
ze by se mohla spolecenstva hub asociujicich s obligdtné¢ mykoheterotrofnimi rostlinami ménit podle

klimatickych podminek.

Také je potfeba zminit, ze kvili pomijivému vyskytu Ize obligatné mykoheterotrofni rostliny
zpravidla najit pouze v obdobi, kdy kvetou nebo plodi (Gomes et al. 2017b). Napiiklad tada
arbuskularné mykoheterotrofnich rostlin v tropech jizni Ameriky kvete po konci obdobi destt, takze i
pro samotné nalezeni rostliny muze byt dilezité nacasovani (Gomes et al. 2017b). Kveteni na konci
vlhkého obdobi a pocatku obdobi sucha je uvadéno i pro Afriku. Vyznam nacasovani pro nalezeni
rostliny lze v Africe ukazat na prikladu orchideje Epipogium roseum, ktera se na zdejSich lokalitach
objevuje v intervalu nékolika let, a kdyZ se objevi, tak vykvete a vytvofi plody béhem tydne nebo jen
nékolika malo dni. Existuji vSak i zcela mykoheterotrofni rostliny jako africky rod Kupea z Celedi

Triuridaceae, které kvetou témért nepretrzité cely rok (Cheek & Williams 1999).

3.1. Stavba semen

Obligatné mykoheterotrofni rostliny maji velice mala, tzv. prachova semena. To miiZze vyrazné
ovliviiovat jejich Sifeni, a tedy nasledné i vyskyt dospélych rostlin. Proto zde nejprve predstavim stavbu
semen zcela mykoheterotrofnich rostlin. Prachovymi semeny jsou nazyvana ta semena, ktera svym
vzhledem pfipominaji prach, tedy semena malych rozmért (Arditti & Ghani 2000). Semena rostlin 1ze
také na zaklade studie 1287 rodu rostlin ptevazné z USA roziadit podle velikosti, tvaru a pozice embrya
v semeni do nékolika kategorii (Martin 1946). Prachova semena lze pritadit k velikostem mikro (délka
vnititku semene bez osemeni mensi nez 0,2 mm s embryem v nediferenciovaném stavu) a trpaslici
(anglicky dwarf) (délka vnittku semene bez osemeni od 0.3 mm do 2 mm podlouhla a ovalna s jen malo
vyvinutymi d€loznimi listky) (Martin 1946; Eriksson & Kainulainen 2011) VétSina plné
mykoheterotrofnich druhii pfitom spada do kategorie nejmensich semen velikosti mikro, kam Martin
(1946) tadil Celedi vstavacovité (Orchidaceae), olachanovité (Burmaniaceae) a nékteré rody dnesni
celedi viesovcovité (Ericaceae) a to rody Pterospora, hnilak (Monotropa), hrusticka (Pyrola) a inicialné

mykoheterotrofni zimolezen (Chimaphila) (Martin 1946; Merckx et al. 2013a).

Tvar prachovych semen se u obligaitn¢ mykoheterotrofnich rostlin pohybuje od oblého,
vejcitého az ovalného u olachanovitych (Burmaniaceae) (Maas-van De Kamer et al. 1986) a Triuridacee
(Maas & Riibsamen 1986) az po nitkovita a vietenovita semena u roda Voyria a Voyriella (Maas &
Ruyters 1986) a Celedi vstavacovité (Orchidaceae) (Arditti & Ghani 2000). Anatomicky se takto mala
semena mohou skladat pouze z embrya v nediferenciovaném stavu skrytého v osemeni, napiiklad u
Celedi vstavacovité (Orchidaceae) a olachanovité (Burmaniaceae) (Martin 1946). U semen s embryem

v nediferenciovaném stavu nedochazi pii dozravani k vyrazné diferenciaci embrya (Merckx et al.



2013Db), tedy embryo vykazuje malou nebo zadnou strukturni polaritu a ve zralém semeni nejsou zadné
stopy déloh (Rasmussen 1995). Vstavacovité (Orchidaceae) maji vétSinou vietenovitd semena, kde je
embryo vyznamné mens$i nez jejich osemeni, které tak vytvaii vnitini prostor vyplnény vzduchem
(Arditti & Ghani 2000). Olachanovité¢ (Burmaniaceae) maji semena vej¢itd az ovalnd (Maas-van De

Kamer et al. 1986).

Dale u nékterych plné mykoheterotrofnich rostlin nalezneme v osemeni krom¢ embrya také
endosperm. Tento piipad je u nékterych rodd ¢eledi viesovcovité (Ericaceae) a to u rodu Pterospora,
hnildk (Monotropa) a hrusticka (Pyrola) (Martin 1946). U hnilaku (Monotropa uniflora) jsou
v semenech s osemenim méficich na délku 0,6-0,8 mm pouze dvé buiiky embrya a 10-14 bunck
endospermu se zasobnimi proteinovymi granuly (Olson 1980). Do kategorie semen s endospermem lze
zafadit také obla az vejCitd semena rostlin Celedi Triuridaceae dlouha az 2,5 mm, s malym
nediferenciovanym embryem a hojné zastoupenym endospermem krytd v osemeni (Maas & Riibsamen
1986). Dale sem patii rod Voyria z ¢eledi hotcovité (Gentianaceae) s vejCitymi nebo nitkovitymi az
vietenovitymi semeny s osemenim, ve kterych se nachézi nediferenciované embryo obklopené jednou
nebo vice fadami bunék endospermu. Endosperm u vSech druhti rodu Voyria je bohaty na aleuronova
zrna. Do Celedi hotfcovité (Gentianaceae) patti také rod Voyriella, kde je embryo vice vyvinuté nez u
rodu Voyria a obklopené dvouvrstevnym endospermem (Maas & Ruyters 1986). Vyjimku z obligatné
mykoheterotrofnich rostlin s nediferenciovanym embryem tvofi rostliny rodu Epirixanthes z Celedi
vitodovité (Polygalaceae), kde se v semenech dlouhych 0,7-0,8 mm nachézi embryo se zakladajicimi
se (incipient) délohami obklopené endospermem (Verkerke 1985). Nejnapadnéjsi vlastnosti semen zcela
mykoheterotrofnich rostlin kromé& malé velikosti a velmi jednoduché stavby je také jejich produkce
ve velkych poctech (Leake 1994). Zdaleka nejvétsi mnoZzstvi semen je zndmo z Celedi vstavacovité
(Orchidaceae). Napriiklad obligatné mykoheterotrofni orchidej Galeola septentrionalis ma v tobolce

vazici 384 mg 16 000 semen vazicich 24 pg (Arditti & Ghani 2000).

3.2. SiFeni semen

Semena plné mykoheterotrofnich rostlin se mohou Sifit nckolika zplsoby: vétrem
(anemochorie), destém (ombrohydrochorie), zvifaty (zoochorie). Predpokladd se, ze Sifeni semen
vétrem je vyhodné ve slunnych otevienych prosttedich, zatimco duznata semena rozsifovana zvitaty se
objevuji u rostlin vyskytujicich se naopak v lesnich prostfedich s hustym podrostem (Givnish et al.
2005). Je tedy zvlastni, ze zcela mykoheterotrofni rostliny maji ¢asto anemochorni semena, i kdyz rostou
v zastinu podrostu. Toto plati naptiklad u rodu Arachnitis z Celedi Corsiaceae, kde jsou drobna semena
dobte adaptovana k Sifeni anemochorii. Tyto rostliny rostou nizko nad zemi v hustém podrostu, s nizkou
rychlosti vétru, tedy v podminkach zna¢né limitujicich Sifeni semen vétrem (Ibisch et al. 1996). Dalsim
takovym piikladem jsou prachova semena vétSiny vstavacovitych (Orchidaceae). Ta maji podlouhly

tvar, jsou vyplnénd vzduchem a schopna delSiho unaseni vétrem na zna¢nou vzdalenost. Cas, po ktery



jsou tato semena unasena, zavisi predevsim na jejich objemu a procentu vnitiniho prostoru vyplnéného
vzduchem (Arditti & Ghani 2000). Podle matematickych modelt vede zvétSeni prostoru vyplnéného
vzduchem k prodlouzeni doby ve vzduchu, ale také ke snizeni primérné dosazené vzdalenosti (Arditti
& Ghani 2000). Zajimavym piikladem Sifeni semen vzduchem u zcela mykoheterotrofnich rostlin je
Gastrodia exilis z Celedi vstavaCovité (Orchidaceae) rostouci v zastinénych lesnich podrostech, kde je
rychlost proudéni vétru nizka. Proto tato rostlina prodluzuje po vykveteni kvétni stopky, ¢imz se snazi
co nejvice vystavit plody proudéni vzduchu (Pedersen et al. 2005). Diky pruznosti téchto dlouhych
kvétnich stopek je mozné dosdhnout uvolnéni semena ze semeniku pomoci vétru s malou rychlosti na
vetsi vzdalenost (Pedersen et al. 2005). Tuto adaptaci k Sifeni semena pravdépodobné najdeme i u
nékterych dalsich vstavacovitych (Orchidaceae), naptiklad Gastrodia confusa, kde kvétni stvoly jsou
dlouhé okolo 10 cm a po odkvétu se prodluzuji az na délku 30 cm (Ogura-Tsujita et al. 2021b). Podobné
prodluzovani stopky po odkveteni je znamé i u nékterych inicialné mykoheterotrofnich rodu ¢eledi
vstavacovité (Orchidaceae), které kvetou nizko nad zemi, jako je naptiklad Corybas (Kuiter & Findlater-
Smith 2017). Dlouhé kvétni stopky maji také nékteré rostliny z rodu Voyria s uprostied pukajicimi plody.
Pro zajimavost, prachova semena nékterych druhti blizkych Voyria aphylla maji drsné osemeni z bun¢k
vyplnénych vzduchem se sitovanym (reticulate) zesilenim a dvéma podlouhlymi vybézky z protazenych
bunék slouzicich k létani. Zrala semena se u téchto rostlin nesiii jednotlivé, ale jsou smichana

s odumielymi vyzivovacimi pletivy, se kterymi tvofi sit’ pro lepsi prenos (Maas & Ruyters 1986).

Nizky pohyb vzduchu v lesnim podrostu, kde se vyskytuji pln€é mykoheterotrofni rostliny, je
popsan i z Afriky, kde vSak jsou predzvesti obdobi dest'ti silné boute s poryvy vétra (Cheek & Williams
1999). Tyto poryvy mohou vynést semena az nad koruny stromil (Cheek & Williams 1999). Toto by
mohlo vysvétlit preruSované rozsifeni zcela mykoheterotrofni orchideje Epipogium roseum od Afriky
pies Asii az po Australii a ostrovy v Pacifiku jako Vanuatu (Cheek & Williams 1999). Vzdusné proudy
mohou také vysvétlit vyskyt epifytickych Voyria spruceana a Voyria aphylla, protoze umozni Sifeni
vzhiru do korun stromi, i kdyz epifyticky vyskyt je také mozné vysvétlit i ndhodnym Sifenim

epizoochorii (Groenendijk et al. 1997).

Sifeni semen vétrem je vSak u nékterych obligitné mykoheterotrofnich rostlin
nepravdépodobné. Napiiklad u australské Thismia rodwayi, protoze tato rostlina kvete a jeji plody
dozravaji na rozhrani ptdy a vrstvy opadu, kde jsou malé pohyby vzduchu, a proto Wapstra et al. (2005)
navrhuji moznost Sifeni té€chto semen vodou. Tito autofi pfedpokladaji, Ze Sifeni semen vodou umoznuje
tok vody na povrchu piidy a skrz rostlinny opad (Wapstra et al. 2005). Stone (1980) navrhuje u této
rostliny moznost Sifeni vystiiknutim semen po dopadu kapky desté (Stone 1980). Rozsifovani semen za
pomoci desté se nazyva ombrohydrochorie (Coelho et al. 2021). Cast rostlin rozsifujicich se
ombrohydrochorii vyuziva k §ifeni semen kinetickou energii padajicich kapek dest¢ (Nakanishi 2002).
Pro tento zpUsob Sifeni maji rostliny organy nesouci semena uzptsobené do tvaru Salku (splash-cup

plants) (Amador et al. 2013), tedy jejich semeniky se oteviraji apikalné a vytvareji Gtvar pfipominajici



Salek na caj (Nakanishi 2002). Na vzdalenost Sifeni ma poté vliv objem kapky, thel kontaktu kapky se
Salkem, pocatecni rychlost kapky pohybujici se v rozmezi 4-10 m s! a vzdalenost mista dopadu kapky
od stfedu §alku (Nakanishi 2002, Amador et al. 2013). Tento tvar semeniki je u rodu Thismia Casty.
Naptiklad Thismia panamensis je bezlista bylina vysokd az 8 cm se semeniky ve tvaru Salku kvetouci
behem obdobi desth od ledna do biezna a plodici na konci tohoto obdobi. Pti simulaci, kdy v laboratofi
bylo kapano postupné vzdy 10 kapek vody (kapky dest€) z aparatury vysoké 1,25 m do otevienych
semeniki se semeny Thismia panamensis. Jedna kapka vody uvolnila mezi 1-8 semeny a byla schopna
je dopravit az do vzdalenosti 129 cm (primérna vzdalenost 44,04+26,58 cm). Tento zplsob Sifeni
odpovida také pozorovanému rozsifeni této rostliny v ptirodé v podobé shlukii, a pokud kapky padaji
z velké vysky jako naptiklad z korun stromt v tropickém lese z vice nez 30 m nad zemi, mize byt
vzdalenost Siteni znac¢né vétsi (Coelho et al. 2021). Protoze se rostliny vyskytuji ve shlucich, je Sifeni
ombrohydrochorii navrhovéano i u australské Thismia rodwayi (Wapstra et al. 2005). Sifeni pomoci desté
navrhuji Maas a Ruyters také pro zastupce rodd Voyria a Voyriella rostouci v tropickych lesich na zemi,
kde je mala pravdépodobnost Sifeni vétrem. Tyto rostliny maji nepukavé (indehiscent) plody, ze kterych
se semena dostanou ven az po jejich rozpadu a dést’ miize semena odplavit pry¢ (Maas & Ruyters 1986).
Nepukavé plody, ze kterych se semena uvolni az po jejich rozpadu, maji také afriéti zastupci roda

Thismia a Oxygyne (Cheek & Williams 1999).

U nékterych obligatné mykoheterotrofnich rostlin bylo pozorované také Siteni semen zivocichy.
Japonské plné mykoheterotrofni rostliny Yoania japonica, Yoania amagiensis z Celedi vstavacovité
(Orchidaceae) a Monotropastrum humile z Celedi viesovcovité (Ericaceae) maji plody v kontaktu se
zemi nebo v jeji blizkosti, coz umoziuje jejich sezrani pozemnimi Zivo€ichy (Suetsugu 2018a, b).
Pozirani plodit Yonia amagiensis a Monotropastrum humile bylo pozorovano u konika Tachycines
elegantissima z fadu rovnoktidli (Orthoptera) a broukid rodu Synuchus z tadu brouci (Coeloptera)
(Suetsugu 2018b). Pozirani plodu Yoania japonica se podafilo zaznamenat u konikQ Tachycines
elegantissima (Obrazek 2) a Paratachycines masaakii z fadu rovnokiidli (Orthoptera) (Suetsugu
2018a). Konici krmenim na plodech téchto rostlin travili primérné 3-6 minut, a néktefi se krmili i na
vice riiznych plodech (Suetsugu 2018a, b). Z méfeni zbylé biomasy po pozirani plod koniky porovnané
s biomasou plodl nesezranych bylo zjisténo, Ze konici jsou vyznamnymi konzumenty téchto ploda
(Suetsugu 2018b). V exkrementech konikl vylouc¢enych béhem pozirani plodi bylo nalezeno primérné
55 neporusenych seminek Yoania japonica, ktera méla zivotnost obdobnou jako semena sebrana ptimo
z plodi rostliny (Suetsugu 2018a). Jeden z konikti druhu Tachycines elegantissima béhem pozirani
rostliny Yoania japonica v exkrementech vyloucil i okolo 50 semen zcela mykoheterotrofni rostliny
Monotropastrum humile coz muze znacit, ze konici pfi pozirani zralych plodi nav§tévuji vice druht
pln€ mykoheterotrofnich rostlin (Suetsugu 2018a, b). Naopak brouci rodu Synuchus Zadna neporusena
semena v exkrementech nevyloucili nejspiSe proto, Ze jsou semenozravi a pfi pozirani plodu rozdrti

semena svymi mandibulami (Suetsugu 2018b). U safraninem barvenych semen Yoania japonica bylo
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pozorovano tlustsi osemeni v pomeéru k velikosti semene nez u prachovych semen vétrem se Siticich
ptibuznych Cremastra appendiculata var. variabilis a Oreorchis patens, coz muze byt adaptace
k prichodu trévici soustavou zivo€ichil. Semena Yoania japonnica jsou vejcovitého az elipsoidniho
tvaru. Semena, ktera prosla travici soustavou méla pii pokusech s klicenim semen v sa¢cich na ptirodni
lokalité o trochu vétsi kli¢ivost nez semena, co travici soustavou neprosla, ale rozdil nebyl statisticky

signifikantni (Suetsugu 2018a). Spolecnym znakem mykotrofnich rostlin Sificich se pomoci

Obrazek 2. Priklady zivocichii rozsifujici semena obligatne mykoheterotrofnich rostlin. (4) mravenec

Nylanderia flavipes se semenem rostliny Sciaphila secundiflora (prevzato a upraveno podle Suetsugu et al.
2017). (B) Konik Tachycines elegantissima poZirajici plod rostliny Yonia amagiensis (prevzato a upraveno
podle Suetsugu 2018a). (C) bulbulcik japonsky (Hypsipetes amaurotis) (prevzato a upraveno podle (Li et al.
2024).

endozoochorie je duznaty endokarp zprostiedkovavajici pozieni semen Zivocichy s moznosti slouZit pro
né jako odména (Suetsugu 2018b). DalS$im spoleCnym znakem je zesileni lignifikovaného osemeni
k ochrané pted travici soustavou konikti, pozorované kromé Yoania japonica také u Yoania amagiensis

a Monotropastrum humile (Suetsugu 2018a, b).

Z ostatnich bezobratlych navstévovali plody Yoania japonnica, Yoania amagiensis a
Monotropastrum humile také mravenci, ktefi vSak pozirali pouze duznaté ¢asti plodii a nemohou tak byt
povazovani za jejich potencialni rozsifovatele (Suetsugu 2018a, b). U zcela mykoheterotrofni rostliny
Sciaphila secundiflora maji ovalna semena vyrustky morfologicky podobné elaiosomim, utvarim
spojovanym s myrmekochorii, obsahujicich zdroj potravy pro mravence. Tento ttvar slouzi k tomu, aby
bylo semeno odneseno do mraveniste a aby bylo po sezrani elaiosomu mravenci odklizeno s odpadem
z mraveniSté. Autofi zjistili, Ze semena poziraji tfi druhy mravenci. Napiiklad d€lnice mravence
Pristomyrmex punctatus semena prozkoumaly tykadly, ale nechaly je na misté, zatimco délnice
mravencl Nylanderia flavipes (Obrazek 2) a Pheidole fervida semena odnesly do svého mraveniste. Po
predlozeni sedmi semen koloniim mravenct Nylanderia flavipes a Pheidole fervida chovanym
v laboratofi, byl zjistén odlisny pfistup obou druhti k sementim. Zatimco mravenci Nylanderia flavipes
po vyuziti elaiosomi neporusena semena z mraveni$té odstranili nebo je ulozili k ostatnimu odpadu, tak

u mravenct Pheidole fervida bylo z mravenisté odstranéno pouze jedno semeno bez elaiosomu, dvé byla
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nalezena zniCena v odpadu v mravenisti a zbytek nebyl nalezen vibec. I kdyz byl u téchto dvou druhti
mravenct zjistén odliSny pfistup k sementim, tak jak semenozravi Pheidole fervida tak i mravenci
Nylanderia flavipes vyuZzivajici pouze elaiosomy byli schopni roz§ifovat semena této rostliny (Suetsugu

etal. 2017).

Plody pln¢ mykoheterotrofni Yonia japonica byly navstévovany také nocnimi savci a to mysSici
japonskou (Apodemus argenteus) a jezevcem japonskym (Meles anakuma) a plody rostlin Yonia
amagiensis a Monotropastrum humile mysici vychodni (Apodemus speciosus), ale pfimé pozirani plodi
t&chto rostlin obratlovci nikdy pozorovano nebylo (Suetsugu 2018a, b). Sifeni obratlovci — konkrétng
ptaky vsak bylo pozorovano u obligatné mykoheterotrofni Cyrtosia (syn. Galeola) septentrionalis
z Celedi vstavaCovité (Orchidaceae). Tato rostlina roste v podrostu lesi mirného pasu v Japonsku a
béhem zimy u ni dozravaji ervené duznaté plody. Tyto plody se nachazeji na mohutném kvétnim stvolu,
ktery ptaktim slouzi jako bidylko pfi pozirani plodi. Pozirani téchto ploda bylo pozorovano u ¢ty druhi
ptakd, z nichz u bulbulcika japonského (Hypsipetes amaurotis) (Obrazek 2) z tadu pévci (Passeriformes)
byly nalezeny vykaly obsahujici semena této rostliny. Semena z téchto vykalti vykazovala obdobnou
Zivotnost jako semena piimo z plodi rostliny (Suetsugu et al. 2015). Sifeni obratlovci je také
pravdépodobné u rodu Rhizanthella z Celedi vstavaCovité (Orchidaceae) z Australie, ktery ma kulaté
duznaté plody obsahujici velké mnozstvi zakulacenych hnédych semen s tlustym odolnym osemenim,
u kterého byla vyslovena hypotéza, Ze jeho semena $iii podzemni va¢natci, ktefi mohou byt pfitahovani
zapachem z pletiv rostliny (Dixon & Christenhusz 2018). Zoochorii by mohla byt rozSifovana i rostlina

Peltophyllum luteum z Celedi Triuridacee, jejiz zrala semena jsou lepkava (Maas & Riibsamen 1986).

3.3. Vlastnosti pudy
3.3.1. Vliv typu mykorhizy na vlastnosti pudy

Zasadni vliv na ptdni podminky ma typ mykorhizy, ktery je na daném misté zastoupen. Opad
z arbuskularné mykorhiznich stromt se rozklada o 80 % rychleji nez ze stromi ektomykorhiznich
(Phillips et al. 2013). Dusik je v opadu z arbuskularné mykorhiznich stromi rychle pfeménén diky
mikroorganismiim z organické na anorganickou formu (amonné kationty a dusi¢nany), ktera je zde
dominantni formou dusiku dostupného rostlinam a hyfy arbuskularné mykorhiznich hub zde maji roli
sbéru anorganickych zivin uvolnénych z opadu a organické slozky ptudy saprotrofnimi mikroorganismy.
Nalezneme zde tedy vyS$i koncentrace amonnych kationti a dusi¢nand nez pod stromy
ektomykorhiznimi (Phillips et al. 2013). Arbuskularné mykorhizni lesy pfevazuji ve vlhkych a teplych
oblastech jako jsou naptiklad tropické destné lesy, protoze tyto podminky podporuji rozklad organické
hmoty (Steidinger et al. 2019).

V mistech, kde dominuji ektomykorhizni dfeviny dochazi naopak k pomalejSimu rozkladu
opadu, coz vede k jeho hromadéni (Phillips et al. 2013; Prada et al. 2022). Opad ektomykorhiznich

drevin se rozklada pomaleji, protoze je chemicky odolnéjsi a obsahuje latky branici rozkladu. Také zde
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nalezneme nizs$i pH povrchové vrstvy ptidy nez pod stromy arbuskularé mykorhiznimi. Dale je zde
vys§i pomér organického k anorganickému dusiku nez v oblastech se stromy arbuskuldrné
mykorhiznimi. Disledkem pifimého vyuziti dusiku z pidni organické hmoty v mistech s pfevahou
ektomykorhizni vegetace je snizeni dostupnosti anorganickych zdroji dusiku (Phillips et al. 2013).
Ektomykorhizni houby maji schopnost produkovat extracelularni enzymy degradujici pidni organické
latky na mensi molekuly, které pak mohou byt zdrojem dusiku pro n€ samotné, jejich hostitelské rostliny
a dal$i pidni mikroorganismy (Courty et al. 2010). Ektomykorhizni houby také syntetizuji fosfatazy
k ziskdvani fosforu z organickych latek (Turner 2008). Tento typ mykorhizni symbidzy pievazuje
v lesich, kde sezonni podminky jako naptiklad sucho nebo chlad brani rozkladu (Steidinger et al. 2019).
V oblastech mirného pasu se vyskytuji v lesich oba typy mykorhizy pospolu, protoze stiiddnim ro¢nich
obdobi zde dochazi béhem casti roku k nastaveni teplych a vlhkych podminek podporujicich rozklad
organické hmoty vhodnych pro arbuskularni mykorhizu (Steidinger et al. 2019).

3.3.2. Vliv pidnich vlastnosti na mykoheterotrofni rostliny

Bylo pozorovano, Ze pridavani samotného fosforu (ve formé trojitého superfosfatu), nebo
v jakékoliv kombinaci s dusikem (ve formé mocoviny) a draslikem (ve formé chloridu draselného) do
prostiedi postupné vede k Gplnému vymizeni pln¢ mykoheterotrofnich rostlin Voyria tenella a Voyria
corymbosa (Sheldrake et al. 2017). Tito autofi dale pozorovali, Ze Cetnost zcela mykoheterotrofni
rostliny Voyria tenella prudce klesa s nartistem obsahu vymeénitelného fosforu v pidé, a na mistech,
ktera presahnou obsah 2 mg P kg™ pudy, se tato rostlina prakticky nevyskytuje. Cetnost arbuskularng
mykorhiznich hub asociujicich s kofeny rostlin rodu Voyria se snizuje o 65 % ptidanim fosforu (ve
O zhruba 25 % je po pridani fosforu snizena také biomasa arbuskularné mykorhiznich hub v pade¢ a
zaroven je snizena o zhruba 12 % kolonizace kofenti semendckti stromti houbami, coz mize vést k
omezeni toku uhliku od houby k mykoheterotrofni rostlin€. Tedy citlivost téchto mykoheterotrofnich
rostlin na fosfor mize byt dana prave citlivosti s nimi asociovanych mykorhiznich hub (Sheldrake et al.
2017). Obsah dostupného fosforu v ptidé ma v tropech spolu s vlhkosti v obdobi sucha vyznamny vliv
také na rozsifeni jednotlivych druht stromi (Condit et al. 2013), ale pfidavani fosforu (ve formé
trojitétho superfosfatu) do pidy nevede k pozménéni druhové skladby stromt, takze citlivost
mykoheterotrofnich rostlin na fosfor nejspiSe nebude dana druhovou specifitou k hostitelskym
autotrofnim rostlinam (Sheldrake et al. 2017). Mirny vliv na rozsifeni stromu v tropech ma také vapnik,
jehoz obsah v pudé koreluje s obsahem hoi¢iku, a odezva stromti na pH pozitivné koreluje s obsahem
fosforu (Condit et al. 2013). Pfidanim mikronutrientti nebylo dosaZzeno zmén v Cetnosti rostlin rodu
Voyria, ani nebyla zjisténa souvislost mezi roz$ifenim této rostliny a obsahem vyménnych Ca, K nebo
Zn iontl, a tedy mizeme vyloucit, Ze by sniZeni poc¢tu rostlin bylo dano vapenatym iontem v hnojivu

obsahujicim fosfor. Téz v této praci nebyl nalezen vztah mezi rozSifenim zcela mykoheterotrofnich
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rostlin a dal$imi proménnymi vlivy prostfedi, jako naptiklad vlhkosti nebo obsahem anorganického

dusiku (Sheldrake et al. 2017)

V Kolumbii, v tropickém nizinném de§tném lese je v mistech vyskytu obligatné
mykoheterotrofnich rostlin podstatné méné dostupného fosforu, méné dusicnani, niz$i kationtova
vymeénna kapacita a hodnota pH, nez v bezprostiedni blizkosti téchto mist, kde se tyto rostliny
nevyskytuji (Gomes et al. 2019b). Naopak, ve vlhkém tropickém pobieznim lese mista s
pln¢ mykoheterotrofnimi rostlinami obsahovala zna¢né vys$si mnozstvi organické slozky, vyssi vihkost
pudy, vétsi kationtovou vyménnou kapacitu, vétsi celkovy obsah dusiku, vice kladné nabitych ionti (K,
Ca, Mg, B, Zn) a zna¢né niz§i mnozstvi izotopu N neZ v mistech bez obligatné mykoheterotrofnich
rostlin. Vlastnosti pdy, které maji vliv na vyskyt zcela mykoheterotrofnich rostlin ve vlhkém tropickém
pobieznim lese se shoduji s nejvice proménnymi vlastnostmi plidy v tomto regionu. Pozorované rozdily
ve vlastnostech ptidy na obou sledovanych mistech dokazuji vliv regionalnich zmén ptidy na piitomnost
obligatné mykoheterotrofnich rostlin. Odlisnosti jednotlivych ploch na obou mistech pak dokazuji, Ze
urceni miry dileZitosti jednotlivych lokalnich faktort zalezi jak na podminkéch prostiedi na regionalni,

tak na lokalni urovni (Gomes et al. 2019b).

Gomes et al. (2019b) identifikovali na zdkladé modelovani vyskytu rostlin nékolik kombinaci
faktorQ, které by mohly ovliviiovat, zda se zcela mykoheterotrofni rostliny budou na daném misté
vyskytovat nebo nebudou. Prvni moznosti je kombinace vlivu dusi¢nanti, pH a interakce mezi dusi¢nany
a draslikem. Druhou moznosti je kombinace vlivu ptidni vihkosti, pH a interakce mezi ptidni vlhkosti a
obsahem plidni organické slozky, kde organickd slozka ma souvislost s obsahem drasliku a zinku.
Vlhkost ptidy ma vliv na vyskyt zcela mykoheterotrofnich rostlin na lokalni Grovni, ale rostliny maji
siln€j$§i vybeérova kritéria pro jiné plidni vlastnosti nez je praveé pudni vlhkost (Gomes et al. 2019b).
Naptiklad vliv drasliku na vyskyt plné mykoheterotrofnich rostlin v tomto typu prostfedi mize odrazet
jejich preference pro mista s vysokym zastoupenim organické slozky v pudé. Pokud se jedna o
rtiznorodé tirodné plochy s vysokou pidni vlhkosti, maji obligatné mykoheterotrofni rostliny tendence
se vyskytovat na mistech sniz§im obsahem dusi¢nanti. Divodem muze byt snaha vyhnout se
podminkam vysoké uzivnosti v piipad€, Ze rostliny nejsou limitovany mnozstvim drasliku. Autoii také
modelovali hustotu vyskytu plné¢ mykoheterotrofnich rostlin a zjistili, Ze na tento parametr ma vliv obsah
vody v pudé, pH a interakce mezi dusiCnany a draslikem nebo interakce mezi pH a zastoupenim
organické slozky v ptidé (Gomes et al. 2019b). Ptilis velké mnozstvi pro rostliny dostupného dusiku
muze snizovat u rostlin piijem fosforu, vapniku, hot¢iku a mimo dalsi i drasliku, jehoz nedostatek muze
vést naptiklad k problémtim s tvorbou proteinti (Ranade-Malvi 2011). Hustota vyskytu plné
mykoheterotrofnich rostlin klesa se vzestupem koncentrace dusi¢nanti (Gomes et al. 2019b). Nizké
koncentrace dusicnanti také snizuji klicivost semen inicialné mykoheterotrofnich orchideji a citlivost

jednotlivych druhti k dusi¢nanim pravdépodobné koreluje s dostupnosti dusi¢nanti na jejich
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prirozenych stanovistich (Figura et al. 2020). Je tedy pravdépodobné, Ze se v ptipade orchideji jedna o

adaptaci na vyskyt v mistech s nizkym obsahem dusi¢nani (Figura et al. 2020).

Na vyznamny vliv dusiku ukazuje dale pozorovani, zZe zvySovani obsahu samotného dostupného
dusiku vede také k vymizeni nékterych obligatnich mykoheterotrofii (Voyria tenella), ale nasledné
dodavani dusiku (ve form¢é mocoviny) v kombinaci s fosforem (ve formé trojitého superfosfatu) vede
k opétovnému navySeni jejich cCetnosti na puvodni trovenn (Sheldrake et al. 2017). Zcela
mykoheterotrofni rostliny upfednostiiuji mista s niz§im pomérem dusiku k fosforu (Gomes et al. 2019b).
Existuji vSak i druhy jako naptiklad Voyria corymbosa, kde naopak piidani dusiku (ve forme€ mocoviny)
vede ke zvyseni jeji Cetnosti (Sheldrake et al. 2017). Pfidavani dusiku do pudy zplsobuje sniZeni
biomasy arbuskularn¢ mykorhiznich hub a sniZeni kolonizace kofend semenackti stromti (Sheldrake et
al. 2017). Zvyseni dostupnosti dusiku pro kofeny rostlin tedy miize vést ke snizeni transportu uhliku
k arbuskularné mykorhizni houb¢ (Olsson et al. 2005), coz by mohlo negativné ovlivnit arbuskularné

mykorhizni mykoheterotrofni rostliny.

34. Specifita mykoheterotrofnich rostlin k symbiotickym

houbam

Pfitomnost spravnych symbiotickych hub je nezbytnym ptedpokladem pro vyskyt zcela
mykoheterotrofnich rostlin a je tedy mozné, ze by rozsiteni hub mohlo urcovat rozsiteni téchto rostlin
(Gomes et al. 2019a). V dal$im textu proto pfedstavim informace, které¢ o specifit¢ mykorhiznich
interakci pojednédvaji. Obligatné mykoheterotrofni rostliny mohou asociovat se tfemi riznymi
ekologickymi skupinami hub, a to s arbuskularné¢ mykorhiznimi, ektomykorhiznimi a saprotrofnimi
houbami (Ogura-Tsujita et al. 2021a). V piipadé¢ prvnich dvou skupin je nezbytné napojeni symbiotické
houby na zivé autotrofni rostliny, které poskytuji uhlik (Ogura-Tsujita et al. 2021a). Saprotrofni houby
si umi uhlik obstarat samy z odumfelych organismt (Merckx 2013). Proto pojednam o téchto tiech

skupinach ve tfech oddélenych kapitolach.

3.4.1. Arbuskularné mykorhizni houby

Koteny plné¢ mykoheterotrofnich rostlin rodu Thismia asociuji s uzkou Skalou arbuskularné
mykorhiznich hub rodu Rhizophagus (Glomeraceae), a to 1 ptes odliSnosti v rostlinnych spole¢enstvech
nebo oddéleni geografickymi bariérami branicimi jejich Siteni (Gomes et al. 2017a; Merckx et al. 2017).
Houbové komunity asociujici s témito zcela mykoheterotrofnimi rostlinami jsou vice specializované nez
komunity hub autotrofnich arbuskularné mykorhiznich rostlin ze stejnych lokalit. AvSak i ty mezi sebou
vykazuji vétsi specifitu nez jaka je pozorovana u arbuskuldrné mykorhiznich hub nalezenych na stejnych
lokalitach v ptidé (Gomes et al. 2017a). Specificky vybér konkrétnich linii mykorhiznich hub na riznych

lokalitach tedy neni zptisoben jejich nedostatkem (Gomes et al. 2017a). I pres specifitu asociaci je rod
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Thismia schopen recentni diversifikace a Sifeni diky Sirokému geografickému vyskytu hostitelskych

arbuskularné mykorhiznich hub (Merckx et al. 2017).

Rostlina Petrosavia sakuraii z Celedi Petrosaviaceae asociuje suzkou linii arbuskularné
mykorhiznich hub v linii Glomus skupina A. Tato rostlina roste v Japonsku a vétSina jejiho znamého
vyskytu je na plantazich cyptisku tupolist¢tho (Chamaecyparis obtusa) z celedi cypriSovité
(Cupressaceae) v jehoz kotenech 44 % detekovanych houbovych sekvenci tvoii houby z doty¢né izké
linie Glomus skupiny A asociujici s Petrosavia sakuraii (Yamato et al. 2011). Cetnost asociujici houby
je pro tyto rostliny patrné dilezitd, protoze lokalita se stovkami zéstupc na 100 m? obsahovala
v kofenech okolnich rostlin tizkou linii asociujicich hub z 54,9 %, zatimco lokalita s méné nez 10 jedinci
na 100 m? pouze z 13,2 %. V malém prostorovém mé&fitku vak Cetnost asociujici houby s poétem stvolii

Petrosavia sakuraii nekoreluje (Yamato et al. 2016).

Ve Francouzské Guyané rostou rostliny Dictyostega orobanchoides (Burmanniaceae) a Voyria
aphylla (Gentianaceae) na stejné lokalité. Houby asociujici s rostlinou Dictyostega orobanchoides patii
do uzké linie Glomus skupiny A, a pouze jedna nalezena sekvence patii do jiné linie Glomus skupiny A.
U rostlin Voyria aphylla asociujici houby pattily bud’ do Glomus skupiny A nebo do jedné linie z Celedi
Gigasporaceae, ale jednotlivé rostliny vzdy mély v kofenech pouze jednu celed” hub (Merckx et al.
2010). Z toho vyplyva, ze i houby z Celedi Gigasporeaceae jsou schopné pienosu uhliku do plné
mykoheterotrofnich rostlin (Merckx et al. 2012). Pfestoze Dictyostega orobanchoides a Voyria aphylla
rostly na stejné lokalité, tak mezi témito rostlinami nebyl zadny pirekryv v asociovanych houbach, ani
jejich liniich. Z toho lze vyvodit, Ze asociace hub s rostlinou nejsou zalozeny pouze na dostupnosti hub
asociujicich s obligatn¢ mykoheterotrofnimi rostlinami na dané lokalité¢ (Merckx et al. 2010). Specifitu
Celedi hofcovité (Gentianaceae) ke konkrétnim skupinam hub Glomus lze najit i v Brazilii u rodu
Voyriella, kde tyto houby tvori ptes 90 % sekvenci ziskanych z kotenu rostliny Voyriella parviflora
(Braga et al. 2023). Rod Glomus byl v rostlinach nalezen také za ptitomnosti rodit hub Acaulospora
(Acaulosporaceae) a Scutellospora (Gigasporaceae), které tvotily az 7 % hub nalezenych v kofenech
rostliny. Rod Glomus byl v téchto rostlinach zastoupen né€kolika genotypy, z nichz ¢ast patfila do izké

linie, jejiz zastupci byli hojni ve vSech sebranych jedincich (Braga et al. 2023).

Vysokou specifitu vykazuji také rostliny Burmania nepalensis a Burmania itoana z Celedi
olachnovité (Burmanniaceae), kdy kazda z nich vykazuje specifitu k jednomu fylotypu hub z ¢eledi
Glomus skupiny A (Ogura-Tsujita et al. 2013). V Japonsku, v podrostech s ¢astym vyskytem
kryptomerie japonské (Cryptomeria japonica) se vyskytuji Burmania championii a Burmania
cryptopetala, které také asociuji s houbami Glomus skupiny A. Ziskané sekvence z téchto rostlin je
mozné fylogeneticky rozde€lit do osmi linii. Burmania championii asociuje s houbami ze vSech téchto
linii, zatimco Burmania cryptopetala pouze se tiemi. Jednotlivé rostliny obou druhti ¢asto obsahuji

houbové komunity sloZzené z nékolika linii hub Glomus skupiny A. Celkem byly nalezeny ¢tyfi spolecné
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sekvence hub ze dvou fylogenetickych linii pro ob¢ rostliny. Prekryv zastupci hub v obou druzich rostlin
nicméné mize byt mnohem vétsi, protoze fad Glomerales obsahuje vicejaderné organismy, ve kterych
se SSU sekvence v jedné spofe mohou liSit aZ o 3 %. Moznost asociace s vice vétvemi hub, i kdyZ jen
v jedné skupiné Glomus skupiny A, mlze vysvétlovat Siroké geografické rozsifeni nékterych plné
mykoheterotrofnich rostlin jako naptiklad Burmania championii (Suetsugu et al. 2014). Rostliny rodu
Oxygyne a Burmania nepalensis jsou kolonizovany houbami zuzké vétve Celedi Glomeraceae.
Porovnani sekvenci hub ziskanych z téchto rostlin se zaznamy z databazi ptfineslo zjiSténi, ze jsou
podobné s houbami vyskytujicimi se u rodu Thismia a Afrothismia, ptiCemz nékteré asociujici houby
jsou dokonce pro vSechny tyto rody spolecné. Autofi také z databazi zjistili, ze hlavni asociujici houby
s rodem Oxygyne lze najit po celém svété v nejrizné€jsich ekosystémech vcetné oblasti zasazenych
lidskou ¢innosti (Suetsugu et al. 2022). Pfitom se piedevSim v piipad¢€ rodu Oxygyne jedna o velice

vzacné rostliny s malym arealem vyskytu.

Houby asociujici s obligatné mykoheterotrofnimi rostlinami rodu Arachnitis z Celedi
Corsiaceae patii do tii Celedi z kmene Glomeromycota a to Glomeraceae, Acaulosporaceae a
Claroideoglomeraceae. Renny et al. (2017) popisuji, Ze jediny exemplatf rostliny zpravidla obsahuje
zastupce jediné Celedi hub a zdaleka nejcastéji jde o Celed’ Glomeraceae, které nalezi 95,5 % ziskanych
sekvenci. Jen vyjimec¢né, a to v piipadé dvou rostlin, byly v kofenech jedné rostliny rodu Arachnitis
identifikovany houby nalezejici dvéma celedim, a to ¢eledi Glomeraceae a Claroideoglomeraceae, coz
ukazuje, Ze rostliny rodu Arachnitis mohou kombinovat vice ¢eledi hub zaroven. Ze ziskanych sekvenci
patfilo 84,1 % hub do konkrétni fylogenetické skupiny Glomeraceae spojené s rodem Arachnitis.
V piipadé celedi Glomeraceae mohou rostliny obsahovat ve svych kofenech houby az ze tii riznych
fylogenetickych skupin zaroven, z nichz ale takika vzdy jedna patii do konkrétni fylogenetické skupiny
¢eledi Glomeraceae spojené s rodem Arachnitis. Rostliny asociované s ¢eledi Claroideoglomeraceae se
vyskytly pouze na dvou velmi vzdalenych lokalitach, jedna v Bolivii a druha v Andsko-Patagonské
oblasti. Z vySe uvedeného tedy vyplyva, ze Arachnitis i ptesto, ze asociuje s SirSim spektrem hub,

vykazuje preference k jedné urcité linii hub (Renny et al. 2017).

U 20 druhti pln€¢ mykoheterotrofnich rostlin z ¢eledi olachnovité (Burmanniaceae), hotcovité
(Gentianaceae) a Triuridaceae bylo nalezeno u jednotlivych druh@t od 2 do 42 operacnich
taxonomickych jednotek hub z odd&leni Glomeromycota. Ctrnact z téchto druhti asociovalo s velkym
mnozstvim riiznych hub, a to s vice nez polovinou pozorované fylogenetické diverzity (Gomes et al.
2017b). Zcela mykoheterotrofni rostliny asociuji s dostupnymi houbami, ale preferuji ty, které jsou
propojené s vétsim mnozstvim rtznych okolnich autotrofnich rostlin. Zaroven rizné houby asociujici
s konkrétnimi zcela mykoheterotrofnimi rostlinami mély Casto pfekryv mezi autotrofnimi hostiteli
(Gomes et al. 2022). Na mistech vyskytu vice druhti obligatné mykoheterotrofnich rostlin se diverzita
asociujicich hub u plné¢ mykoheterotrofnich rostlin zvysuje, patrné jako disledek piekryvu asociujicich

hub mezi zcela mykoheterotrofnimi rostlinami (Gomes et al. 2017b).
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Rostliny asociujici s houbami linie Glomus skupiny A lze najit 1 v Africe, kde v jihozapadnim
Kamerunu roste 5 druhti rodu Afrothismia (Thismiaceae), Sciaphila ledermannii (Triuridaceae), Kupea
martinetugei (Triuridaceae) a Burmania hexaptera olachnovité (Burmanniaceae) (Merckx &
Bidartondo 2008). Piestoze vSech osm druht rostlin asociuje s houbami linie Glomus skupiny A a pét
téchto rostlin je navzajem blizce ptibuznych v jediném rodé Afrothismia, tak piekryv v jednotlivych
sekvencich hub pozorovan neni. P&t druht rodu Afirothismia asociuje s péti blizce pfibuznymi liniemi
asociujicich hub a byla zde pozorovana opozdénd kospeciace s asociujicimi houbami. To znamena, Ze
po adaptaci pfedka rostlin na blizce piibuznou vétev arbuskuldrné mykorhiznich hub nésledovala
specializace na konkrétni houby a fylogeneze téchto rostlin koresponduje s fylogenezi s nimi

asociujicich hub (Merckx & Bidartondo 2008).

3.4.2. Ektomykorhizni houby

Houby, které asociuji s plné mykoheterotrofnimi orchidejemi patii do celedi Russulaceae a
Thelephoraceae. Nejvice studovanym rodem plné mykoheterotrofnich orchideji asociujicim s druhou
zminénou Celedi je koralice (Corallorhiza). Druh Corallorhiza odontorhiza vytvaii mykorhizu prevazné
s rodem Tomentella (McCormick et al. 2009). Na kotenech jsou patrné ektomykorhizni $picky a zhruba
40 % z nich obsahuje houby rodu Tomentella, a to jak v oblastech s malou, tak velkou hustotou jedincii
Corallorhiza odontorhiza. Plochy, kde se vyskytovalo vice rostlin Corallorhiza odontorhiza nicméné
obsahovaly vice ektomykorhiznich $picek nez plochy s méné zastupci, a tedy se v nich nachazelo
celkem i vice ektomykorhiznich $pi¢ek houby rodu Tomentella. Mohlo by zde tedy dochazet k limitaci
vyskytu rostliny Corallorhiza odontorhiza kvili Cetnosti hub preferovanych touto rostlinou
(McCormick et al. 2009). Kli¢eni semen v protokormy bylo u Corallorhiza odontorhiza nejvyssi
v mistech, kde rostla v nejvyssich poctech, ale néktera semena vyklicila i v mistech, kde se rostlina
objevila jen zfidka nebo vibec ne (McCormick et al. 2009). Zastupci Tomentella, vcetné téch
preferovanych rostlinou Corallorhiza odontorhiza, se vyskytovali po celé studované plose se vSemi
dostupnymi ektomykorhiznimi stromy. Zavislost vyskytu této houby na jejich hostitelskych rostlinach
tedy neni nejspiSe limitujicim faktorem rozsifeni této rostliny. Dalsi rostlina asociujici s vétvi v Celedi

hub Thelephoraceae je Cephalanthera austinae (Taylor & Bruns 1997).

Naproti tomu Corallorhiza maculata asociuje s houbami z Celedi Russulaceae, které byly
nalezeny také v okoli rostlin Cephalanthera austinae, ale neasociovaly s nimi (Taylor & Bruns 1997).
Mezi rostliny asociujici s houbovou celedi Russulaceae patii také Corallorhiza mertensiana, ktera vsak
s Corallorhiza maculata zadné druhy hub nesdili, pfestoze na nékterych mistech obé tyto rostliny rostou
promichané pospolu (Lee Taylor & Bruns 1999). U rostliny Corallorhiza maculata bylo nalezeno okolo
20 druhti asociujicich hub, z nichZ nékteré se vyskytovaly na lokalitach jen zifidka a nékteré na nich
prevladaly, zatimco jiné asociovaly pouze s jednim nebo nckolika malo jedinci (Lee Taylor & Bruns
1999; Taylor et al. 2004). Dale na lokalitach téchto rostlin byli nalezeni dal$i zastupci rodu Russula,

s nimiz zadna z rostlin na lokalit¢ neasociovala. Druhy asociujicich hub se nepiekryvaly v lesich
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tvofenych duby s lesy tvofenymi jehlicnany, coz znaci, ze skladba lesa ma velky vliv na vyskyt
konkrétniho druhu houby. Piekryv v druzich hub také chybél mezi zZlutymi a cervenohnédymi barevnymi
variantami Corallorhiza maculata na lokalité¢ kde rostly promichané pospolu (Lee Taylor & Bruns
1999). Specifické houby vyuzivané rostlinami Corallorhiza asociuji s Sirokym spektrem hostitelskych

drevin, a vyskytuji se 1 na fad¢ lokalit bez mykoheterotrofnich orchideji (Taylor et al. 2004).

Ektomykorhizni orchideje nalezneme i v tropech, kde naptiklad v Thajsku rostou Aphyllorchis
montana, Aphyllorchis caudata a Cephalanthera exigua (Roy et al. 2009). VétSina ektomykorhiznich
hub nalezenych v kotenech rostlin Cephalanthera exigua pattila k celedi Thelephoraceae. Naopak dalsi
dve rostliny Aphyllorchis montana a Aphyllorchis caudata uz takovou specifitu nevykazovaly a ani
sekvence hub z jedné rostliny se k sobé fylogeneticky pfili§ neshlukovaly. Nejcast&ji tyto dve rostliny
obsahovaly ektomykorhizni houby z ¢eledi Russulaceae a Thelephoraceae z nichz vétsina byla nalezena
pouze u jedné rostliny a pokud se n&jaka vyskytla vicekrat, tak jeji nalezy byly ze stejné populace rostlin

(Roy et al. 2009).

Houby asociujici s podceledi Monotropoideae z Celedi viesovcovité (Ericaceae) patii mezi linie
stopkovytrusnych hub (Basidiomycetes) s obligatné ektomykorhiznimi zastupci (Bidartondo & Bruns
2002). S rostlinami Monotropa hypopithys, Pityopus californicus a Allotropa virgata asociuji houby z
rodu Cirtvka (Tricholoma) (Bidartondo & Bruns 2002). Rostlina Allotropa virgata asociuje pouze se
skupinou hub druhti Tricholoma magnivelare, zatimco Monotropa hypopithys a Pityopus californicus
asociuji se skupinami vice druhid (Bidartondo & Bruns 2002). Monotropa hypopythis, nejrozsitenéjsi
zastupce podceledi Monotropoideae, asociuje s rodem Tricholoma jak v Eurasii, tak v Americe a vytvari
zde fylogeneticky odlisné linie (Bidartondo & Bruns 2001). V Eurasii je mozné vyclenit jesté Svédskou
linii, ktera se vyskytuje ve Svédsku. Svédska linie se vyskytuje spoleéné se zbytkem eurasijské linie
pouze v jiznim Svédsku, kde obé& linie asociuji s jinymi skupinami druhti hub. U této rostliny je také
mozné tvrdit, Ze cili na vice vzdalené¢ skupiny druhti hub ze stejného rodu Tricholoma, které se
specializuji na riizné linie autotrofnich rostlin (Bidartondo & Bruns 2002). S rostlinou Pleuricospora
fimbriolata asociuji houby z Celedi stroCkovcotvaré (Gomphales), piesnéji skupina druhG Gautieria
monticola. Monotropsis odorata a Hemitomes congestum asociuji s celedi plesiakotvaré
(Thelephorales). S rostlinami Monotropa uniflora a Monotropastrum humile asociuji houby celedi
holubinkotvaré (Russulales) (Bidartondo & Bruns 2001). Semena rostliny Monotropa uniflora nejlépe
kli¢ila a vyvijela se v dospélou rostlinu, pokud byla kolonizovana houbou totoZznou s houbou matefské
rostliny. Zaroven ale semena rostliny asociované s houbou Russula brevipes z jedné lokality na jiné
lokalité klicila nejlépe s houbou Russula vesca, ktera asociovala s rostlinami Monotropa uniflora na této
druhé lokalité. Semena téchto rostlin na ne¢kterych lokalitach také klicila i s liniemi rodu Russula, které

u dospélych rostlin nikdy nebyly nalezeny (Bidartondo & Bruns 2005).
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Rostliny Pterospora andromeda a Sarcodes sanguinea asociuji s houbami Rhizopogon sect.
Amylopogon, kazda se skupinami dvou druhti (Bidartondo & Bruns 2001). Piesto, Ze obé rostliny rostou
na stejnych mistech blizko sebe, tak v pfirod€ u nich ptekryv asociujicich hub nebyl nalezen (Bruns &
Read 2000; Bidartondo & Bruns 2002). Blizky vyskyt neni zndm jen u téchto dvou rostlin, ale celkem
o osmi druzich z této podceledi se v severni Americe vi, Ze Casto rostou velmi blizko u sebe. Navic,
z4dné dva druhy rostlin podc¢eledi Monotropoideae v ptirodé mezi sebou asociujici houby nesdileji
(Bidartondo & Bruns 2001). In vitro experiment ukézal, ze semena nemusi byt v pfimém kontaktu
s houbami k tomu, aby vyklic¢ila, ale pouze v jejich blizkosti, coz naznacuje, ze houba do svého okoli
muze vylucovat latku stimulujici kli€eni téchto rostlin (Bruns & Read 2000). Semena v in vitro kultute
1 v in vivo experimentu u obou druh kli¢ila v pfitomnosti asociujicich hub od obou téchto druhti rostlin,
ale rostlina navazovala mykorhizni asociaci s houbou pouze v pfipadé, ze byla totozna s asociaci
mateiské rostliny (Bruns & Read 2000; Bidartondo & Bruns 2005). To ukazuje, Ze semena vykazuji pti
kliceni mensi specifitu k houbam nez vykli¢ené rostliny (Bruns & Read 2000). Na piikladu houby
Rhizopogon ellenae v okoli rostliny Sarcodes sanguinea lze ukazat dalsi zajimavé poznatky o specifité
v podceledi Monotropoideae. Tato ektomykorhizni houba se vyskytuje ve velkém mnozstvi na
ektomykorhiznich $pickach jedle nadherné (4bies magnifica) v bezprostiednim okoli rostliny (do 10
cm) a nasledné jeji vyskyt prudce klesa, pficemz 5 m od rostliny se uz nevyskytuje. Autofi zde nabizi
hypotézu, ze pfitomnost mykoheterotrofni rostliny mize podporovat rist asociované houby na daném
misté, protoze ektomykorhizni kotfeny jedle s houbou vice rostou okolo vyvijejici se mykoheterotrofni
rostliny a jsou vétsi nez u jinych druht rodu Rhizopogon neasociujicich s rostlinou Sarcodes na jinych
mistech (Bidartondo et al. 2000). Lze shrnout, Ze semena rostlin podceledi Monotropoideae klici
v pfitomnosti druhové konkrétni uzké linie hub a specifita dospélych rostlin miize byt jesté vétsi
(Bidartondo & Bruns 2005). Nabizi se zde tedy domnénka, ze specifita monotropoidni asociace neni
dana prostfedim ani dostupnosti hub, ale spiSe pfimymi interakcemi mezi rostlinou a houbou

(Bidartondo & Bruns 2001).

3.4.3. Saprotrofni houby

Uhlik, ktery rostliny ziskdvaji od saprotrofnich hub, nepochazi z aktualné¢ probihajici
fotosyntézy rostlin, ale z rozkladu odumielé organické hmoty (Merckx 2013). Tuto moznost ziskani
uhliku potvrzuje i obohaceni téchto plné mykoheterotrofnich rostlin o *C, protoZe zatimco autotrofni a
ektomykorhizni mykoheterotrofni rostliny maji obsah '*C obdobny, tak mykoheterotrofni rostliny
vyuzivajici saprotrofni houby maji obsah tohoto uhliku vétsi (Suetsugu et al. 2020). Mezi rostliny
vyuzivajici saprotrofni houby patfi 28 druhii z 10 roda celedi vstavacovité (Orchidaceae), kde se uplna
mykoheterotrofie asociovand se saprotrofnimi houbami v evoluci vyvinula nezavisle minimalné
devétkrat (Ogura-Tsujita et al. 2021a). Tyto zcela mykoheterotrofni rostliny lze délit podle typu

materialu, ze kterého asociované saprotrofni houby ziskavaji uhlik (Ogura-Tsujita et al. 2021b).
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Prvnim typem materialu je opad, z n¢hoz ziskava uhlik prostiednictvim hub naptiklad Gastrodia
confusa (Obrazek 3). Podzemni ¢ast této rostliny je tvofena hlizou, kterd vytvaii hlizy dcefing, jimiz se
muze klondln€¢ rozmnozovat. Klonalné vzniklé rostliny pak kvetou v misté pivodni rostliny v dalSich
letech. Pozorovany vyskyt této rostliny v prostfedich s velkou akumulaci opadu nabizi hypotézu, ze jsou
tyto rostliny limitovany ¢etnosti svych hub a jimi doddvaného uhliku (Ogura-Tsujita et al. 2021b). Pokud
porovname Gastrodia confusa s Gastrodia nipponica a Gastrodia pubilabiata zjistime, ze Gastrodia
confusa se na rozdil od svych pfibuznych vyskytuje pouze v ekosystémech tvorenych porosty bambusu
Phyllostachys edulis a Phyllostachys reticulata z Celedi lipnicovité (Poaceae). Dalsi dva druhy se
vyskytuji i na plantazich kryptomerie japonské (Cryptomeria japonica) a v lesich tvorenych stromy rodu
Castanopsis z Celedi bukovité (Fagaceae). Rostlinu Gastodia pubilabiata nalezneme i na plantdzich
rostlin Zelkova serrata z ¢eledi jilmovité (Ulmaceae) (Kinoshita et al. 2016; Ogura-Tsujita et al. 2021b).
Vsechny tii druhy rostlin sdilely houby tadt Mycenaceae a Marasmiaceae, ale na Grovni druhti byl pro
vSechny tfi druhy rostlin spole¢ny pouze jeden druh houby rodu Mycena. Houbové komunity asociované
srodem Gastrodia jsou vyrazné odlisné v porostech bambusu od porostt rodu Castanopsis a
Cryptomeria, coz mize znacit jejich jedine¢nost, obzvlasté pokud vezmeme v potaz, Ze tii druhy hub
rodu Mycena asociujici s rostlinami se vyskytovaly pouze v rostlinach vyskytujicich se v porostech
bambusu. Navic, podrosty stromti rodi Castanopsis, Cryptomeria a Zelkova se mezi sebou ve slozeni
houbovych komunit vyrazné neodliSuji. Odlisnost izolovanych houbovych komunit asociovanych
s rodem Gastrodia v prostiedich s riznou vegetaci mohla byt jednim z faktorti speciace tohoto rodu.
Rostlina Gastrodia nipponica jako jedina z téchto tfi druhil asociovala jak se saprotrofnimi tak i s
ektomykorhiznimi houbami. Kromé saprotrofnich fadii hub Mycenaceae a Marasmiaceae tato rostlina
asociovala také s ektomykorhiznimi fady hub Russulaceae a Sebacinacea. Tyto ektomykorhizni fady
asociuji se stromy rodu Castanopsis, v jejichz pfitomnosti se Gastrodia nipponica Casto vyskytuje
(Kinoshita et al. 2016). VétSina hub, které rozkladaji opad a asociuji s obligatné mykoheterotrofnimi
orchidejemi, patii do fadu lupenotvaré (Agaricales). Z tohoto fadu mezi hlavni partnery mykotrotnich
rostlin patfi Celedi Mycenaceae, Marasmiaceae a Omphalotaceae (Ogura-Tsujita et al. 2021a). Zajimavy
je také vztah mezi rostlinou Wullschlaegelia calcarata a skladbou opadu, nebot’ v oblasti jejiho vyskytu
mély v opadu vétsi procentudlni zastoupeni listy opadavého stromu Buchenavia tetraphylla (dnes
Terminalia tetraphylla) z ¢eledi uzlencovité (Combretaceae). Vrchol obdobi kveteni této orchideje je
b&hem Cervna a Cervence v dobé, kdy je opadu z tohoto stromu nejvice, protoze k opadani dochazi na
konci suchého obdobi v bfeznu a dubnu. Lze tedy fici, ze orchidej kvete nejvice v obdobi, kdy listy
7z tohoto stromu poskytuji nejveétsi mnozstvi potencionalniho substratu pro jeji houbu (Bergman et al.

2006).
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Druhym typem saprotrofnich hub jsou ty, které rozkladaji dfevo (Obrazek 3). Asociuje s nimi
napiiklad Erythrorchis altissima z Celedi vstavacovité (Orchidaceae), ktery portsta stromy jako nezelna
popinava rostlina (Ogura-Tsujita et al. 2021b). Stonky této rostliny maji Zivotnost od jednoho do ctyt
let a pramérné prezivaji okolo dvou let. VétSina stonkli zahyne do roka od vykveteni a po jejich

odumfieni ndslednd regenerace z podzemnich organii témét neprobiha. Jako hostitelské stromy byly

Gastrodia confiisa Ervthrorchis altissima
Rostlina asociuje s houbou rozkladajici opad Rostlina asociuje s houbou rozkladajici dievo

Sifeni semen

Zména mista k novému dievu

Obrazek 3. Zivotni strategie rostlin asociujicich se saprotrofnimi houbami. V levo je Gastrodia confusa,
priklad rostliny asociujici s houbami rozkladajicimi opad. V pravo je Erythrorchis altissima, priklad rostliny

asociujici s houbami rozkladajicimi dievo (prevzato a upraveno podle Ogura-Tsujita et al. 2021b).

identifikovany predevs§im padlé a stojici odumfielé stromy vicero druhti (8), z nichz nékteré prevladaji
(Ogura-Tsujita et al. 2021b). U hostitelskych stromi je Casto pozorovan stfedni az silny stupeii rozkladu
(3. a 4. stupen z klasifikace rozkladu hostitelskych stromil (Fukasawa et al. 2009)), ktery se postupné
béhem let u kontrolovanych hostitelskych stroma zvySuje (Ogura-Tsujita et al. 2018; Ogura-Tsujita et
al. 2021b). Nabizi se moznost asociace s houbami vyuzivajicimi dievo v ur¢itém stadiu rozkladu. Bylo
by pak mozné predpokladat, ze se tyto rostliny vyskytuji pouze spolu s houbami specializovanymi na
ur¢ité stupné rozkladu dfeva a po vymizeni potravy pro houby spolu s nimi zmizi. Jesté¢ pfed svym
vymizenim ale vyprodukuji semena, ktera se mohou dostat na dalsi stanoviste s potencionalné vhodnym
materialem a houbou (Ogura-Tsujita et al. 2021b). Zadna souvislost mezi stupndm rozkladu a druhem
houby vsak zjisténa nebyla (Ogura-Tsujita et al. 2018). Dllezitym zdrojem materialu pro houby rostliny
Erythrorchis altissima muze byt i mrtvé dfevo v podzemni ¢asti stromt (Ogura-Tsujita et al. 2021b). Na
6 lokalitach bylo nalezeno v kotfenech této rostliny 9 fadd hub. Organiza¢ni taxonomické jednotky se
casto lisily i mezi jedinci na jedné lokalité. Mezi vSemi Sesti lokalitami byl vSak nalezen pouze jeden
spole¢ny druh houby rodu Phlebia na dvou lokalitach. V podzemnich kotenech rostlin Erythrorchis
altissima byly nalezeny jak houby saprotrofni, ektomykorhizni tak i houby orchideoidni a u dvou jedinct

i ektomykorhizni a saprotrofni typy hub najednou. Z toho tedy vyplyva, Ze tato rostlina je schopna
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asociace s fylogeneticky Sirokym spektrem hub, a to i s vicero zaroven. Z péti izolatti hub z kofenti
rostlin Erythrorchis altissima vSak v in vitro podminkdch indukovaly kliceni pouze dva izolaty a i mezi
nimi se kli¢ivost vyrazné lisila, takZe se nabizi moznost, Ze specifita této rostliny k houbam je vyssi u
kli¢icich jedincti nez u dospélych rostlin (Ogura-Tsujita et al. 2018). Naopak rostlinou s velmi specifikou
asociaci s houbou je Eulophia zollingeri, ktera, 1 kdyz je Siroce rozsifena (Japonsko, Barma a Taiwan)
v prostiedich s riiznorodou vegetaci, vzdy asociuje se skupinou hub druhu Psathyrella candolleana
(Ogura-Tsujita & Yukawa 2008). Houby rozkladajici dfevo asociujici s plné¢ mykoheterotrofnimi
orchidejemi jsou nej¢astéji z fadu lupenotvaré (Agaricales), a to rody Armillaria, Psathyrella a Coprinus
(Ogura-Tsujita et al. 2021a). U orchideji asociovanych se saprotrofnimi houbami rozkladajicimi dievo

je tedy specifita velmi riznorod4, a to i u jednotlivych druhii v rizném ristovém stadiu.

4. Diskuze a zavér

Obligatné mykoheterotrofni rostliny, jak jiz fika jejich nazev, jsou zcela zavislé na vyziveé od
symbiotickych hub. Jejich rozsiteni je tedy omezeno na mista, kde se tyto houby vyskytuji. Jelikoz plné
mykoheterotrofni rostliny vyuzivaji ptevazné mykorhizni interakce mezi houbou a autotrofni rostlinou,
tak tyto houby jsou limitovany rozsitenim svych hostitelskych autotrofnich rostlin. Houby vyuzivané
zcela mykoheterotrofnimi rostlinami jsou bud’ ektomykorhizni, arbuskularni nebo saprofytické. Plné
mykoheterotrofni rostliny vyuzivajici ektomykorhizu pievazuji v oblastech tundry a mirného pasu,
zatimco rostliny vyuzivajici mykorhizu arbuskularni ptevazuji v tropickych oblastech. Sleduji tak
tendence v zastoupeni lest dle typu mykorhizy i pfesto, ze se oba typy mykorhizy vyskytuji po celém
svété (Gomes et al. 2019a). Patrné jsou tedy pro zcela mykoheterotrofni rostliny vhodné rizné typy
mykorhizy v riznych podnebnych pasech. Obligatné mykoheterotrofni rostliny, které asociuji se
saprotrofnimi houbami, tj. houbami ziskavajicimi uhlik rozkladem rostlinného materialu, se vyskytuji
pouze v tropech a jsou limitovany na mista s vhodnym typem a stavem rozlozitelného materialu (opad
nebo dfevo) (Ogura-Tsujita et al. 2021b, 2021a). Velka ¢ast obligatné mykoheterotrofnich rostlin
navazuje asociace pouze s konkrétnimi druhy, Gzkymi liniemi nebo operacnimi taxonomickymi
jednotkami hub (Lee Taylor & Bruns 1999; Bidartondo & Bruns 2005; Ogura-Tsujita & Yukawa 2008;
Merckx & Bidartondo 2008; Suetsugu et al. 2022). Rozsiteni téchto specifickych hub mize byt do urcité
miry limitujici, avSak tada studii ukazuje, Ze s mykoheterotrofnimi rostlinami asociujici houby se
vyskytuji i mimo lokality téchto rostlin, takze pouhé omezeni geografickym vyskytem téchto hub
nejspise neni dostatecné k vysvétleni rozsieni té€chto rostlin (Merckx et al. 2017). Dtlezitou roli by zde
mohla hrat jejich nerovnomérna Cetnost a prostorové rozlozeni na jednotlivych lokalitach (McCormick
et al. 2009; Yamato et al. 2016). Vyskyt zcela mykoheterotrofnich rostlin, jejich symbiotickych hub i
asociujicich autotrofnich rostlin je omezen také fyzikalnimi a chemickymi vlastnostmi pidy. Z téchto
vlastnosti muize byt dilezity zejména vliv mnozstvi a formy fosforu, dusiku a drasliku nebo hodnota pH.
PIn¢ mykoheterotrofni rostliny preferuji ptidy s nizkym obsahem dostupného fosforu a anorganického

dusiku, zejména ve formé dusi¢nant (Sheldrake et al. 2017; Gomes et al. 2019b). Dostupnost téchto
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mineralnich latek pro autotrofni rostliny mtize snizovat jejich zavislost na mykorhiznich houbach, ty
pak nemusi ziskat dostatek uhliku z fotosyntézy svych autotrofnich rostlinnych hostiteli, a tudiz pak
nemaji dostatek uhliku ani pro s nimi asociované zcela mykoheterotrofni rostliny (Sheldrake et al. 2017).
Preference mist s nizkou dostupnosti fosforu a dusi¢nanti byla nicmén€ pozorovana i u inicidlné
mykoheterotrofnich rostlin asociujicich se saprotrofnimi houbami (Dijk & Eck 1995; Figura et al. 2020),

a tak je mozné, ze mechanismus vlivu mineralnich latek na plné¢ mykoheterotrofni rostliny bude jiny.

Mista, kde se zcela mykoheterotrofni rostliny vyskytuji, maji navic fadu dalSich spole¢nych
vlastnosti. Tato mista vétSinou byvaji stinnd a vlhka a casto se jedna o lesni podrosty v tropech i
v mirném pasu. Patrné je pro obligaitné mykoheterotrofni rostliny vyhodna nizsi konkurence
autotrofnich rostlin, které ke svému Zivotu potfebuji svétlo (Leake 1994; Gomes et al. 2019a). Nicmén¢
existuji také druhy zcela mykoheterotrofnich rostlin rostouci na sussich a svétlejsich stanovistich (Cribb
et al. 1995; Cheek & Williams 1999; Bougoure et al. 2008). Vliv na vyskyt plné¢ mykoheterotrofnich
rostlin 1 s nimi asociujicich hub ma také prub¢h klimatickych podminek, zejména pak teplota a uhrn
srazek, které urcuji kolik rostlin v dany rok vykvete a vytvoii plody (McCormick et al. 2009; Renny et
al. 2017).

Rozsiteni rostlin také miize byt limitované Sifenim semen. Semena zcela mykoheterotrofnich
rostlin jsou velmi mala, produkovana ve velkém mnozstvi a pfipominaji prach. Takovato semena jsou
vhodna k Sifeni vzduchem, ale ve stinnych a vlhkych prostfedich lesniho podrostu nemusi byt pohyb
vzduchu dostate¢ny (Ibisch et al. 1996). U fady pIné¢ mykoheterotrofnich rostlin se proto vyvinuly
adaptace usnadiujici Sifeni semen vzduchem jako prodlouzeni kvétniho stvolu nebo stopky, anebo Sifi
semena jinym zpusobem (Pedersen et al. 2005; Ogura-Tsujita et al. 2021b). NejvyznamnéjSimi
alternativami k $ifeni vzduchem jsou u obligatné mykoheterotrofnich rostlin §ifeni vodou nebo pomoci
zvitat (Wapstra et al. 2005). Sifeni vodou, zejména pomoci kapek desté, je vhodné na kratsi vzdalenosti
a vede k vyskytu ve shlucich (Coelho et al. 2021). K Sifeni pomoci zivo€ichti dochazi nejéastéji
endozoochorné a umoznuje dostat se na velké vzdalenosti, obzvlasté pokud jde o ptaky (Suetsugu et al.
2015). Avsak i ptes tyto adaptace tyto rostliny mohou byt zna¢né limitovadny v moZznosti dostat se na
potencialné vhodné misto, protoze takova vhodna mista mohou byt fidce rozptylena v prostoru. V praxi
muze byt dulezita také skutecnost, Ze u mykohererotrofnich rostlin jsou viditelné pouze stvoly s kvéty
aplody. Po zbytek svého Zivota jsou rostliny skryté v ptid€ a opadu, proto je misto jejich vyskytu potieba
navstivit ve vhodném ro¢nim obdobi klimaticky pfiznivého roku (Cheek & Williams 1999; Gomes et

al. 2017b).

Na zaveér lze fici, ze vyskyt zcela mykoheterotrofnich rostlin je omezen na mista, ktera spliiuji fadu
konkrétnich faktor. Tyto faktory jsou spojeny jak pfimo s mykoheterotrofnimi rostlinami, tak také
s organismy, na kterych jsou zavislé, tj. konkrétni mykorhizni houby a jejich hostitelské rostliny.

Dulezita je zde nejen jejich pfitomnost, ale také dobré fungovani mykorhizni interakce mezi nimi, na
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které jsou plné mykoheterotrofni rostliny zavislé. Tento funk¢ni vztah pak zavisi na fad¢ dalsich faktord
spojenych zejména s klimatem a vlastnostmi pidy, které vSak maji zaroven i vliv pfimo na zcela
mykoheterotrofni rostliny a jejich semena. Semena, a¢ mala, lehkd, a zdanlivé dobte S$ititelna, nemaji
vzdy ve svém prostfedi vhodné podminky k §ifeni na velké vzdalenosti do ptihodnych mist. Tato
okolnost by mohla vysvétlovat jejich absenci na fad¢ potencidln€é vhodnych mist. Dalsi studium faktort,
které maji vliv na rozsifeni obligdtné mykoheterotrofnich rostlin, mize ptispét k ochrané téchto casto
ohrozenych rostlin. Poznani jejich zptisobu zivota a faktort, ktery jej ovliviiuji by mohlo také vyznamné
prispét k moznosti jejich Gspésné kultivace mimo mista ptirozeného vyskytu. Zcela mykoheterotrofni
rostliny vyuzivanim mykorhizy ve vlastni prospéch také nabizeji zajimavé moznosti studia

mykorrhiznich interakei.
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