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Abstrakt

Morfologie spor je urcujici pro vzdalenost a substrat, na ktery dopadnou. Recentni studie
vzdalenost. Morfologie spor tak zfejmé odrazi konkrétni ekologické naroky daného druhu a je
ovlivnéna selekénim tlakem na jejich efektivni Sifeni. V pfipad¢ ektomykorhiznich hub, na
které je prace zameétena, je dilezitym ekologickym néarokem substrat, kde spora najde
vhodného partnera pro ektomykorhizu. Zacatek prace je vénovan stru¢né charakteristice
ektomykorhiznich hub. Hlavni ¢ast je rozd€lena na dosavadni poznatky o klicovych
morfologickych znacich ektomykorhiznich hub (plodnice, velikost spory, tvar spory a
ornamentika bunééné stény) a specifickych zpisobech, jakymi mohou byt jejich spory Siteny.

V zavéru zminuji 1 moznosti dal$iho vyzkumu v této oblasti.

Kli¢ova slova: ektomykorhizni houby, Ascomycota, Basidiomycota, funk¢ni znaky, disperze,

spora, morfologie, ornamentika, zoochorie, anemochorie

Abstract

The spore morphology determines the distance and the substrate on which they land. Recent
studies show that colonization of a suitable substrate is more important than long-distance
dispersal itself. Spore morphology therefore likely reflects specific ecological requirements of
a particular species and is shaped by the selective pressure on their effective dispersal. In the
case of ectomycorrhizal fungi, on which the work is focused, an important ecological
requirement is a substrate where the spore can find a suitable partner for ectomycorrhiza. The
beginning of the thesis is dedicated to a brief characterization of ectomycorrhizal fungi. The
main part is divided into the summary of current knowledge about the key morphological
features of ectomycorrhizal fungi (fruiting body, spore size, spore shape and cell wall
ornamentation) and the specific ways how their spores can be dispersed. In the end, I also

mention the possibilities of further research in this area.

Key words: ectomycorrhizal fungi, Ascomycota, Basidiomycota, functional traits, dispersion,

spore, morphology, ornamentation, zoochory, anemochory
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1. Uvod

Jednotlivé skupiny hub maji velmi dilezité role v ekosystému — saprotrofové jsou
vyznamni rozklada¢i organické hmoty, plodnice slouzi jako zdroj potravy pro Zzivocichy
a mykorhizni houby jsou dilezité pro kolob¢h zivin rostlin (Harley, 1971). V ekosystému se
uplatnuji také patogenni houby, které maji negativni dopad na zdravotni stav zivoc¢ichii ¢i
mnozstvi rostlinné trody (Sun et al., 2020). Jejich pifinos pro ekosystém je tedy neméné
dalezity nez ten rostlinny. V soucasné¢ dobé mame rozsdhlé mnozstvi informaci o morfologii
rostlin a jejich semen, zatimco morfologie hub a jejich spor byla donedédvna chapana spise ve
smyslu taxonomie, nez z hlediska evolu¢nich adaptaci pro vyhodny zptsob kolonizace
substratu (Pringle et al., 2015). Pfitom znalosti tykajici se zplsobu a rychlosti Sifeni druhti
jsou klicové pro obory biogeografie, popula¢ni dynamiky, ochrany pfirody a predikce
moznych environmentalnich rizik (Norros et al., 2014).

Houby jakozto prisedlé organismy musi v pribéhu celého Zzivota bojovat
s neptiznivymi a Casto kolisavymi podminkami, jako je naptiklad nedostatek zivin ¢i stfidani
ro¢nich obdobi (Wyatt et al., 2013). Nejb&zngjsi strategii pro pfeziti v takovém prostiedi je
tvorba sexualné i asexualné vznikajicich spor, které umozni kolonizaci nového substratu ¢i
preckat neptiznivé podminky (Wyatt et al., 2013). Mohlo by se zdat, Ze spora je jednoducha
mald kulicka, kterd ndhodn¢ dopadne na substrat a vyklici. Opak je ovSem pravdou — spory
jsou velmi rozmanité, at’ uz svymi morfologickymi znaky nebo zplisoby $ifeni. Spory jsou ve
vetsing pripadii mikroskopické a obalené bunécnou sténou z chitinu sestavajici z n€kolika
vrstev. Vyskytuje se u nich zna¢na variabilita ve velikosti, tvaru, dokonce i v pigmentaci.
Dalsi morfologické odliSnosti muizeme najit pfi pozorovani tloustky bunétné stény,
pfitomnosti ornamentiky nebo pfivéskii (Calhim et al., 2018; Ingold, 1971; Lilleskov &
Bruns, 2005). Ve vysledku maji spory jednotlivych druht hub riizné kombinace téchto znakd,
které¢ Casto pomahaji pti identifikaci (Brundrett et al., 1996). Pravé témito morfologickymi
charakteristikami se ale Casto li§i i houby s riiznymi Zivotnimi strategiemi a je moZné, Ze jim
napomahaji k co moZznd nejefektivnéjSimu osidleni konkrétniho substratu. K pfenosu
vyuzivaji riznorodé abiotické a biotické faktory (Vasutova et al., 2019). Mezi abiotické
faktory mizeme zatadit napt. vodu, vitr nebo plisobeni gravitace. Biotické faktory zahrnuji
pohyblivé organismy, v ptipadé ektozoochorie jsou spory prenaseny na tele (srsti, pefi,
koncetinach) Zivoc€icha au endozoochorie prochazi travicim traktem ajsou vylucovany

spolecné s vykaly (Reynolds & Cumming, 2016).



Zajimavym modelem pro studium morfologickych adaptaci spor jsou ektomykorhizni
houby. Jejich rozsifeni na vSech kontinentech (krom¢ Antarktidy) naznacuje schopnost
prizpisobit se velmi odliSnym podminkdm (Tedersoo et al., 2010). Uz jenom molekularni
fylogenetické studie uvadéjici, ze ektomykorhizni symbidza vznikla nezéavisle alesponn 66x
v evoluci hub (Tedersoo et al., 2010), je stavi do role zajimavé modelové skupiny, jelikoz se
jedna prakticky o biologické replikaty se stejnou zivotni strategii.

Cilem této bakalaiské prace je shrnout poznatky o morfologickych adaptacich
zdiraznéni funkéni specifity znaku pravé pro ektomykorhizni houby budou porovnavany

i s druhy s jinymi trofickymi strategiemi.

2. Ektomykorhizni houby

Mykorhiza je pojem oznacujici mutualisticky vztah mezi houbovym myceliem
a kofeny vyssich rostlin, ktery je dalezity pro existenci obou tc¢astnicich se jedincti (Charya &
Garg, 2019). Jednim z nejrozsifenéjSich typlh mykorhizy je ektomykorhiza. Pro tu je typické,
ze mycelium houby pronika do mezibunéénych prostori kotenovych bunék vyssich rostlin,
kde vytvaii hyfovou sit, také Casto nazyvanou Hartigovou. (Reddy & Saravanan, 2013).
Zaroven dochéazi k tvorbé extraradikdlniho mycelia, které navySuje objem substratu, ze
kterého miiZze rostlina Cerpat potfebné Ziviny a vodu (Finlay, 2008). Nasledné v ramci
mutualistického vztahu houby dodavaji rostlindm vodu s rozpuSténymi mineralnimi latkami
vymeénou za cukry, hlavnim mistem vymeény je pravé Hartigova sit’ (Caiafa et al., 2021). Mezi
hlavni rostlinné celedi UcCastnici se ektomykorhizy patii Betulaceae, Dipterocarpaceae,
Fagaceae, Myrtaceae a Pinaceae, jednd se tedy prevazn€ o stromy a kefe (Gunasekaran,
2012). Celkové se ektomykorhizy ucastni okolo 8000 druhti rostlin (Rinaldi et al., 2008).

Houby tvofici ektomykorhizu (ECM houby) najdeme v riznych liniich, jedna se
vétSinou o zastupce oddéleni Basidiomycota a Ascomycota, najdeme je ovSem
1 v oddeleni Mucoromycota (Brundrett et al., 1996). Druhové jsou nejvice zastoupeny fady
Pezizales a Helotiales z oddéleni Ascomycota a Agaricales, Boletales a Cantharellales
z odd¢leni Basidiomycota (Tedersoo et al., 2010). Relativni ¢etnost ektomykorhiznich druhti
evropskych lesit v danych taxonomickych jednotkdch je znazornéna na obrazku ¢. 1.
Celosvétove bylo jako ektomykorhizni oznafeno vice nez 7750 druhd, ale vzhledem
mezi 20000 a 25000 (Rinaldi et al., 2008). ECM houby se vyskytuji prakticky ve vSech

lesnich ekosystémech, pfedev§sim v mirném pasu (Clasen et al., 2018).



Ektomykorhizni houby jsou diilezitou soucasti lesnich ekosystémtl. Postupné vychazi
na povrch zjisténi, ze pfispivaji ke stabilité, obnoveé a produktivité lesi mnohem vice, nez se
diive myslelo (Amaranthus, 1998). Oc¢ividnym vyznamem v ekosystému je poskytnuti
stabilniho pfisunu Zivin rostlinam, se kterymi funguji v symbioze (Finlay, 2008; Harley,
1971). Jak zminuji dale ve své bakalaiské praci, ektomykorhizni houby se prokazatelné podili
i na obnové ekosystému po prirodnich katastrofach, napt. pozarech (Lamont et al., 1985).
Samoziejmym vyuZitim ektomykorhiznich hub je jejich funkce jakoZto potravy nejen pro
obratlovce, ale 1 pro celou fadu bezobratlych (viz kapitola 4.2).

V bakalaiské praci se zabyvam pouze oddélenimi Ascomycota a Basidiomycota,
nikoliv Mucoromycota, a to z toho divodu, ze k ECM zéstupciim tohoto odd¢leni neexistuji
prakticky Zadna dohledatelnd data tykajici se morfologickych adaptaci a zptsobu §ifeni jejich

spor.

Ektomykorhizni

houby

Obrazek ¢. 1: Graf znazoriujici taxonomickou pfislusnost arelativni Cetnost
ektomykorhiznich druh v evropskych lesich. Am., Amanitaceae; Bo., Boletaceae; Ca.,
Cantharallaceae; Cl. Clavulinaceae; Co. Cortinariaceae; Hyd., Hydnangiaceae; Hyg.
Hygrophoraceae; Im., Impleria; In., Inocybaceae; Sc., Sleroderma; Scl., Slerodermataceae;
Th., Thelephoraceae; Tr., Tricholomataceae; Xe., Xerocomellus. Pievzato a upraveno z van
der Linde et al. (2018).



3. Morfologické adaptace spor ektomykorhiznich hub

Pojem funkcni znak (trait) zahrnuje soubor vlastnosti definujicich jedince, ktery je
urcujici pro roli druhu v daném ekosystému (Dawson et al., 2021; Lueder et al., 2022). Jednou
ze zakladnich skupin jsou morfologické funkéni znaky. Ty u hub obvykle Gzce souvisi s jejich
reprodukci a v mnoha ptipadech ziejmé piedstavuji morfologické adaptace pro optimalni
Siteni daného druhu (Purhonen et al., 2020). Ektomykorhizni a saprofytické houby spolecné
koexistuji v mnoha lesnich ekosystémech. Tato koexistence je umoznéna rozdilnymi
zivotnimi strategiemi a vertikélni segregaci (McGuire et al., 2013). Ektomykorhizni houby
funguji v mutualistickém vztahu s kofeny vys$Sich rostlin, tudiz potfebuji pfizpisobit
morfologii spor tak, aby se k nim dostaly a ziskaly signal pro kli¢eni. To znamend, Zze musi
spory rozsifit pod povrch pliidy. Na druhé stran€ jsou saprofytické druhy, které pro ziskéani
uhliku musi rozlozit organickou hmotu, proto je ¢astéji nalezneme v povrchové vrstvé pudy

(Baldrian, 2009).

3.1 Plodnice

Ptedtim, nez se budu zabyvat jednotlivymi morfologickymi znaky spor, chci poukazat,
jak je dilezité vnimat také morfologickou rozmanitost samotné plodnice, kterd umoznuje
efektivni Sifeni spor do prostoru. V pifirodé¢ se nachdzi plodnice rGznych tvarli, barev
a velikosti. Komparativni analyzy ukazaly, Ze ektomykorhizni houby produkuji vétsi plodnice
nez saprotrofni druhy, jelikoz mnozstvi substratu je u saprotrofnich druhti vice proménlivé
nez u mutualistickych ektomykorhiznich druhti (Bissler et al., 2015). Vysoce vzrostlé
plodnice maji pfedpoklad pro Sifeni spor na vétsi vzdalenosti, napt. diky vétsi vzdalenosti
dopadu (Pringle et al., 2015). Vztah mezi rozmérem plodnice a produkci spor je ovlivnén
mnozstvim uvolnénych spor na jednotku plochy a jejich velikosti — vyskytuje se zde pozitivni
korelace mezi velikosti plodnice a velikosti spory (Fischer & Money, 2010).

V ramci ektomykorhiznich druht mizeme dle morfologie plodnice rozlisit houby na
dvé skupiny. Houby tvofici plodnici nad zemi (epigeické), které vystavuji vytrusorodou
vrstvu nad povrch substratu a spory vypousti po dozrani do vzduchu (Maser et al., 1978).
Druhou skupinu tvoii houby, které tvoii plodnice pod povrchem substratu (hypogeické).
V oddéleni Ascomycota vznikly z klasickych miskovitych plodnic (apothecii), které Sitily
spory vzduchem, ovSem tvorba podzemni plodnice jim umoznila vyskyt i v podminkéch,
které¢ by branily rGstu a dozravani ptivodniho morfotypu — v oblastech, kde mohou byt
zasazeny suchem, teplem ¢i chladem (Money, 2016; Trappe, 1988). U odd¢leni

Basidiomycota vznikly podzemni plodnice zplodnice s odliSenou tfeni a kloboukem
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(pilothecium). Proces pfemény znazoriiuje obrazek ¢. 2. Druhy tvofici podzemni plodnice
maji vytrusorodou vrstvu zpravidla ukrytou uvnitt plodnice, chranénou ochrannou vrstvou
zvanou peridie (Maser et al., 1978). Zarovenn unich doslo k sekundarni ztraté schopnosti
aktivné vystielovat spory do okoli, ¢emuz se vice vénuji v kapitole 4.1.1 (Trappe et al., 2009).
mozna alternativa jejich $ifeni jevi endozoochorie (Lilleskov & Bruns, 2005; Trappe, 1988).
Existuji i druhy, které se nachazi na rozhrani téchto dvou morfologickych typt plodnic —
mohou mit napiiklad pozlstatek tfené nebo klobouk, ktery zlstava uzavieny a neodkryje
rourky nebo lupeny do okoli (Trappe et al., 2009). Plodnice téchto druhti oznacujeme jako
sekotoidni (Albee-Scott, 2007).

Obrazek €. 2: Evoluce houby s nadzemni plodnici v houbu s podzemni plodnici. Postupné
dochazi ke zmenSovani klobouku i tfen¢, az je nakonec reprodukéni pletivo zcela uzavieno.
Ptevzato a upraveno z Trappe et al. (2009).

3.2 Velikost spor

Variabilnim znakem spor, kterého si Ize v§imnout na prvni pohled, je velikost. Spory
ektomykorhiznich hub tvotici nadzemni plodnice se velikostné pohybuji v rozmezi 4(8) —
15(30) wum (Brundrett et al., 1996). Mezi druhy tvoficimi podzemni plodnice najdeme ale
1 vyrazné vétsi spory, naptiklad Endogone lactiflua ma spory Siroké 70 — 180 um a dlouhé 94
— 190 pm (Nouhra et al., 2008). Pomérn¢ neddvné studie Béssler et al. (2015) uvadi, ze
velikost spory je znak primarné zavisly na fylogenetickém postaveni druhu, nikoliv na
ekologické strategii. Novéjsi studie Calhim et al. (2018) a jeji vysledky ale ukazuji, Ze by
kromé& fylogeneze mohla hrat roli 1 ekologie — béhem analyzy SirSiho spektra druha zjistili
kromé fylogenetické zavislosti 1 signifikantni vztah mezi trofickou strategii a velikosti spor.
Tato komparativni studie provadénd na 781 druzich napii¢ zastupci odd€leni Ascomycota
1 Basidiomycota ukazala, Ze ektomykorhizni houby maji primérné 2,5x vétsi spory nez houby
saprotrofni. Dlvodem je pravdépodobné mmnozstvi zdroji, které pojme véEtSi spora pro
(2023) ve své studii zjistili, Ze vztah mezi velikosti spor a trofickou strategii se 1i$i mezi
dvémi nejvétSimi oddélenimi hub. Jedna se zatim o nejrozsdhlejsi studii tykajici se této

problematiky, ve které analyzovali vice nez 26 000 druht hub. Jejich vysledky ukazuji, Ze
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vztah mezi trofickou strategii a velikosti spor je vyraznéjsi u oddéleni Ascomycota (obrazek
¢. 3), tedy ze ektomykorhizni Ascomycota maji spory vétsi oproti saprotrofim a dalSim
trofickym skupinam. Toto zjiSténi by podpofilo hypotézu, ze béhem piechodu symbidzy
z fakultativni na obligatni se stalo klicovym mnozstvi zdroji obsazenych uvnitt spory dulezité
pro jejich preziti v pribehu Sifeni k hostitelské rostling a navazani ektomykorhizy. Tuto studii
by bylo zajimavé rozsifit o informaci, do jaké miry maji na tento trend vliv zéstupci
Ascomycota s podzemnimi plodnicemi, u kterych zjevné neptisobi selek¢éni tlak na malé spory
dobie Sifitelné vétrem a patii sem mnoho druht s velmi velkymi sporami. Je ovSem otazkou,
pro¢ podobny trend nebyl vyrazny i u oddéleni Basidiomycota, ve kterém najdeme velké

mnozstvi ECM druhil s podzemnimi plodnicemi.
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Obrazek ¢. 3: Rozdily velikosti spor riznych symbiotickych a saprotrofnich
(asymbiotickych) druhii odd€leni Ascomycota a Basidiomycota. Cervené body znazornuji
symbiotické druhy a modré body saprotrofni. Pfevzato a upraveno z Aguilar-Trigueros et al.
(2023).

Samoziejmé, jak tomu v pfirodé byva a nic neplati plosné, i velikost spor hub zavisi na
dalSich faktorech nez pouze na fylogenezi a trofické strategii. Pfikladem jsou ektomykorhizni
houby v jejichz spoleCenstvich se snizuje pocet mykorhiznich partnerii. V tomto piipadé
dochazi ke zvétSovani velikosti spor, jelikoz vétsi spory pojmou vice zdroji véetné zasobnich
latek, které budou klicové pro iniciacni rist mycelia po nalezeni hostitele (Bissler et al.,
2015; Halbwachs et al., 2014, 2017). Zaroven vétsi objem spory (a ptipadna tlustd bunécna
sténa) zamezuje vysychani, cemuz muze byt spora pii “Cekani“ na mykorhizniho partnera
vystavena. Ze stejné¢ho ditvodu se ziejmé u druhti, jez sporuluji brzy v sezoné (1éto), vyskytuji

vEtsi spory oproti druhiim sporulujicim pozdéji (podzim) (Kauserud et al., 2010; Norros et al.,



2015). Velké rozméry spor ovSem neznamenaji nutné¢ vEtsi fitness ato predevsim kvili
aerodynamickym omezenim, kterd znemoziuji Sifeni vzdu$Snymi proudy na tak velké
vzdalenosti, jako je tomu u malych spor (Kauserud et al., 2008).

Velikost spor tedy nebude pravdépodobné dana Cisté fylogenezi ani trofickou strategii,
s nejvetsi pravdépodobnosti bude ovsem kombinace téchto dvou charakteristik druhti klicova
anasledn¢ bude ovliviiovana dal§imi faktory, jako je napiiklad teplota, délka vegetacniho

obdobi nebo dostupnost partnera pro symbidzu.

3.3 Tvar spor

S velikosti spory je velmi blizce spojen i jeji tvar. Stejné jako je tomu u velikosti, tvar
spory se odviji nejen od fylogeneze druhu, ale také od jeho trofické strategie, jak ve své studii
ukézali Calhim et al. (2018). Tvar spor je velmi rozmanity. V houbov¢ #i$i nalezneme kromé
klasickych kulovitych spor i spory rizné protahlé, dlouze elipsoidni, vietenovité rohlickovité
zahnuté spory, piip. hranaté (obrazek ¢. 4). Dle jiz vySe zminéné studie Calhim et al. (2018)
maji saprotrofni houby cCastéji protahly nebo alantoidni tvar, zatimco u ektomykorhiznich hub
vyrazng pievlada tvar kulovity. Porovnanim rychlosti dopadu kulovitych a protahlych spor se
zabyval jiz Ingold (1971), ktery vypocty podlozil, ze rychlost padu dokonale kulaté spory je
umérnd druhé mocniné jejiho poloméru. Déle také uvadi, ze vezmeme-li dokonale kulatou
sporu a protahlou sporu o stejném objemu, protdhld spora dopadne vzdy pozdéji. Jiz tento
princip navadi k tomu, Ze pro saprotrofni druhy bude vyhodné mit protdhlé spory, aby se
mohly nechat Iépe unaSet vétrem. Pro ektomykorhizni houby je naopak vyhodné mit spory
kulovité, tedy minimalizovat pomér mezi povrchem a objemem, pro maximalizaci pieZiti

v neptiznivych podminkach (Calhim et al., 2018).

Obrazek ¢. 4: Tvarova rozmanitost houbovych spor: (A) kulovity; (B) protahly; (C) vejcity;
(D) citronovity; (E) cylindricky; (F) fusoidni; (G) mandlovity; (H) hranaty; (I) fazolovity.
Ptevzato a upraveno z Brundrett et al. (1996).



Roper et al. (2008) se zabyvali efektivitou aktivniho vystfelovani. Na zdkladé
algoritmti pouzivanych pro vypocet tvaru kiidel letadel zalozenych na minimalizaci odporu
vzduchu ukazali, Ze elipsoidni askospory maji nizsi odpor vzduchu a jsou aktivné vystielené
do vétsi vzdalenosti, nez askospory kulovité nebo filiformni. Existuje optimalni tvar a pomér
délky a sitky askospory (u vétSiny druhti pfiblizné 2, obrazek ¢. 5), ktery zavisi i na velikosti
a hustoté askospory arychlosti jejich vystieleni z viecka. Timto ukazuji, ze tvar spory je

u zastupci oddéleni Ascomycota dilezitym faktorem, ktery ovliviiuje schopnost aktivni

ey ee

vvvvvv

vzdalenosti, kterou spora urazi, je i tvar, je zasadni (Calhim et al., 2018).
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Obrazek ¢&. 5: Tvary aktivné vystielovanych spor 102 druhii Ascomycota naptic¢ fylogenezi.
(A) Porovnani optimalniho tvaru se skute¢nymi vytrusy. Pomér stran spor je vynesen proti
Reynoldsovu ¢islu (Re). Re je bezrozmérné veli€ina, kterd zavisi na kinematické viskozité
prostiedi, volumetrickém poméru a rychlosti vystieleni. Za ptedpokladu konstantni rychlosti
vystieleni spor je metrikou velikosti spor (Roper et al., 2008). Cerna kiivka zobrazuje
optimélni pomér stran spor. Druhy nachdzejici se mezi dvéma teckovanymi kiivkami jsou
vrozmezi 0 — 1 % minimalniho odporu vzduchu. (B) Piiklad tvaru askospory Astrocystis
cepiformis ahypotetické spory se stejnym objemem a minimalnim moZnym odporem
vzduchu (modry obrys). Pfevzato a upraveno z Roper et al. (2008).

Adaptace tvaru spor pro S$ifeni na vhodny substrdt lze pozorovat napiiklad
u saprofytickych specialisti. Kulovité spory pravdépodobné 1épe pronikaji hloubéji do pidy,
zatimco protdhlé spory spiSe ziistanou nad povrchem. Proto maji saprofyticti specialisté na
dievo ¢i byliny spory pfevazné alantoidniho tvaru, ktery jim umoziuje kolonizovat substraty
nad povrchem pudy, jelikoz potiebuji spory Sifit vzduSnymi proudy, nez se zachyti na
ekologicky vyhodny substrat. Specialisté na opad maji spory spiSe kulovité, protoze se
nepotitebuji béhem Sifeni vzduchem zachytit na substratu nad povrchem zemé (Calhim et al.,

2018).



S tvarem spory souvisi i jeji symetrie. Pfedevsim u zastupct oddé€leni Basidiomycota
nam miize symetrie dokonce napoveédét, zda se jedna o sporu houby s podzemni ¢i nadzemni
plodnici. Druhy snadzemnimi plodnicemi maji spory bilateraln¢ asymetrické, piicemz
asymetricky tvar je zjevné duasledek jejich specifického mechanismu odstielovani — jedna se
o tzv. balistospory (vice v kapitole 4.1.1) (Brundrett et al., 1996; Money, 2016). Naopak
houby s podzemnimi plodnicemi maji spory obvykle bilaterdln¢ symetrické¢, nazyvané
statismospory. Tyto spory nejsou aktivné odmrstovany z basidii, k jejich uvolnéni dochazi

pasivné az po dozrani vytrusorodého pletiva (Brundrett et al., 1996).

3.4 Bunécna sténa a jeji ornamentika

Jednou z nejvyraznéjSich charakteristik spor ektomykorhiznich hub je morfologie
jejich bunééné stény. Bunécna sténa je prvni ¢ast spory, kterd ptichdzi do kontaktu s okolnim
prostfedim a ma ochrannou funkci pted vnéjSimi faktory (Beauvais & Latgé, 2018). Bunécna
sténa mé nékolik vrstev, které mizeme rozdélit na dvé skupiny - eusporium a myxosporium
(Perreau, 1977). Eusporium je vrstva odolnd vuc¢i KOH, zatimco myxosporium je jim
rozlozeno. Eusporium se skldda z endosporia a episporia, které tvoii “pravou’ sténu spory.
ODbé vrstvy jsou témeér vzdy bezbarvé a vzajemné je rozlisit je moZné pouze pod mikroskopem
na zakladé odlisného indexu lomu. Myxosporium se sklddd z exosporia, perisporia
a ektosporia. Exosporium je nositelem pigmentu a ornamentiky. Ektosporium je extrémné
tenkd vrstva, ktera ve zralych sporach tvofi viskozni a lepkavy povrch, ktery umoziuje
pfilnuti k substratu. U nékterych hub (Castéji u druhli tvoficich podzemni plodnice) se
vyskytuje 1vngj§i vrstva perisporium (Brundrett et al., 1996; Fortin, 2019; Halbwachs
& Bissler, 2015). Souslednost jednotlivych vrstev je zndzornéna na obrazku ¢. 6. Jednotlivé

druhy hub se li§i poctem a tloustkou jednotlivych vrstev (Brundrett et al., 1996).

C

D

Obrazek €. 6: Struktura bunééné stény hub: eusporium (A-B); myxosporium (C-E); (A)
endosporium; (B) episporium; (C) exosporium; (D) ektosporium; (E) perisporium. Pievzato
z Halbwachs & Baéssler (2015).



Vzhled bunééné stény je velmi variabilni, od hladkych spor az po vyrazné
ornamentované (Brundrett et al., 1996). Z dostupnych zdroji je bohuzel zndmo jen minimum
studii o pfechodu ornamentovanych spor v hladké v prubéhu evoluce (Pringle et al., 2015).
Na zéklad¢ rekonstrukce ancestralnich stavii u askospor bryoparazitickych Pezizales se ale
zda, ze ornamentika v pribehu evoluce této skupiny ne¢kolikrat nezavisle vznikla a zanikla, je
tedy mozné, Ze se jednd o pomérné¢ rychle proménlivy znak (Janosik et al., 2023).
V provedenych studiich mizeme najit i ndznaky jistych selekcnich tlaki — spory, u kterych
hrozi riziko vystaveni nepiiznivym podminkdm (UV zafeni, horko, pfitomnost patogena) jsou
Casto pigmentovany a vybaveny tlustou bunéénou sténou, coz jim poskytuje ochranu pred
vnéjSimi vlivy (Halbwachs et al., 2014; Norros et al., 2015). V subarktickych a alpinskych
biomech, kde se setkavame s velmi kratkym vegetacnim obdobim a uniformni rostlinnou
skladbou, je pro houby vyhodné produkovat spory s kratkou Zivotnosti (tenkd bunécna sténa,
bez pigmentace), které¢ velmi rychle vykli¢i (Tulloss, 2005). Na intenzitu ornamentiky ma
u parazitickych druht pravdépodobné velky vliv i ekologie hostitele. Zalezi na délce jeho
zivotniho cyklu a preferované teploté prostiedi, tedy idruhy se stejnou trofickou strategii
mohou mit odliSnou ornamentiku spor, pokud se ekologickymi ndroky lisi jejich hostitelé
(Janosik et al., 2023).

Studie Calhim et al. (2018) uvadi, Ze ornamentované spory se u ektomykorhiznich
druhli vyskytuji aZ 6x Cast€ji neZ u saprotrofil. Ornamentika by mohla napomahat Sifeni spor
prostfednictvim pldnich bezobratlych pod povrch substratu (toto téma podrobné rozebiram
v kapitolach 4.2 a 4.3). Gunasekaran (2012) dale ptedpoklada, ze ornamentika na povrchu
spor zaroven zabrafiuje vymyti destovou vodou aspora tedy ziistane blizko hostitele.
Soucasné se u ektomykorhiznich druht oproti saprotrofiim nevyskytuje tlustd buné¢na sténa
v tak hojném rozsahu — dle Halbwachs et al. (2014) je mozné, Ze spoléhaji spiSe na ochranu
pigmentaci, napt. pomoci melaninu (Fernandez & Koide, 2013; Kuo & Alexander, 1967).
Zaroven neni u ektomykorhiznich hub nutna ptitomnost klicnych pori, jelikoZ nejsou nuceni
rychle klicit a kolonizovat substrat, jak je tomu u saprotrofnich druh (Halbwachs et al.,
2014).

Zajimavym piikladem je druh ektomykorhizni houby Amanita muscaria. Tvofi
ektomykorhizu s vice nez 20 hostitelskymi rostlinami (Trappe, 1962). Jeji spory jsou
elipsoidni, hyalinni s tenkou bunénou st€nou a ndpadnym hilem (= misto, ve kterém je
basidiospora pfipojena na sterigma), ale oproti vétSiné ektomykorhiznich druhti ji chybi
ornamentika, spory ma hladké (Li, 2005). Gunasekaran (2012) se domniva, ze hladky povrch

bez ornamentiky by mohl sporam nepatrné usnadnovat Sifeni na del§i vzdalenost abiotickymi
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faktory, at’ uz pomoci vétru (ornamentika by mohla mit vliv na odpor vzduchu), nebo
postupnym vymyvanim dest'ovou vodou ze substratu. O mozném vlivu ornamentiky na odpor
vzduchu se zminuje i Roper et al. (2008), ktefi ale zjistili, ze u zastupcti oddéleni Ascomycota
nema ornamentika v prib¢hu vystielovani zasadni vliv na odpor vzduchu. Podrobnéjsi studie
nejsou bohuzel znamé.

Ornamentika se neli$i pouze svoji intenzitou, ale i samotnymi utvary na povrchu
bunécné stény. Jak je jiz zmin€no vysSe, i mezi ektomykorhiznimi druhy najdeme dokonale
hladké spory. Dale miize byt povrch verukézni (= pokryt bradavicemi nebo kulatymi laloky,
volnymi ¢i rizné€ propojenymi), noduldzni (= jemné hrbolaty s vyrazné oddélenymi vyristky),
echindtni (= svyraznymi ostny), striatni (= srizn¢ hlubokymi ryhami), retikulatni
(= ornamentika je propojena do pravidelnych nebo nepravidelnych sitovitych vzorti), anebo
punktatni (= drobné teckovité vybézky) (Brundrett et al., 1996; Villegas et al., 2005). Ilustraci
riznych druhti ornamentiky ukazuje obrazek ¢. 7 a snimky ze skenovaciho elektronového
mikroskopu ECM druhti s riiznou ornamentikou obrazek ¢. 8. Vé&fim, ze rozmanitost
ornamentiky je mnohem obsdhlejs$i nez téchto 7 typul, které zminuji pfedev§im pro jejich
snadné vzajemné rozliSeni.

O vyznamu takto odlisné ornamentiky mizeme zatim ale pouze spekulovat, jelikoz
neprobéhly zadné dohledatelné studie vénujici se pfimo této problematice. Vyraznéjsi
ornamentika by mohla napomdhat pieckani neptfiznivych podminek b&hem cekani na
vhodného hostitele u druhti parazitujicich na hostitelich s kratkou generacni dobou (Janosik et
al., 2023), ale pro¢ houba voli napt. verukdzni typ ornamentiky oproti noduléznimu, nam
zustava stale zdhadou. Roli v evoluci ornamentiky by mohl hrat i ektozoochoricky ptenos
(vice v kapitole 4.3), kdy by konkrétni typ ornamentiky mohl byt pfizptisoben pro pfichyceni
na télnim povrchu Zivocichi vyskytujicich se v daném prostfedi, ovSem to jsou pouze

domnénky, které nejsou zatim podloZeny zadnou studii.
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Obrazek ¢. 7: Ilustrace rtiznych typt ornamentiky spor: (A) hladké; (B) verukdzni; (C)
noduldézni; (D) echinatni; (E) stridtni; (F) retikuldtni; (G) punktatni. Pfevzato a upraveno
z Brundrett et al. (1996).
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Obrazek ¢. 8: SEM snimky riznych typi ornamentiky u ECM hub: (A) hladké spory
u Amanita muscaria; (B) verukézni ornamentika u Gomphus clavatus; (C) noduldzni
ornamentika u Austroboletus viscidoviridis; (D) echinatni ornamentika u Pisolithus tinctorius;
(E) striatni ornamentika u Boletellus obscurecoccineus; (F) retikulatni ornamentika u Russula
bellissima. Snimky pievzaty a upraveny z Brundrett et al. (1996); Haga et al. (2014);
Rusevska et al. (2015); Villegas et al. (2005); Wisitrassameewong et al. (2022).
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4. Siteni spor ektomykorhiznich hub
4.1. Anemochorie

Anemochorie, tedy pfenos vétrem, zajiStuje horizontdlni transport spor vzduchem
ajejich postupné zpomalovani vlivem odporu vzduchu. Této strategie vyuZzivaji predevsim
saprotrofni a parazitické druhy, kterym vyhovuje kolonizovat vzdaleny substrat, naopak
ektomykorhiznim druhim se béhem Sifeni na velkou vzdalenost snizuje pravdépodobnost
nalezeni kompatibilniho hostitele pro ektomykorhizu (Borgmann-Winter et al., 2023; Horton,
2017). Zavislost zplisobu Sifeni na trofické strategii sledovali Borgmann-Winter et al. (2023),
ktefi rozmistili Sest pasti pro zachytdvani vzduSnych spor po dobu dvou tydnd v srpnu 2019
(tedy ve vrcholném obdobi tvorby plodnic a uvoliiovani spor) ve smiSeném lese v Second
College Grant (New Hampshire, USA). Posbirané vzorky obsahovaly velké mnozstvi spor
dfevnich ¢ipldnich saprotrofii a parazitickych druhd, zatimco mykorhiznich (ekto-
1 arbuskuldrng) druhi bylo zachyceno vyrazné méné. Z ektomykorhiznich druht byly nejvice
zastoupeny rody Tomentella, Inocybe a Ramaria.

I vramci ektomykorhizni trofické strategie najdeme zastupce, ktefi preferuji Sifeni
pomoci vétru. Jednim z nich je jiZ vySe zminénd Amanita muscaria. Diivodem miiZze byt jeji
nizkd hostitelské specifita, kdy vytvaii ektomykorhizni interakce s pomérné Sirokou Skalou
jehli¢natych stromt i1 krytosemennych rostlin (Geml et al., 2008). Jak je zminéno v kapitole
3.3, ma k transportu na dlouhé vzdalenosti ptizptisobenou i morfologii spor (obrazek ¢. 3 A),
nicméné dale nez 5 m od matetfské plodnice se dostane jen maly zlomek spor, u druhu

Amanita muscaria se jednalo o pouhych 5 % (L1, 2005).

4.1.1 Aktivni vystielovani spor

Spory, které jsou Sitené¢ vzduSnymi proudy musi pfed tim, nez budou pasivné
pfenasSeny, prekonat vrstvu nehybného vzduchu. Vrstva téméf nehybného vzduchu vznika
v disledku proudéni kolem statického pfedmétu, kterym mulZe byt plodnice nebo samotny
povrch ptady. Na uplném rozhrani vzduchu a predmétu je vzduch dokonale nehybny (Money,
2016). Tuto vrstvu spordm pomahaji piekonat rizné mechanismy aktivniho vystielovani.
Mechanismy aktivniho vystfelovani spor jsou zaloZeny na hydrostatickém tlaku, rychlych
pohybech vyvolanych cytoplasmatickou dehydrataci a nebo na vyuzivani povrchového napéti
(Money, 2016). Spory druhi, které vyuZzivaji aktivnich mechanismi pro jejich uvolnéni jsou
béznou soucasti vzdusnych castic, coz dokazuje efektivitu téchto procesi (Elbert et al., 2006).

V pribéhu evoluce se vyvinuly velmi odlisné mechanismy tvorby a uvoliiovani spor mezi
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oddélenimi Ascomycota a Basidiomycota, proto je tato kapitola rozdélena na zakladé
taxonomie a nikoliv trofické trovné.

V ramci ektomykorhiznich hub v odd€lenich Ascomycota i Basidiomycota se tento
jev vyskytuje predevsim u druhii tvoficich nadzemni plodnice. Evoluce podzemnich plodnic
je jiz spojena se ztratou schopnosti aktivniho vystfelovani spor, k ¢emu doslo pravdépodobné
nékolikrat béhem evoluce (Money, 2016). Laessoe & Hansen (2007), ktefi se zabyvali
fylogenetickou pftislusSnosti hub tvoficich podzemni plodnice, uvadi, ze ke ztraté schopnosti
aktivniho vystfelovani doSlo u ECM zastupct Pezizales minimaln¢ 17x. Jednou v kazd¢ z linii
Sarcospaera — Hydnotryopsis, P. depressa — Ruhlandiella, Morchellaceae — Discinaceae, po
jedné ztraté v Celedi Helvellaceae a Tuberaceae, 3x u rodu Pachyphloeus a 1x u kazdého
zrodd Eremiomyces, Kalaharituber, Mattirolomycea a Amylascus. K dal§im 5 ztratam doslo
v Celedi Pyronemataceae - po jedné v rodech Genea, Paurocotylis a druhu Geopora cooperi
(zde ovSem neni ztrata Uplnd) a dvakrat urodu Stephensia. Existuji ovSem i piechodné
morfotypy, napt. Sarcosphaera coronaria, které tvoti plodnice z vétSiny zanotené pod zemi,

ale spory jsou stale aktivné vystielovany (Laessoe & Hansen, 2007).

4.1.1.1 Basidiomycota

Charakteristickym znakem aktivné vystielovanych basidiospor je hilum, vyrastek,
ktery se nachézi na jejich bazi (obrazek ¢. 9 F). Aktivni vystteleni souvisi s tvorbou kapek na
dvou mistech — Bullerova kapka na hilu a adaxialni kapka na pfilehlém povrchu spor. Obé
kapky wvznikaji kondenzaci z okolniho vzduchu. Ke kondenzaci dochdzi po uvolnéni
mannitolu a ptipadnych dalSich osmoticky aktivnich latek na povrch spory, po kontaktu
osmoticky aktivnich latek a vodni pary dochdzi ke sniZzeni chemické aktivity vody a vzniku
kapky. K vystteleni dochéazi v ptipad€, Ze se Bullerova kapka zvétsi ve sméru k volnému
k volnému povrchu spory aje ziskdn impuls pro odmrsténi spory od sterigmatu (Money,
2016). Vzdalenost, jakou spora od plodnice urazi, pozitivné koreluje s jeji velikosti a velikosti
Bullerovy kapky, ktera urcuje silu, jakou se uvolni spory z basidii (Stolze-Rybczynski et al.,

2009).
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Obrazek €. 9: Mechanismus uvolnovani basidiospory: (A) basidiospora v klidovém stavu;
(B) vznik Bullerovy kapky na hilu a adaxialni kapky na ptilehlém povrchu spory kondenzaci
z okolniho vzduchu; (C) zvétSovani Bullerovy kapky; (D) splynuti obou kapek; (E) uvolnéni
spory ze sterigmatu. Pfevzato a upraveno z Money (2016). (F) Stavba basidiospory. Pfevzato
a upraveno z Savchenko et al. (2021).

Mezi zastupce aktivné vystrelujici basidiospory s ektomykorhizni Zivotni strategii
muzeme zatadit napt. rody Amanita, Boletus, Cantharellus, Cortinarius, Inocybe, Lactarius,
Leccinum, Paxillus, Russula, Suillus, Tricholoma a Tylopilus (Horton, 2017).

U nékterych druhli pozorujeme tzv “puffing®. Jedna se o synchronizované vypousténi
stovek az tisict spor, které mlze byt pozorovano pouhym okem a na prvni pohled pfipomina
oblak koufe (Dam, 2020). Tyto druhy spoléhaji na dopad kapky vody, ktera zpusobi
synchronizované vystieleni (Hood, 2006). Piikladem mize byt ektomykorhizni druh
Scleroderma sinnamariense (obrazek ¢. 10 B), kterd funguje v symbiotickém vztahu
s lianovci (Gnetaceae). Jeji nazloutlé plodnice béhem zrani vysychaji a v dospélosti praskaji
a uvoliuji praskovité spory, které jsou dale unaseny vétrem (Bechem, 2014). Mezi dalsi druhy
s ektomykorhizni Zivotni strategii, které synchronizované vypousti spory patii Calostoma
cinnabarinum, Calostoma ravenelii nebo Astraeus hygrometricus (obrazek ¢. 10 C) (Kuo,

2008; Phosri et al., 2004; Wilson et al., 2007).
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Obrazek €. 10: (A) Ilustrace procesu “puffing®, plodnice Lycoperdon pyriforme. Ptevzato
aupraveno ze Zhirnov et al. (2019); (B) Synchronizované uvolnéni spor u Scleroderma
sinnamariense. Autor Ahmad Fuad Bin Morad (2012). (C) Plodnice po uvolnéni spor
u Astraeus hygrometricus. Autor Jim Stasz (2014).
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4.1.1.2 Ascomycota

Pohlavni spory hub z odd€leni Ascomycota dozravaji ve viecku (ascus). Viecka jsou
naplnéna epiplazmatickou tekutinou, kterd obsahuje smés rozpusténych organickych
i anorganickych latek (Elbert et al., 2006). Postupné jsou osmoticky tlakovana a nasledné
dochdzi k ndhlému vypuzeni epiplazmatické tekutiny vcetné spor Gzkym otvorem na Spicce
praskajiciho viecka (napf. Helotiales). Rozméry otvoru a samotna velikost spory spolu
souvisi, diivodem je pravdépodobné¢ zamezeni nadmérnym ztratdm energie (Fritz et al., 2013).
U tadu Pezizales se setkdvame s viecky, které maji uzky otvor kryty operkulem (vickem),
jehoz otevieni pfedchazi uvolnéni spor do vzduchu a po aktivnim vystielu ziistdva pevné
pfipojené k prazdnému viecku (Money, 2016). Neékteré druhy (napf. zastupci tiidy
Dothideomycetes) maji viecka bitunikatni (obalena dvéma sténami), u kterych nejprve
dochazi k prasknuti vnéjsi stény a az nasledné dochazi k aktivnimu vystieleni askospor
(Money, 2016). Proces uvoliiovani askospor z viecka a jednotlivé struktury znézoriuje
obrazek ¢. 11. Mnoho askospor je uvoliiovdno v reakci na zmény v mnozstvi vlhkosti
v prostiedi, coZ zaroven zajiStuje vhodné podminky pro kliceni (Pinkerton et al., 1998; Trail
et al., 2002, 2005). Dalsim dtlezitym faktorem pro aktivni uvolnéni je intenzita svétla, kdy
ruzné druhy preferuji jeho rizné mnozstvi, piip. dokonce tmu (Clarkson et al., 2003; Ingold,
1933).

Mezi zastupce aktivné vystielujici askospory s ektomykorhizni Zzivotni strategii

muzeme zatadit napt. rody Geopyxis, Peziza nebo Wilcoxina (Horton, 2017).

Obrazek ¢. 11: Mechanismus uvoliiovani askospor z viecka. (A) unitunikatni viecko se
zralymi askosporami; (B) viecko tésné pred vystielenim; (C) viecko po uvolnéni spor
ukazujici vicko; (D) bitunikdtni viecko pfed uvolnénim askospor; (E) bitunikatni viecko
aktivné uvolnujici spory; (F) bitunikéatni viecko po uvolnéni askospor. Pievzato a upraveno
z Trail (2007).
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Ivoddeleni Ascomycota nalezneme “puffing”. Dochdzi k témét synchronnimu
aktivnimu vystielu az desitek tisic spor z viecek béhem zlomku vtetfiny. Vystiel mize byt
zahajen spontanné, zménou tlaku okolniho vzduchu nebo mechanickym podnétem. Z hlediska
Siteni je tento hromadny zplisob uvolnéni askospor pro houbu vyhodné€j$i, nez jejich
uvoliovani po jedné, jelikoz se behem “puffingu® vytvaii vzdusné proudy a spory jsou Sifeny
na vyrazné¢ vétsi vzdalenost (Roper et al., 2010). Prikladem miize byt Geopora cooperi
(obrazek €. 12), ktera tvoii ektomykorhizu s mnohymi jehlicnany (Burdsall, 1965; Flores-
Renteria et al., 2014). Pady & Kramer (1971) zjistili, Ze spoustéfem aktivniho vystrelu
u ektomykorhizniho druhu Helvella crispa je zména suchého okolniho vzduchu na vlhky,

vyznam vlhkého vzduchu béhem vystielu uvadi i Magyar et al. (2016).

Obrazek ¢. 12: Synchronizovany aktivni vystiel askospor druhu Geopora cooperi. Prevzato
a upraveno z Burdsall (1965).

4.1.2 Depozice

Bioaerosoly obsahuji smés raznych latek. Od bakterii, pylovych zrn, komponenti
bunécné stény, az po hubové spory, které jsou v nich zastoupeny v hojném poctu (Crawford et
al., 2009). K jejich ukladani na zemsky povrch mize dochazet bud’ sedimentaci, tento jev
nazyvame suchou depozici, nebo spolecné se srazkami, tedy mokrou depozici (Woo et al.,
2018). Vyssi taxonomicka rozmanitost byla zaznamenana béhem mokré depozice, sucha
depozice zachytila pfedevsim velké mnohobunééné spory (Woo et al., 2018). Kromé velikosti
spor souvisi depozice i s jejich tvarem, jak ukdzala studie Calhim et al. (2018) — zahnuty tvar
spor je vyhodny pro ulozeni na nadzemnich substratech, jako jsou stonky rostlin ¢i zbytky
odumirajiciho dieva, zatimco kulaty tvar spor ziejme 1épe slouzi pti depozici do vrstvy opadu,

tedy ke kofentim rostlin.
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4.2 Endozoochorie

Endozoochorie je pojem oznacujici proces, kdy je spora (v ptfipad¢ hub) poziena
mykofagnim Zzivoc¢ichem, projde jeho travici soustavou a spolecné s vykaly je vyloucena,
¢imz dochazi k efektivnimu Sifeni druhu.

Jakakoliv houba, ktera tvoti drobné plodnice v ptid¢€ ¢i opadu, miize byt vystavena okusu
drobnymi bezobratlymi ze skupin Oribatida (pancitnici), Collembola (chvostoskoci), Diptera
(dvoukitidli) nebo Coleoptera (brouci) (Lilleskov & Bruns, 2005). Na vétSich plodnicich se
z bezobratlych mohou Zzivit napft. $neci, u kterych ovsem zatim neni prozkouméano, zda dokazi
spory 1 efektivné sifit (Wolf & Wolf, 1939). Ackoliv by se dalo ocekavat, Ze se v ekosystému
bude vyskytovat velké mnozstvi mykofagnich Zzivocichii vzhledem k tomu, ze houby
predstavuji snadno dosazitelny zdroj zivin, tak studii zabyvajicich se interakcemi
bezobratlych ahub je stile velmi malo oproti studiim zabyvajicimi se interakcemi
bezobratlych a rostlin. Nejcastéji jsou interakce s bezobratlymi pozorovany v ramci oddéleni
Basidiomycota, ve vétSim mnozstvi v oddéleni Ascomycota avramci oddéleni
Mucoromycota je dostupné pouze stopové mnozstvi informaci (Santamaria et al., 2023).
Bohuzel doposud neexistuje komplexni ptehled bezobratlych mykofagl a jejich houbovych
hostiteli, ktery by mohl byt velmi uZzitecny pro dal§i studium v oblastech mykologie,
entomologie a ekologie (Santamaria et al., 2023).

Mimoftadné Castymi navstévniky plodnic hub jsou chvostoskoci (Collembola), ktefi jsou
znami 1 jako jejich poziraci (Sawahata, 2006; Yamashita & Hijii, 2003). Nakamori & Suzuki
(2010) se na druhu Ceratophysella denisana zabyvali tim, zda mohou efektivné
zprostfedkovavat transport spor. Zjistili, Ze tato schopnost je pravdépodobné druhové
specificka, protoze se jednotlivé druhy lisi rychlosti metabolismu. U nékterych druhti (véetné
jimi zkoumaného) trva traveni velmi kratce, a proto je velmi nepravdépodobné, ze by rozsitili
spory mimo matefskou plodnici. Dalsi fungivorni skupinou, na které byly provadény
experimenty, jsou pancifnici (Oribatida). Oproti vétSiné chvostoskokit maji pomaly
metabolismus, takze je u nich Sifeni spor endozoochorii mozné (Crossley, 1977). Queralt et al.
(2014) naznacuje jejich moZné napojeni piimo na Zivotni cyklus lanyZze Cernovytrusého
(Tuber melanosporum). Bylo pozorovano i pojidani plodnic nékterymi protisty, ale u nich je
moznost transportu spor velmi nizkd z divodu jejich malé velikosti (Ekelund & Renn, 1994;
Vasutova et al., 2019).

Ukazkovym piikladem je studie Lilleskov & Bruns (2005) provadéna na sporach

Tomentella sublilacina. Tento ektomykorhizni druh vytvéii rozlit¢ plodnice pfi povrchu
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substratu, které Casto skon¢i zahrabané pod opadem. Zaroven jsou produkované spory
tlustosténné s velmi vyraznou ornamentikou. Tlustd bunécna sténa miize byt adaptaci pro
priachod travicim traktem mykofagli a vyrazna ornamentika nabizi moZnost pienosu
ektozoochorii. Experimenty byla prokazana ptitomnost spor ve vykalech chvostoskoki, larev
much a brouktl, dospélych broukli a mnohonozek. Zarovein byly spory objeveny i u predatort
téchto mykofagl vyskytujicich se v okoli pozorovanych plodnic, a to u mloki a stonozek.

V¢Etsi vyznam pro Sifeni spor maji obratlovci. Mykofagni savci hraji dtlezitou roli pro
Siteni predevSim hub s podzemnimi plodnicemi (Maser et al., 1978). Diivodem je jejich
zapojeni do ektomykorhiznich cyklti (obrazek ¢. 13). Druhy tvofici podzemni plodnice
produkuji smési t€kavych sloucenin obsahujici alkoholy, ketony a estery, na které lakaji savce
(Bellina-Agostinone et al., 1987; Johnson, 1996). Mykofagni savci hledaji potravu v blizkosti
rostlin zapojenych do ektomykorhizy, takze spory budou pravdépodobné pieneseny do
oblasti, kde najdou vhodného partnera pro kliceni. Procesu mohou pozdéji napomoct
i saprotrofni bezobratli, napt. nékteti zastupci celedi Geotrupidae (chrobakoviti), ktefi zanasi
vykaly se sporami do svych podzemnich nor jako potravu pro larvy, ¢imz zaroven vertikalné
ptiblizuji spory ke kofenim hostitelské rostliny (Johnson, 1996). Lamont et al. (1985)
potvrdili, Ze vacnatec Bettongia penicillata (klokanek kralikovity), ktery se pohybuje
predevsim ve spalenych mistech eukalyptovych lesti zapadni Australie, svym vyhrabavanim
podzemnich plodnic ektomykorhiznich hub a Sifenim spor prostfednictvim vykalti podporuje
tvorbu ektomykorhizy a je tim padem efektivnim pfenaSecem ektomykorhiznich hub. Zaroven
ma klicovy vliv pfi obnové vegetace po pozaru. Prenos ektomykorhiznich hub skrze
mykofagni savce byl dokdzan i na nové zartstajicim tizemi po ustupujicim ledovci Liman
v NP Severni Kaskady ve Washingtonu, zde se o pienos zaslouzili pfedevsim jeleni, medvédi,
svisti, ¢ipmankové a piky (Cazares & Trappe, 1994). Vliv mykofagnich savcii na rychlejsi
obnovu Australskych oblasti zasazenych poZary pozdéji potvrdil i Johnson (1995).

Schopnosti efektivniho Sifeni ektomykorhiznich hub ptaky v JiZzni Americe se zabyvali
Caiafa et al. (2021). Ve vykalech Scelorchilus rubecula (Stidlak ¢ervenkovity) a Pteroptochos
tarnii (§tidlak cernohrdy) objevili spory nemykorhiznich, ektomykorhiznich i arbuskularné
mykorhiznich druhti. Ektomykorhiznich druhG objevili 331 napfi¢ 31 rozdilnymi liniemi
tvoficimi nadzemni i podzemni plodnice. Zaroven jejich testy zivotaschopnosti ukézaly, ze
témef polovina spor projde pta¢im travicim traktem bez poSkozeni, tudiz by ptaci mohli hrat
v pfenosu ECM hub mnohem vétsi roli, nez jsme si doposud mysleli. Na fakt, Ze se jedna
o vyznamné vektory pro Sifeni semen rostlin na velké vzdélenosti poukdzal Nathan et al.

(2008), ovsem informaci o mozném §ifeni houbovych spor mdme velmi malo.
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Vakoveverky odpotivaji a
rozmnoiuji se na
stromech

Houby akumuluji Ziviny ’ % Vakoveverky poZiraji

awytvaii plodnice podzemni plodnice

Houby ziskavaji karbohydraty od stromii Vykaly obsahujici spary, N-fixujici
a vraci Ziviny, které jsou distribuovany bakterie a kvasinky jsou uvolnén
stromem na lesni substrat

Spory kliéi a wytvafi nové kolonie hub nebo
pridavaji geneticky material do stavajicich
kolonii

Obrazek ¢. 13: Hlavni procesy v ektomykorhiznim cyklu vakoveverka-houba-strom.
Pievzato a upraveno podle Maser & Maser (1988).

Dulezité je, aby si spora ponechala po prichodu travici soustavou svoji kli¢ivost
anebyla zniCena. Pivodni mysSlenkou bylo, Ze priichod spory travici soustavou nema na
kli¢ivost ptiznivy ani Skodlivy vliv (Kotter & Farentinos, 1984b, 1984a). Zanedlouho pfisli
Lamont et al. (1985) s teorii, Ze by prichod spory travici soustavou mohl byt uZiteCnou
predpiipravou pro jeji kliceni, podobnd myslenka byla vyslovena ibé&hem experimentt
zkoumajicich vztah mezi ektomykorhiznim druhem Elaphomyces granulatus (jelenka obecna)
a veverkou Spermophilus saturates (Cork & Kenagy, 1989). Jednou ze studii, ktera svédci ve
prospéch témto teoriim, je studie Claridge et al. (2006), ve které zkoumali vykaly vacnatce
Poterous tridactylus (klokanek krysi). V nich byly nalezeny spory 33 rtznych druht hub,
zc¢ehoz vétSina (27) byla hypogeickda asubhypogeickd. Mezi nejhojnéjsi patiily
ektomykorhizni hypogeické druhy Hymenogaster atratus, Mesophellia pachythrix,
Chamonixia vittatispora, Gautieria monospora, Hysterangium inflatum a Zelleromyces
daucinus. Semenacky, do kterych byly pfidany vykaly se sporami vytvotily ektomykorhizu,
zatimco semenacky, ke kterym byly pfidany neoSetfené spory nikoliv. Pravdépodobné se ale

tento podplrny efekt pro kli¢eni spor nevyskytuje u bezobratlych. Nakamori & Suzuki (2005)
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pfi pokusech se Ctyfmi druhy chvostoskokii rodu Hypogastrura zjistili, ze ¢im vyssi byla
¢etnost zkonzumovanych spor, tim vyssi bylo i procento zni¢enych spor. Podobné vysledky
ukazaly ipokusy na Tomentella sublilacina, zde byla ovSem zaznamendna i zavislost na
primdrnim ¢i sekundarnim konzumentovi. Z plodnice bylo ziskdno 82 — 94 % spor
s neporuSenymi jadry, po prichodu travicim systémem fungivora jich bylo neporusenych 7 -
73% a po pozieni sekundarnim konzumentem jiz pouze 0 — 20% (Lilleskov & Bruns, 2005).
Zda se, ze schopnost §ifit neporuSené spory bezobratlymi by mohla byt druhové specificka.
Nakano et al. (2017) se mimo jiné ve své studii zabyvali Zivotaschopnosti spor dvou druht
ektomykorhiznich hub (Cortinarius anomalus, Inocybe fastigiata) ajednoho saprotrofniho
druhu (Mycena pura) po pruchodu travicim traktem chvostoskoka Morulina alata
(Neanuridae). U vSech tii zkoumanych druhii doSlo k poruseni velkého poctu spor oproti
nesnédenym kontroldm, ovSem procento neporuSenych spor bylo vyrazné vySsi
u ektomykorhiznich druhdi oproti saprotrofnimu. Divodem by mohlo byt morfologické

ptizptsobeni spor ektomykorhiznich druhti pro prichod travicim traktem.

4.3 Ektozoochorie

Ektozoochorie (epizoochorie) je pojem oznacujici jakykoliv transport semene nebo
spory mimo travici trakt (Heleno & Vargas, 2015). Vyzkumem ektozoochorie v ramci
ektomykorhiznich hub se doposud zabyvéa pouze stopové mnozstvi studii, ackoliv nékolik
studii naznacuje, Ze pro ektozoochorii je kli¢ova ornamentika spor.

Studie zabyvajici se podrobnéji ektozoochorii je opét Lilleskov & Bruns (2005)
a jejich Tomentella sublilacina. Zjistili, Ze vyraznéa echinatni ornamentika spor by mohla byt
pfi¢inou pfichyceni spor na téle napt. chvostoskoki (obrazek ¢. 14) a mohla by umoznit
transport na nékolik desitek metri. Toto pfichyceni je dokonce tak pevné, Ze se spory
z exoskeletu neuvolnily ani po ponofeni chvostoskokli do vody (mozna alternativa deste).
Jestli je ornamentika opravdu pfi¢inou piichyceni na Zivocicha nebylo ale zatim testovano,
zustava to tedy stale pouze domnénkou. Pohyb chvostoskokli po substratu neni pouze
horizontdlni, pohybuji se vném i vertikdlné aneustalym kypfenim pady s vysokou
pravdépodobnosti poméhaji spordm i v pfiblizeni k hostitelskym kofenlim, kde dojde
k chemickému rozpoznani ucastnikii ektomykorhizy a indukei kli¢eni spor (Krab et al., 2010).
Vertikdlnimu pifenosu obdobné napomahaji 1jiz vySe zminéni “hovnivalové™ z cCeledi
Geotrupidae (Johnson, 1996). JakoZzto ektozoochorni pienaSeci byli pozorovani i Oribadita

nesouci na svém télnim povrchu spory lanyZze (Queralt et al., 2014).
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Obrazek ¢. 14: (A) Zastupci podtiidy Colembolla na povrchu plodnice rodu Laccaria; (B)
Zastupci fddu Poduromorpha na spodni strané klobouku blize neuréené houby ztadu
Agaricales. Pfevzato a upraveno z Kavanagh (2020) a Ron Litjens (2022).

Velky vyznam by mohl dale mit ektozoochoricky transport spor na ptacim pefi, ovSem
ten byl zatim pozorovan pouze u saprotrofnich a parazitickych druhd hub (Alfonzo et al.,

2013; Warner & French, 1970).

5. Zavér

Ektomykorhizni houby jsou velmi rozmanitou skupinou z hlediska morfologie
a rozsifeni. Rliznorodé morfologie plodnic si v§imne i houbaf pfi prochdzce lesem. U spor,
které jsou na prvni pohled neviditelné, najdeme morfologii stejné riznorodou, ne-li dokonce
pestiejsi. Na morfologii spor hub ma vliv nejenom fylogeneticka prislusnost, ale vyznamnou
roli hraje itrofickd strategie doprovazena dal§imi faktory prostiedi. Pfeci jen se jedna
o struktury, které zajist'uji Siteni a preziti druhu, tudiZ na né plisobi silné selekéni tlaky, které
daly vznik Sirokému spektru morfologickych adaptaci pro efektivnéjsi kolonizaci cilového
substratu.

V bakalaiskeé praci jsem seskupila dostupné informace tykajici se aktudlniho vyzkumu
jednotlivych morfologickych znakdi spor ECM hub a jejich moZzné role béhem riznych
zpisobi Sifeni. OvSem dosavadni poznatky zatim stale neumoziuji jednoznacné vysvétleni
vSech morfologickych charakteristik spojenych s trofickou strategii druhu. Vztahem
morfologie spor, trofické strategie a vnéjSich podminek se zaCaly podrobné zabyvat az
neddavné studie, proto Casto nezname jednoznac¢ny vyznam jednotlivych morfologickych
znakl. Naptiklad nevime, jak tvar spory ovlivituje jeji dlouhodobé ptezivani nebo Sifeni do
hlubsich vrstev ptudy, ackoliv se tato znalost zda jako zasadni. Mame tu i znaky, kterym se
u ektomykorhiznich hub zatim ani zadné studie nevénovaly, jako je napf. mnozstvi

jednotlivych zasobnich latek uvnitf spory.
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Do budoucnosti by mohlo hrat velkou roli zjisténi, pro¢ se €asto tvoii velmi odlisné
typy ornamentiky na povrchu spor. V¢tSina dosavadnich studii zabyvajici se touto
problematikou jsou komparativni analyzy porovnavajici vyskyt rtznych typl spor
u jednotlivych trofickych strategii. Prace, které by experimentaln¢ ovéiily funkce konkrétnich
znaki (napf. ornamentiky) na pfezivani a §iteni druhu, bohuzel stale chybi. Bylo by piinosné
experimentalné ovérit na Sirokém spektru hub a jejich vektord, jak se zachytavaji spory
sruznou ornamentikou na bezobratlé a jak dobife ptezivaji prichod travicim traktem
v zavislosti na morfologii. Zatim ale nejsou ani studie, které by potvrdily nékteré
z obecngjSich hypotéz o vyznamu ornamentiky jako takové. Ma ornamentika sporu chrénit
pred nepfiznivymi podminkami? Je ornamentika urcujici pro zpusob Siieni, na ktery se houba
primarné spoléhd? Nebo je vyznam ornamentiky jiny? JiZ mame néjaké informace o rozdilné
cetnosti ornamentiky mezi rliznymi trofickymi Urovnémi, ovSem o mozném vyznamu
jednotlivych typl nevime nic, pfitom by nam tato znalost mohla mnohé prozradit.

Budoucnost vidim i v pozorovani zoochorniho pfenosu spor ektomykorhiznich hub na
uzemi stfedni Evropy. Poznani, jaké druhy zivoc¢ichli napomadhaji Sifeni téchto druhii, by
mohlo pomoci pfi rychlejsi a efektivngjsi rekultivaci krajiny nejen v oblastech zasaZenych

pozary, ale také na izemich po ukonceni tézby nerostnych surovin.
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