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1 Uvod

Nase uzemi pokryvaji zjedné tietiny lesy plné rozmanitych druhu
rostlin, Zivoc¢icht a hub. Kazdy organismus hraje v tomto prostiedi svoji
roli a ani houby nejsou vyjimkou. Tato bohata skupina eukaryotnich
primarné heterotrofnich stélkatych organismG hraje v lesnich
ekosystémech dulezZitou dlohu jako vyznamny ¢lanek v kolobéhu Zivin.
Absence simulaénich pigmentt a néasledny heterotrofni zptisob vyzivy
stavi tuto skupinu do podobnosti s zZivocichy. Také nékteré metabolické
drahy a hlavni zasobni latku glykogen sdili se skupinou zivoc¢ichd.
Houby ziskavaji potravu rozkladem organické hmoty, parazitismem
nebo v symbiotickém souziti s koteny rostlin. Jejich hlavni vyznam
spo¢iva pravé vrozkladu organické hmoty. Saprotrofni druhy hub
spoleéné s bakteriemi tak udrzuji trodnost lesnich ptd. Druhou
dilezitou tlohou je symbiotické spojeni velkého mnozstvi druhd hub

s koreny rostlin, o kterém pojednava tato prace.

1.1 Soucasny stav ¢eskych lesu

Mnoho soucasnych lesti na dzemi Ceské republiky neni péstovano pro
udrZeni nebo zlepseni kvality ¢eské prirody ale ¢isté pro produkci dievni

hmoty. Takova krajina pak neni schopna hodnotné neposkytovat jeji



hlavni cile — udrZeni pi#irodni hodnoty daného tzemi do budoucnosti

a poskytovani mista pro turistiku, sportovni vyziti a relaxaci obyvatel.

Podle stanoviska lesnich odbornikti a védcti' suzuje naSe lesy
nékolik problémut zpisobené piredevSim znecisténim a zménou druhové
skladby lesa ve prospéch jehlicnanti. Soucasnému slozeni ¢eskych lesu
dominuje smrk, horska dfevina adaptovana na rist v chladném podnebi.
Uméle je ale ve velkych mnozZstvich vysazovana i do stiednich a nizsich
poloh kam ptvodné vibec nepatii. Smrkové monokultury jsou nachylné
ke skudctim, jejich velké mnozstvi degraduje druhovou skladbu lesa
a padu. Takové porosty zadrzuji méné vody, proto nasledné dochéazi
k rychlejsimu odplavovani zivin nebo dokonce primo k erozi pidy. Malé
druhové slozeni ma dva hlavni didsledky: pokles rozmanitosti biotopt

a nasledné hynuti Zivocicht, rostlin a hub (Bercha 2006).

Na teseni téchto problémt se v budoucnosti mtize vyznamné podilet

v e,

s ektomykorhiznimi houbami.

1.2 Buk - jeho role a zastoupeni v ceskych

lesich

Buk lesni (Fagus sylvatica) je jednodomy listnaty strom dortstajici
vysSky 35—-45m. Ve vhodnych podminkach se doziva 200—400 let.
Mohutny kotfenovy systém prechazi ve stihly valcovity kmen s hladkou
stiibrosedou borkou. Koruna, u solitéri kulata v porostu metlovita, je

bohaté vétvena. Listy jsou uspoiradany dvouiadé, stiidavé, tvarem

I Stanovisko védcii a odbornych pracovniki k ochrané ceskych lesii — 2006, stanovisko
Vyzkumného ustavu lesniho hospoddrstvi a myslivosti Jilovisté-Strnady (VULHM) —
2006 a stanovisko SdruZeni vlastniki obecnich a soukromych lesii (SVOL) — 2006



rapikaté az celistvé vejcité. Palisty opadavaji. Pupeny jsou vietenovité
zakonéené ostrou Spickou. Solitérni stromy zacinaji vytvaiet plody ve
20—40 letech, v porostu v 50-80 letech. Plodem, lidové nazyvanym
bukvice, je dvojice trojbokych nazek uzavienych v drevnaté ¢isce (Hejny
& Slavik 1995, Uradniéek 2009).

Buk je dfevinou oceanského a sub-oceanského klimatu vyskytujici
se od chladného pobrezi skandinavskych zemi az po teplé oblasti
Spanélskych hor nebo Blizkého vychodu. V chladnéjsich oblastech roste
obvykle v nizsich polohach, smérem na jih vystupuje az do vysek pres
1000 m. n. m. Optimalnich podminek naléza v 500—800 m. n. m.
s prumérnymi srazkami 800—1000 m za rok. Vyskyt je limitovan jeho
citlivosti k suchu, mraziim a silnému zavlhéeni pudy. Jeho dievo je
velmi cenéné diky jeho tvrdosti — pouziti v nabytkarstvi, ale také kvali
jeho snadné stipavosti a vysoké vyhtrevnosti — pouziti jako palivové dievo
(Hejny & Slavik 1995, Uradni¢ek 2009).

V Ceské republice se pFirozené vyskytuje v nadmoiskych vyskach
od 300 do 1000 m. n. m. Pfresunul se k ndm relativné pozdé po posledni
dobé ledové odhadem mezi 3000—4000 lety pit.n.l. Nahrazoval zde
ptvodné dosti rozsSitenou jedli bélokorou (Hejny & Slavik 1995,
Uradniéek 2009). V minulosti unéas buk dominoval na 40 % lesnich
porostli, v soucasnosti zabira pouze 6 %. V mnohych typech prirozené
vegetace na uzemi Ceské republiky je nedilnou souédsti nebo piimo
majoritni slozkou: kvétnaté buciny (Fu-Fagenion), vapenomilné buciny
(Cephalanthero-Fagenion) a acidofilni buciny a jedliny (Luzulo-Fagion)
(Neuhauslova et. al. 1998). Jejich predpokladané prirozené rozsireni na
nasem uzemi viz piiloha Obr. ¢. 1, Obr. ¢. 2. Dale je alesponi ¢asteény
vyskyt buku lesniho dolozen v nékterych typech dubohabiin a lipovych
doubrav, v sufovych a roklinskych lesich, subacidofilnich
stredoevropskych teplomilnych doubrav, v acidofilnich bikovych,

jedlovych, brezovych a borovych doubrav, v klimaxovych podmacenych



smrc¢indch a v montalnich az submontalnich kapradinovych smréinach

(Neuhauslova et. al. 1998).

V soucasnosti je buku davana velka pozornost v souvislosti
s ¢astecnou obnovou ptvodni druhové skladby c¢eskych lesd. Cilem je
roz&itit jeho zastoupeni ze sou¢asnych 6 % na 18 % (Sindelat 2001).
Proto je také dulezité vénovat se jeho symbiotickym houbam hrajici

vyznamnou roli pro tyto stromy.

1.3 Snaha o navrat do minulosti

Zmény provedené za posledni dvé stoleti na lesnich porostech a nasledny
neblahy dopad, nuti k zamysleni jak problémy nasSich lesd fesit.
Inspiraci pro nové vedeni lesa by mohla byt historie. Bez zasahu
lidského faktoru se v minulosti na nasem dzemi rozprostiraly stabilni
lesni ekosystémy, ke kterym je nutno se alesponn casteéné vratit
(Bercha 2006).

Jak jiz bylo zminéno v piredchozi kapitole, buk lesni diive zabiral
vice jak 40 % nasSich lesti, v soucasnosti je jeho zastoupeni 6 %
(Sindela¥ 2001). Dle stanoviska védca a odbornych pracovniki k ochrané
¢eskych lesti? jsou nejvétsim problémem smrkové monokultury, proto by
mélo byt hlavnim cile jejich sniZzeni. Jednim z nabizenych feSeni je
zvySeni zastoupeni porosti s buky v nasSich lesich. Buk je vyborny
kandidat na zlepseni kvality lesa. Nékteré studie potvrzuji i dobré
vysledky péstovani smiSeného prorostu smrku a buku nebo smiseného
lesa slozeného ze smrka, bukd, jedli a javori (Vacek,

Simon & Kacélek 2005). Takovéto porosty dle pozorovani mély vysoky

2 Stanovisko védcti a odbornych pracovnikii k ochrané deskych lesti — 2006, stanovisko
Vyzkumného ustavu lesniho hospoddrstvi a myslivosti Jilovisté-Strnady (VULHM) —
2006 a stanovisko Sdruzeni vlastniki obecnich a soukromych lesii (SVOL) — 2006



produkéni potencial a dobrou stabilitu (Kantor & Hurt 2009). Mensi
nevyhodou mtze byt fakt, Ze v ¢eskych lesich neni dostatek volné
rostoucich bukt, proto je nutné provadét umélou sadbu pomoci sazenic
(Klimo & Kulhavy 1999). Vysledny efekt obohacovani lesnich porosta
o buk by mél prinést zlepSeni kvality vodniho reZzimu a pady, veétsi
odolnost proti §ktdcim a patogennim houbam a v neposledni radé by

méla byt také zlepSena esteticka hodnota lesa jeho diverzita a stabilita.

1.4 Zameéreni a cil prace

Cilem prace je vyhledani a zpracovani dostupnych informaci zabyvajici
se ektomykorhizni symbiézou a diverzitou ektomykorhiznich hub se
zamérenim na bukové porosty. Soucasti by také mély byt nékteré
metody, které se pro vyzkum ektomykorhiznich hub pouzivaji a pripadny
nastin pouziti téchto informaci pro lesnickou praxi viz piedchozi
kapitoly.

Pro¢ se ale prace zrovna zaméruje na toto téma? Jak jiz bylo
nastinéno v predchozich kapitolach, buk je dievinou, ktera
v nasledujicich letech mize uvadét trend lesntho managementu, proto je
dalezité  zjistit veskeré informace ovliviiujici tyto  stromy.
Ektomykorhizni houby jsou c¢asti, ktera se na rtstu a vyvoji téchto
stromd vyznamné podili. Informaci o nich je v§ak poskromnu. Tato prace
by méla souzit jako uceleny soubor doposud znamych informaci tykajici

se tohoto tématu.

Zaroven studium téchto nesmirné dilezitych organismu jako jsou
ektomykorhizni houby a jejich diverzity muZe napomoci pri freSeni
riznych problémud v lesnim hospodatrstvi nebo jejich pouziti jako
bioindikatort efektu globalnich zmén, znecisténi ptud, eutrofizace
a podobné (Erland & Taylor 2002).



2 Mykorhizni symbiéza

Ektomykorhizni symbiéza se tvoii mezi kotrinky hostitelskych rostlin
a Sirokym rozsahem pudnich hub (Smith & Read 1997). Jeji zaklad
spo¢iva ve vzajemné pomoci téchto dvou odliSnych skupin organism.
Houby od hostitelskych rostlin dostavaji vyzivu v podobé uhlikatych
latek a rostliny na oplatku od hub dudlezité latky z ptdy, které svym
korenovym systémem piijimaji jen obtizné. Houbové mycelium disponuje
odliSnymi fyzikalnimi vlastnostmi nez kofeny rostlin. Hlavnim
pozitivem je jeho mensi velikost, ktera mu umoznuje dostat se i do mist
nepristupnych pro koreny rostlin. Dalsi nemalou vyhodou je schopnost
extracelularniho traveni pomoci sady specifickych enzymu. Vylu¢ovanim
téchto latek do okoli mycelia a zpétnym vstiebanim, dokazZou houby
ziskat mnohé dusikaté a na fosfor bohaté slouceniny, které jsou pro

hostitelské rostliny téméf nedosazitelné (Smith & Read 1997).

2.1 Mykobiont

Aniz by si to vétSina lidi uvédomovala, mykorhizni huby jsou
spoleénikem téméi kazdé rostliny. Uz od pocatkd zemédélstvi v Neolitu
az to dob nedavnych lidé tento zajimavy organismus piehlizeli. Prevazné
diky jeho malym rozmérd a zhorSenym moznostem jeho zkoumani byl po

dlouho dobu badateli ignorovan. Nyni s dostupnym vybavenim a po



objeveni jejich pozitivntho vlivu na rostliny se situace obraci
a mykorhizni houby staly cilem velkého poctu védeckych praci

a nasledné se dostaly i do podvédomi Siroké verejnosti.

Vs

druhti rostlin. S rostlinami navazuji vzajemné prospésny vztah pomoci
interakce s kotenovym systémem. Mykorhizni houby zahrnuji druhy
napri¢ celou risi hub. Nachazime je ve tfech zakladnich skupinach:
Basidiomycota, Ascomycota a men$i c¢ast ive skupiné Zygomycota.
Podstata této symbiotické interakce je zaloZzena na vzajemné vymeéné
latek, energie a informaci, které probiha pomoci velkého mnozstvi
spojeni mycelia a korinkt rostlin. Houbové hyfy prorostou do kofrene
rostliny a vytvoiri spojeni v oblastech koienové pokozky a primarni
korenové kury. Podle toho jak intimni je vzidjemna interakce (hyfy
pronikaji do bunék nebo jen do jejich mezibunéénych prostor)
rozliSujeme nékolik zakladnich typd mykorhiznich symbiéz:
arbuskularni mykorhizni symbiéza, orchideoidni mykorhizni symbiéza,

erikoidni mykorhizni symbiéza a ektomykorhizni symbiéza.

2.2 Ektomykorhizni symbiéza

Pro ektomykorhizni symbiézu je charakteristické proristani mycelia
pouze do mezibunéénych prostor. Hyfy kolonizuji mezibunééné prostory
kotrenové pokozky a primarni korenové kury. Hustota zastoupeni hyf
smérem ke stredu Kklesa, do stredniho valce uz hyfy nezasahuji.
Prostorova sif, kterou mycelium mezi bunkami vytvari, se nazyva
Hartigova sit. Ektomykorhizni symbiéza je na koienech patrna i pouhym
okem, protoze kotfinek méni svoji morfologickou strukturu a vytvaii
typické ztloustlé utvary nazyvané mykorhizni §picky. Propletené hyfy na

povrchu tohoto utvaru se oznacuji jako hyfovy plast.



Ektomykorhizni symbiéza se vyskytuje v drtivé vétSiné u dievin.
Nejvétsi zastoupeni a také vyznam ma pro severské lesy a lesy mirného
pasma. Dikazy o vyskytu ektomykorhizni symbiézy jsou ale znamé
iz tropickych oblasti (Henkel et. al. 2002). Ektomykorhizni symbiézy
je schopno se ucastnit priblizné 2#00 rostlinnych  druht
(Smith & Read 1997). Pocet ektomykorhiznich hub je odhadovan
na 5 000 (Molina et. al. 2002). Ektomykorhizni symbiéza ale neni jen
privilegium dfevin, existuje iplno jinych rostlin vytvarejicich
s ektomykorhiznimi houbami symbiotické spojeni i kdyZz se jedna spiSe
o jev vzacnéjsi. Nejprimitivnéjsi skupina, u které byla ektomykorhizni
symbiéza nalezena, jsou kapradorosty. Dominik & Pachlewski (1956)
nalezli ektomykorhizni houby na rhizoidech?® kapradiny druhu
Dryopteris filix-mas. Z toho objevu lze usuzovat na provazanost vyskytu
ektomykorhiznich hub s existenci primitivniho vodivého pletiva, které se
zaéina objevovat pravé u kapradin. U vyvojové pokrocilejSich skupin
rostlin je vyskyt ektomykorhiznich hub na koienech béznym jevem.
Nejvétsiho rozsiteni se ektomykorhizni houby dockaly u skupiny
nahosemennych rostlin. Krytosemenné rostliny tvoii vSechny druhy
mykorhiznich symbiéz véetné ektomykorhizni, ale ta je v této skupiné

vazana piredevsim na listnaté stromy.

2.3 Zivotni prostiedi ektomykorhiznich hub

Ektomykorhizni houby Ziji ve zna¢né riznorodém prostiedi pudy. Jelikoz
se puda sklada z velké c¢asti z pevné hmoty, neni tak homogenni jako
vzduch a i malé oblasti jsou svymi podminkami do jisté miry unikatni.

Proto ektomykorhizni houby, které v tomto prostiedi Ziji, musi mit

velkou schopnost se prizptsobovat. K rtiznorodosti prostiedi dochéazi jak

3 Primitivni typ rostlinnych kofeni



ve vertikalnim, tak predevS§im v horizontalnim sméru. Jednotlivé druhy
hub néasledné rostou ve svych pudnich horizontech, ve kterych se
zaroven vyskytuji jejich hostitelské rostliny (Dickie et. al. 2002,
Tedersoo et. al. 2003, Rosling et. al. 2003). Jednotlivé vrstvy se odlisuji
svymi chemickymi a fyzikalnimi vlastnostmi. Kolonizace jednotlivych
ptadnich horizontt je pro jednotlivé druhy ektomykorhiznich hub
specificka. V nékterych vrstvach mohou dokonce tvorit zaklad piadniho
spolecenstva, podilejici se na proménach ptidy dané vrstvy.

Podle Dickie et. al. (2002) rozliSujeme houby specializované na
vrstvu opadu, houby specializované na fermenta¢ni horizont, na
humusovy horizont, na mineralni horizont a houby pritomné ve vsSech
horizontech. Nejvétsi pocet druht ektomykorhiznich hub je zastoupeno
v organomineralnim  humusovém  horizontu. V tomto horizontu
s nejvétsim vyskytem ektomykorhiznich hub dochazi ke kontaktu
nadloznitho humusu a mineralniho horizontu. Nachazi se zde dostatek
organickych imineralnich latek, dostatek kontaktu s kofeny
hostitelskych rostlin a v neposledni radé i dostatek kysliku, ktery se
v nize poloZzenych horizontech stava limitujicim faktorem pro rust
ektomykorhiznich hub. Mens§i zastoupeni hub je i v nadloZznim humusu
a potvrzeny jsou inalezy v hlubSich podpovrchovych horizontech

(Rosling et. al. 2003).

Nezalezi vsak jen na struktuie ale i na chemickém sloZeni ptdy
a zastoupeni jednotlivych latek. Ptda je totiz plna tékavych organickych
latek vznikajicich pii rozkladu organické hmoty a s jejich pritomnosti se
ektomykorhizni houby musi vyrovnat. Jedna z téchto latek je napiiklad
kyselina felurova, ktera je pro houby toxicka, ale u nékterych druhu
napriklad Laccaria sp. a Lactarius sp. byla potvrzena jejich schopnost
tuto latku degradovat (Miinzenberger et. al. 2003). I celkova ptdni
reakce ovliviiuje vyskyt a rist ektomykorhiznich hub. Bylo potvrzeno, Ze

kysela puadni reakce podporuje vyskyt vétsiho mnozstvi hub, u zasadité



pady tomu bylo naopak (Wiemken et. al. 2001). Pritomnost nékterych
padnich plynt jako je dusik muZe mit pozitivni vliv na vyskyt
ektomykorhizni houby (Nilsson & Wallander 2003).

Podle Pongeho (2003) rozliSujeme nékolik typd humusu, mul,
moder a mor. Nejvétsi vyskyt ektomykorhiznich hub je dokladan ptidou
s humusem typu moder, ktery je charakteristicky pro lesni ekosystémy.
Kolobéh organické hmoty je zde pomalejsi, jeji nejvétsi ¢ast je vazana
v houbach a rostlinach. Bakteridlni zastoupeni je zde mensi diky

pritomnosti houbovych antibiotik.

Jeden ze zakladnich limitujicich faktort vyskytu ektomykorhiznich
hub je koncentrace kysliku v ptidnim vzduchu. Studie Sheppard & Lloyd
(2002) ukazala, Ze koncentrace kysliku se zvySujici se hloubkou strmé
klesa aod hloubky 12cm se kyslik témér nevyskytuje! Naopak
koncentrace oxidu uhli¢itého s vzristajici hloubkou roste vlivem
prodychani kysliku ptidnimi organismy, koieny rostlin a houbami.
Teplota ptdy je stabilnéjsi nez na povrchu, nepodléha velkym vykyviam

a jeji vliv na houby je predevsim pii fruktifikaci.

2.4 Vyskyt ektomykorhiznich hub

Primeérné hodnoty poc¢ti druhd vyskytujici se na 1m2 v riznych
ekosystémech, zatim presné vycisleny nemame. Podle studii je tato
hodnota velmi variabilni a zalezi na mnohych faktorech, které jsou
popisovany v kapitole o diverzité. Naptiklad Bruns (1995) vypozoroval,
Zze na plose 100 x 100 m se obvykle vyskytuje od 13 do 35 druht
ektomykorhiznich hub. Jind studie Straatsma et. al. (2001) hovoii
o priblizné 66 druzich na plose 150 x 150 m, coz by piibliZzné odpovidalo
44 druhim na 100 x 100 m. Odlisna ¢isla je moZno vysvétlit

mozaikovitym vyskytem hub a obtiZnosti jejich nalezenim a urcenim.
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Svym objemem houba zahrnuje piiblizné jednu tietinu veskeré Zzivé
hmoty v padé (Hogberg & Hogberg 2002) a jeji hmotnost se odhaduje na
1 kg na kazdych 13 m? (Wallander et. al. 2001).

2.5 Rust

Ve vhodnych puidnich podminkach s piitomnosti spravného hostitele
hyfy ektomykorhizni houby rychle prorastaji ptdnim prostiedim
a vytvareji myceliarni sité rozsitujici se do velkych vzdalenosti. Takto se
tvorici kolonie hub mizZeme délit na kruhovité, nepravidelné a rozdélené

kolonie.

Kruhovita kolonie je typickd rdstem zvétSujici se kruZnice se
stredem s hostitelskou rostlinou. Tento typ je charakteristicky pro
ektomykorhizni houby, které maji obvykle schopnost Zit alespon
castecné saprotrofné. Kruhové kolonie byly pozorovany napiiklad
u Cantharellus, Tricholoma, Lyophyllum, Lepista, Ramaria,

Clavariadelphus, Catahesma, Clitocybe (Read 1992).

Pro nepravidelnou kolonii je typické nahodné rozmisténi mycelia
kolem hostitelskych rostlin, zahrnuje rody fakultativné mykorhiznich
hub naptiklad Cortinarius, Rozites, Sarcodon, Hydnellum, Suillus
(Read 1992).

Rozdélena kolonie je podobna nepravidelné, hostitelskych strom se
nachazi v jeji blizkosti, ale mutze byt ive velkych vzdalenostech.
Jednotlivé kolonie jsou propojeny na dalku pies rhizomorfni provazce.
Zahrnuje napriklad druhy Amanita, Boletus, Paxillus, Russula,

Lactarius, Gomphidius, Clavulina (Read 1992).
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2.6 Zivotni cyklus ektomykorhiznich hub

2.6.1 Kliceni spor

Ke kliceni bazidiospor a askospor dochéazi jen za specifickych podminek
a pod stimulem nepieberného mnozstvi latek s velkou i mensi specifitou.
Obecné lze Tici, Ze spoéry druhd osidlujici stanovisté prvni (primarné
sukcesni druhy), kli¢i mnohem snadnéji bez slozitych vnéjsich stimula
na rozdil od ektomykorhiznich hub pozdné sukcesnich. Spousténi kli¢eni
dochéazi naptiklad vlivem latek vylucovanych =z kofend rostlin
(Horan & Chilvers 1990, Hua et. al. 1995), chemizmem okoli Kkoiene
(Fries et. al. 1987, Fries & Biraux 1981), chemizmem okoli jiz
pritomného mycelia (Chang & Miles 1989), odstranéni inhibi¢ni latky ve
spore (Kumar & Satyanarayana 2002), piitomnosti vétsi koncentrace
oxidu uhlic¢itého (Griffin 1981) nebo piitomnosti organickych kyselin
v pudé (Ohta et. al. 1988).

2.6.2 Vznik spojeni mezi houbou a rostlinou

Uplné na za¢atku musi hyfa symbiotické houby narazit na ko¥inek
hostitelského stromu. V druhé fazi dochazi k nahlouceni hyf kolem
korenové Spicky a dale po povrchu konce koiinku. Tim procesem se
vytvori hyfovy plast, o kterém je pojednano v kapitole ektomykorhizni
symbiéza. Uchyceni hyf na povrchu kofinku je realizovano pres fibrilarni
struktury (Lei et. al. 1990). Mezi houbou a kofinkem probiha chemicka
signalizace, oba partneii se vtuto chvili rozhodnou zda vytvoii
symbiotické spojeni. Latky podilejici se na této komunikaci nejsou zatim
podrobné znamy, dilezity je ale napiiklad rostlinny hormon auxin a jeho

derivaty v procesu rustu a spojeni mezi rostlinou a houbou. Mnoho
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z latek stimulujicich vznik symbiotického spojeni ptsobi na vice druha
hub zaroven. U nékterych ektomykorhiznich hub je tieba i pfitomnost
ptadnich organismu napiiklad bakterii. Ve sterilnich podminkach proto

takové houby mykorhizu nevytvari.

Ve treti fazi dochazi k prortistani hyf do mezibunéénych prostor
korenové kiry a vytvoreni Hartigovy sité. Vnitini prostiedi kofene neni
pro houbu nijak privétivé. Nachazi se zde velky obsah polyfenolickych
latek. Tyto latky vylucuji predevsim bunky taminové zény a slouzi jako
ochrana pred napadenim patogeny. Pomoci vnitinitho propojeni houba
s korinkem  hostitelské rostliny komunikuje a vyménuje si
s ektomykorhizni houbou rtzné latky. Korenovy systém stromu se timto
zpuisobem muze piipojit k velké myceliarni siti sahajici do vzdalenosti
desitek centimetrt nebo dokonce na nékolikrat vétsi vzdalenosti pokud
ektomykorhizni houba vytvaii rhizomorfni provazce. Na celém procesu
se z velké ¢asti uplatniuje genetika. Hned od prvniho navazani kontaktu
se v houbovém i rostlinném organismu méni exprese raznych gent,
umoznujici produkci latek podilejici se na vzajemném spojeni

(Martin et. al. 1995).

2.6.3 Zména morfologie a anatomie korinku

Na zméné riastu a tvaru kotrinku se podili predev§im znamé rostlinné
hormony jako auxin, cytokinin, kyselina absisova a etylen, které jsou
produkovany samotnou houbou (Gogala 1991). Bylo prokazano, Zze
i vnitini metabolismus kofrinku se po navazani houby radikalné méni.
Korinek se ektomykorhizni houbé anatomicky piizptsobuje, potlacuje
své obranné reakce, vytvari prostor pro rast houby a svymi asimilaty
houbu vyzivuje. Existuji i dikazy o potla¢ovani obrannych reakci korene

samotnou houbou (Schroder et. al. 2001). Pokud by nedochazelo
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k odstranéni obrannych reakci, ektomykorhizni houba by nedokazala

uvnitt rostlinnych pletiv piezit.

2.6.4 Fruktifikace

Plodnice slouzi ektomykorhizni houbé pro tvorbu spér a jejich rozsireni
do okoli. Zakladni faktorem majici vliv na tvorbu plodnic je dostate¢né
silné a zdravé mycelium napojené na koiinky hostitelskych stromu.
Kvytvoreni plodnic je potieba dostatek biomasy a energie
(Guidot et. al. 2002). Tento proces sebou nese alespon ¢asteéné poskozeni

nebo v extrémnim piipadé uplné zniéeni mycelia (Zhou & Hogetsu 2002).

Faktory podilejici se na tvorbé plodnic byvaji druhové specifické,
ale lze unich najit nékteré zakonitosti. Zakladem byva urcité rocéni
obdobi*  (Gryndler et. al. 2004), teplota  (Godbout & Fortin 1990,
Oliver et. al. 1997), voda a pritomnost latek podilejici se na iniciaci
fruktifikace ektomykorhiznich hub. Voda je nejvice zastoupenou latkou
houbového organismu, proto je jeji dostatek v prabéhu celé sezony
nezbytny (Salerni et. al. 2002). Jeji mnozstvi také vyznamné ovliviiuje
rust mycelia a tvorbé plodnic (Ower & Malachowski 1986, Mehus 1986).
Dale bylo prokazano, ze na fruktifikaci nékterych ektomykorhiznich hub
se podili vnitfni prosttedi mycelia alatky podobné rostlinnym
hormontim (Rypacek & Sladky 1973), ptdni prostiedi a v ném obsazené
humusové  latky  (Pizzeghello et. al. 2001), pritomnost  svétla
(Koske & Perrin 1971) a dostateény piijem vody ve fazi vytvareni

plodnice.

Nezanedbatelny je ivliv hostitelskych rostlin na mnozstvi
a velikost  plodnic. @~ Neékolik  studii  potvrdilo, Ze  mnozstvi

(Oliver et. al. 1997), vitalita (Last et. al. 1981, Vogt et. al. 1981), stari

4V nasi zemépisné §itce dosahuje tvorba plodnic nejvétsi intenzity v mésicich éervenec,
srpen a zari (Gryndler et. al. 2004)
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(Mihal 2002), slozeni hostitelskych rostlin, ale i tieba velikost hostitele
(Nara et. al. 2003) ovliviiuje fruktifikaci hub. Studie
Lamhamedi et. al. (1994), ktera byla provadéna na ektomykorhizni
houbé Laccaria bicolor, ukazala na vzajemnou propojenost fotosyntézy
a fruktifikace. Cim byla fotosyntéza intenzivnéjsi, tim vice plodnic
vznikalo. Naproti tomu pii posSkozeni plodnice klesla intenzita

fotosyntézy!

2.7 Druhy ektomykorhiznich hub na korenech
bukt

Buk lesni na rozdil naptiklad od dubu vytvari pouze ektomykorhizni typ
symbiézy. Tohoto nejrozsirenéjsiho spojeni mezi stromy a houbami se
podle odhadt ducastni tisice druht hub. Konkrétni pocet druhu
schopnych vést symbioticky svazek s bukem neni presné znamy, ale
odhady mluvi o poétu viadech stovek. Dolozeny pocet druht dle
pramenu (de Roman et. al. 2005) je priblizné kolem 60. Da se
samoziejmé predpokladat, ze toto ¢islo neni zdaleka konec¢né a bude dale

v budoucnosti nartistat. Konkrétni vypis druht viz priloha Tabulka ¢é. 1.

2.8 Vliv ektomykorhiznich hub na hostitelské

rostliny
Podstata symbiézy je vzajemné propojeni korenového systému sazenice

s myceliem houby. Hostitelé spolu interaguji na urovni informacni,

vymény energie a vymény hmoty.
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2.8.1 Vodnirezim

Vv e v

schopnostech mycelia. Myceliarni hyfy prorastaji pidou a vytvari
rozsahlou podzemni sit, ktera je schopna piijimat vodu a v ni rozpustné
mineralni latky. Mycelium ma velky povrch a souc¢asné schopnost dostat
se do malych pdadnich prostor, tim stromim mtze zpiistupnit pro né
nedostupné zdroje. Napojenim kofenového systému stromd na
myceliarni sit se nékolikanasobné zvétsi schopnost ziskavat vodu. Pii
bézném osidleni kotenového systému ektomykorhiznimi houbami tvoii
mycelium vétSinou absorpéniho povrchu. Ziskana voda mtize pochazet
i z velkych vzdalenosti pokud je ektomykorhizni houba schopna tvorit
rhizomorfni provazce, které tento vzdaleny transport zajistuji.
Z mineralnich latek rozpustnych ve vodé jsou pro rostlinu dtlezité
zejména dusik, fosfor a sira. Tyto prvky jsou pro rostliny ¢asto limitujici.

Bylo prokazano i zlepSeni prisunu vapniku (Blum et. al. 2002).

2.8.2 Houba jako brana do pidniho prostredi

Padni myceliarni sit neslouzi jen jednostrannému pienosu. Tok hmoty
a informaci probiha obéma sméry a ektomykorhizni houba se tak mize

stat branou pro pirenos latek do ptdy, kam kotrenovy systém nezasahuje.

2.8.3 Mycelium jako zprostiredkovatel energie

V rostlinném spolecenstvu predstavuji jednotlivé rostliny oddélena
individua, které mohou na jednu stranu poskytovat vhodné podminky
pro zivot jinych rostlin, ale vramci jednoho druhu si pfredevSim
konkuruji. Pii predstavé lesa s pidnim prostiredim, kde dominuji silna

rozsdhld mycelia, mutzeme tvrdit, Ze mycelium sniZuje vzajemnou
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kompetici jednotlivych stromtG (Gryndler et. al. 2004). V takovém
pripadé mycelium mitze slouzit k pfenosu asimilat mezi jednotlivymi
stromy. Pokud probiha prenos mezi dospélymi stromy a semenacky, jev
se nazyva efekt chtavy neboli ,Nurse effect (Gryndler et. al. 2004).
vyzivu a energii v podobé cukrt, ktera mutze byt v silné konkurené¢nim
prostiedi podrostu zvyhodnujici (Simard et. al. 1997). Dospélé stromy si
tak pripravuji silné potomky, kteii na jejich misté porostou po jejich
smrti. V pripadé padu dospélého jedince vyuZiji stromky otevienost
korunového patra. Ektomykorhiznimi houbami kolonizované stromky
pak nasledné maji vétsi Sanci pri boji o vzniklou svételnou mezeru.
Takovy to efekt byl pozorovnam v tropickych destnych lesich
(Onguene & Kuyper 2002), ale da se predpokladat, ze k podobnému

efektu dochazi pravé v lesich s porosty Fagus sylvatica.

Dalsi vyhodou je metabolismus houby, ktery je odliSny od
rostlinného a dokaze rozkladat nebo syntetizovat latky vyuZzitelné
hostitelskymi rostlinami. Mycelium ma také zasobni schopnost. Dokaze
uchovavat fosfor ve formé polyfosfatu (Ashford et. al. 1986) a dusik
(Hobbie & Colpaert 2003).

2.8.4 Mycelium jako zprostredkovatel podzemni

vody

Silné korenové systémy nékterych druhd stromt naptiklad bukd
prorustaji do znacénych hloubek az za hranici podzemni vody.
Ektomykorhizni houby v takovych hloubkach neziji, ale jsou schopny
tuto podzemni vodu pierozdélit ve svrchnich puadnich vrstvach.
K takovému efektu dochazi napiiklad mezi semenacky a dospélymi
stromy stejného druhu, které jsou vzajemné spojeny myceliem houby.

Pres den hlavné za sluneéného pocasi dospélé stromy vyuzivaji veskerou
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vodu pro fotosyntézu a nejvétsi cast ztraci evaporaci. Ve chvili kdy
intenzivni fotosyntéza neprobiha, piebytek vody mitze byt céastecné
smérovan i do symbiotického mycelia. To se pak stava prostirednikem
této podzemni vody. Podzemni voda je ve vysledku dopravena od
nejhlubsich koient dospélych stromt pies mycelium az do koirenového
systému semenackt s ektomykorhiznimi houbami. Kofenovy systém
malych stromkd nedosahuje néjaké zavratné hloubky, proto jim toto
zprosttedkovani vody muze byt prospésné. Tento jev je podlozen
napiiklad studii, ktera byla provedena na dubech Quercus agrifolia,
u kterého bylo pozorovano takovéto zprostiedkovani podzemni vody.
V noé¢nich hodinach se voda objevovala v myceliu ektomykorhiznich hub
Cortinarius sp. a Cenococcum sp. Na zprostiredkovani se podilely
i arbuskularni houby, ktery je Quercus agrifolia také schopen hostit

(Querejeta et. al. 2003).

2.9 Neprimy vliv ektomykorhiznich hub na

rostliny

Nepiimy vliv je zde symbolizovan jako ovlivnéni ptidniho prostiedsi,
v némz se rozkladaji koreny rostlin. Ektomykorhizni houby z ptdniho
prostiedi spoustu latek prijimaji, preménuji a produkuji Fadu latek
novych ovliviiyjici ptdni organizmy, rostliny a samotné houby.
Stabilizuji také ptdni strukturu a méni tak ptdni prostiedi. Hlavni
latky ovliviiujici rostliny jsou latky podobné rostlinnym hormonim nebo
primo rostlinné hormony jako jsou auxiny, cytokininy, kyselinu abcisova
a etylen (Gogala 1991). Produkce latek s antibiotickymi uc¢inky maji také
neprimo vliv na rostliny. Takové latky mohou zabranit houbovym
patogenim v rtstu. Napiiklad studie Marx (1969) ukazala produkci

nitrildiatretyn ektomykorhiznimi houbami, ktery brani v ristu
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znamému patogenu Phytophthora cinnamomi. Také patogenni houba
Rhizocteria sp. likvidujici semenacky borovic byla eliminovana
antibiotickymi latkami ektomykorhiznich hub (Sen 2001). I studie
ceskych védct dokazuje zastaveni patogenni houby Rhizoctonia solani
antibiotickymi latkami vyluéujici mykorhizni houbou
(Salek & Musilek 1968).

2.9.1 Zpristupnovani mineralnich latek

Ektomykorhizni houby ovliviiuji kolobéh uhliku v pidnim prostiedi jako
maloktera dalsi slozka. Rostlina investuje do houby az 10 % veskerych
asimilatt. Tyto uhlikaté slouéeniny konéi v piadnim prostiedi bud jako
biomasa hub (odhadované mnozZstvi biomasy mycelia je skoro tuna na 1
hektar lesni puady!) (Wallander et. al. 2001) nebo jsou vylouéeny do ptdy
v podobé raznorodych latek. Jednou z vyznamnych latek vylucovanych
ektomykorhiznimi houbami je hydrofobin, ktery je uvolfiovan pti vzniku
ektomykorhizy. Hydrofobin v pudé ztstava jako hufe rozlozitelna
organicka latka, ktera hydrofobnimi interakcemi na sebe vaze dalsi
organické molekuly. Touto vaznosti se hydrofobin stava nezastupitelnou
slozkou humusu, chranici organické molekuly proti rozkladu
(Spaccini et. al. 2002). Je mozné, Ze nepiimo timto zpdsobem
ektomykorhizni houby zadrzuji velké mnozstvi organické hmoty v ptdé
(Gryndler et. al. 2004). Naopak vyluéovanim latek s enzymatickou
aktivitou, se ektomykorhizni houby podili na rozkladu organickych latek
(Tibbett & Sanders 2002). Bylo prokazano, Ze nékteré druhy
ektomykorhiznich hub disponuji enzymy rozkladajici lignin, coz je hlavni
vysadou saprotrofnich hub (Burke & Cairney 2002).

Rozklad organickych latek na mineralni je rostlindm jednoznacné
prospésny. Mineralni latky stromy piijimaji s vodou pies kofrenovy

systém a jsou pro mé dulezité jako stavebni material vlastniho téla.
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Rozklad je jednoznaéné pozitivni, zadrzovani organickych latek bude
pravdépodobné na rostliny mit negativni vliv z pohledu mensiho pi{jmu
mineralnich latek z ptdy. Celkové se predpoklada, Ze ektomykorhizni
symbiéza se podili spiSe na zadrzovani uhliku v ptdé
(Cornelissen et. al. 2001). Meéieni vSak potvrdila, zZe efekt je
pravdépodobné potlacen ¢innosti dalSich ptdnich organismt, protoze

koncentrace organické hmoty v ptidé je stala.

2.10 Ektomykorhizni houby ve vztahu

k ostatnim pudnim organismum

Spoleény vliv rostlin a ektomykorhiznich hub je zalozen predev§im na
obohacovani ptudy organickymi latkami. Je znamo, Ze okoli koiene
rostliny tzv. rhizosféra je na ptudni organismy bohat$i nez okolni ptida.
Pric¢inou tohoto jevu je pritomnost organickych latek, které se z koienu
uvolnuji. Okoli ektomykorhizy tzn. mykorhizosféra ma také bohatou
zakladnu pddnich organismi, svym sloZenim se vSak lisi. Celkové ale
muze byt nékolikanidsobné bohatsi na ptdni organismy nez rhizosféra.
Mame také dikazy o pisobeni pidnich organismt, piredevsim bakterii
na ektomykorhizy. Ovliviiuji kliceni mycelia, jeho rast, vznik mykorhizy
a produkci vyméska (Founoune et. al. 2002). Plno ektomykorhiznich hub
je natolik vazano na ptidni organismy, Ze bez nich nejsou schopny ani
vykli¢it nebo vytvorit ektomykorhizni spojeni. Tento efekt velmi

znesnadnuje péstovani ektomykorhiznich hub ve sterilnich podminkach.
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3 Diverzita ektomykorhiznich hub

v v

Ackoli jsou houby rozsireny od rovniku az po polarni kruhy, jen malo je
zatim znamo o jejich diverzité. Piitom mira a objasnéni diverzity je
jedna z nejdilezitéjsich otazek ekologie (Gaston 2000,
Purvis & Hector 2000, Tilman 2000) Veskeré pokusy o feSeni tohoto
problému pak ztroskotavaji na nedostatku informaci o této skupiné
organismu, ktera svou velikosti patii k tém nejvétsim (Gaston 2000).
I u nejrozsirenéjsich rodt hub o jejich diverzité vime zatim jen malo,
pritom pochopeni struktury a p¥ic¢in diverzity u téchto skupin, by mohlo
byt klicem k celkovému pochopeni diverzity této obrovské skupiny

organismu jako jsou houby (Schmit et. al. 2005).

Nejodvaznéjsi odhady poctt vSech druhtt hub na Zemi se blizi
hodnoté 1500 000. Dnes mame popsano piiblizné 7 500 druht, v
krajnim piipadé bychom tedy mohli predpokladat, ze 95 % druhu hub je
zatim nezndmych (Hawksworth & Rosseman 1997)!

Ektomykorhizni houby hraji klicovou roli v pidni mikrofléie
v lesich mirného pasma. Takové lesy byvaji obvykle limitovany dusikem
a fosforem, které jim ektomykorhizni houby pomahaji =ziskat
(Read & Perez-Moreno 2003). Rozsah kolonizace a diverzita houbovych
symbiontd v takovychto porostech byva obvykle vysoka (de Roman,
Claveria & De Miguel 2005). Faktory ovliviujici diverzitu jsou vsak
z velké casti zahaleny tajemstvim. Kli¢ovou roli zde hraje napiiklad

mnozstvi jiz zminéného dusiku v pudé (Lilleskov et. al. 2002).
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Na prirozené bohatosti ektomykorhiznich hub se podili piredev§im
mnozstvi a dostupnost hostiteld. V lesnich ekosystémech bohatost
a diverzita spolecenstev ektomykorhiznich hub silné kontrastuje
s po¢tem druht stromt. Pocet druhd hub je rtzny strom od stromu se
znacnou heterogenitou mezi jednotlivymi stromy. Celkové pocty druht
se pohybuji viadech stovek (Horton & Bruns 2001, Dahlberg 2001,
Jonsson et. al. 2001). Dale se na diverzité nemalou mérou podili
fyzikalni vlastnosti daného stanovisté jako napiiklad puada a jeji
chemické slozeni, mnozstvi organické hmoty, ktera je v lesnim porostu
k dispozici, a mnozstvi odumielého a rozkladajiciho se dieva. Z Zivych
slozek je to prevazné dostupnost druht ektomykorhiznich hub v okoli,
které dokazou byt rostliné prospésné, druhové slozeni a diverzita
ostatnich rostlin a pfitomnost konkurenéniho prostiedi jinych hub
(Erland & Taylor 2002, Agerer & Gottlein 2003, Buée et. al. 2005,
Baier et. al. 2006).

3.1 Faktory urcujici diverzitu hub v bukovych

porostech

Jak jiz bylo predeslano v uvodu, faktory udrzujici diverzitu a iidici
dynamiku spoleenstev ektomykorhiznich hub jsou zvelké casti
neznamé. Nékolik zakladnich vliva jiz bylo prostudovano, celkovy
seznam je vSak mnohem delsi a soucasné studie odhaluji jen jeho malou
Cast. Zatim nemame divod k tomu vymezovat diverzitu v bukovych
porostech nad diverzitu v ostatnich lesnich ekosystémech mirného
pasma. Zda se, Ze je Trizena podobnymi faktory jako obecna diverzita
ektomykorhiznich hub. Z abiotickych faktora je napiiklad ovlivnéna pH
pady, obsahem dusiku, ptdni vlhkosti a teplotou nebo napiiklad

extrémni zménou jako je lesni pozar (Dighton & Skeffington 1987,
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Peter et. al. 2001, Erland & Taylor 2002, Jany et. al. 2002). Mnoho
faktorti ptsobi pfimo na konkrétni druhy, celkovy efekt je poté mnohdy
nejednotny. Napiiklad zvyseni pH v ptdé vede k zvySeni vyskytu lanyzu
(Pruett, Bruhn & Mihail 2008). Vyssi koncentrace dusiku naopak ptisobi
proti rozvoji kolonizace a diverzity ektomykorhiznich hub (Jonsson,
Anders & Tor-Erik 2000, Peter et. al. 2001, Avis et. al. 2008). Nékolik
zakladnich faktort, které do dnesni doby v bukovych porostech

zkoumany jsou popsany v nasledujicich podkapitolach.

3.1.1 Pudni vrstva

Struktura spoleéenstev ektomykorhiznich hub v jednotlivych ptdnich
vrstvach se odviji od jejich odlisné schopnosti ziskavani Zivin z ptdy.
Tato funkéni diverzita pak nejen ovliviiuje druhovou diverzitu
v jednotlivych vrstvach ale iv jednotlivych druzich pid (Bruns 1995,
Dickie et. al. 2002, Tedersoo et. al. 2003).

Studie provadéné na dubovych kofenovych systémech ukazaly, Ze
struktura spolecenstva ektomykorhizni hub se znatelné méni v zavislosti
na pudni vrstvé (Buée 2007). Zda se, ze i ostatni studie podobného razu
v riznych porostech potvrzuji tento vysledek, proto 1ze tento faktor vlivu
na ektomykorhizni houby vztdhnout ina kofenové systémy bukd.
Nejvétsi druhové bohatstvi bylo nalezeno ve svrchnim horizontu obvykle
oznacovaném jako Al. I katabolicka aktivita potvrzuje nejvétsi bohatost
svrchni vrstvy. V dubovém lese mély nejvétsi zastoupeni rody Lactarius

a Tomentella (Buée 2007).
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3.1.2 Vliv produktivity stromu

O vlivu vitality rostlin na mnozstvi a diverzitu kolonizace
ektomykorhiznich hub neni pfili§ znamo (Johnoson et. al. 2005).
Predpoklada se, ze pii stradani rostlin se diverzita i kolonizace bude
sniZovat. Priblizné 20—30 % asimilatt, které rostlina vytvori, skonéi jako
vyziva symbiotickych hub (Finlay & Soderstom 1992, Soderstom 2002).
Da se tedy predpokladat, Ze v neptiznivych podminkach rostlina nebude

investovat do svych symbionti.

Studie, které byly provadény na borovicich, ale nepotvrdily
domnénku sniZzeni mnozstvi kolonizace nebo diverzity ektomykorhiznich
hub na jejich kotenech pii stradani hostitelt. Stromtém bylo odebrano
¢ast jejich jehlic a tim dosaZeno menSeni schopnosti tvorit asimilaty.
Nicméné pokus neukazal vyznamné zmény v diverzité a kolonizaci
ektomykorhiznich hub. Doslo pouze ke snizeni tvorby plodnic hub
(Kuikka et. al. 2003). Ani v dalsich pokusech ujehliénan ana
brezovych porostech nebylo zaznamenano snizeni kolonizace nebo zména
druhového slozeni spolecenstva ektomykorhiznich hub vlivem omezeni
svétla a tim nasledné sniZeni fotosyntézy u stromt (Dehlin et. al. 2004).
Opaéného vysledku bylo dosazeno u bfiz v podrostu, které po vystaveni
vétsiho mnozstvi svétla, nasledné reagovaly zvySenim mnozstvi svych

symbiont Cheng, Widden & Misier 2005).

Podobna studie byla provadéna ina bucich. Mensi stromky buka
byly zamérné stinény nebo jim byl pirimo znesnadnén transport
uhlikatych latek z listd do koirenového systému. Buk je v mladi velice
prizpuasobivy. DokazZe se adaptovat na silné zastinéni, které mu poméaha
prezit delsi dobu v podrostu. Na druhou stranu je ale také je schopen
adaptovat se na intenzivni oslunéni, kterého vyuzije pokud se
v zapojeném porostu uvolni misto (Johnson et.al. 1997, Parelle,

Roudaut & Ducrey 2006). Navzdory této prizptsobivosti zastinéné
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stromky reagovaly omezenim svych symbiont. Konkrétné snizily
kolonizaci jen na 10 % svého koienového systému. Stromy vystavené
bézné intenzité svétla mély kolonizovano 74 % kotenového systému.
Vys§si diverzita byla pozorovana na oslunénych stromcich. Vitalita
hostitelskych stromtG nebyla ovlivnéna. Omezenim transportu
uhlikatych latek do kofentt nebyla pozorovana zména diverzity ani

kolonizace (Druebert, Lang, Valtanen & Polle 2009).

3.1.3 Stari porostu

Ruznorodost kotrenovych systému odlisné starych stromd dava moznost
zmény ektomykorhizni kolonizace. Obecné plati, ze vétsi vékova
ruznorodost porostu sebou obvykle nese vétsi druhovou diverzitu

ektomykorhiznich hub (Wiensczyk et. al. 2002).

eV v s

diverzita byla nalezena u nejmladsich stromkt a postupné se zvySovala
az to urcité vékové hranice, od které se pocet druhti drzel na podobnych
hodnotach (Tratnik & Pohleven 1995). I rozsah kolonizace je vétsi
u dospélych stromt v porovnani se semenicky. Posledni studie, ktera se
tohoto faktoru ovlivnéni druhové diverzity v bukovych porostech tykala,
nezaznamenala vétsi odliSnosti ve vitalité a stupni ektomykorhizni
kolonizace pii porovnani koienovych systémt jednotlivych stromt
v ramci jednoho porostu. Druhova diverzita se vyznamné neménila
v zavislosti na staii bukového porostu. Zmény diverzity byly patrné spise
v zavislosti na vlastnostech ptdy a orientaci svahu na zkoumaném
adzemi. Tato studie tedy spiSe ukazala na vétsi vliv abiotickych faktoru,
které ovliviuji diverzitu vice neZz stairi jednotlivych stromu

(di Marino et. al. 2008).
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3.1.4 Vliv sucha na stupen kolonizace a diverzitu

ektomykorhiznich hub

Ektomykorhizni houby pomahaji svym hostitelskym stromim vyznamné
zvétsit schopnost prijmu Zivin z pidnich roztokt a vody zvétSenim
korenového systému o myceliarni sif, ktera prostupuje na velké
vzdalenosti ptidou. Jaky vSak bude mit vliv vysuseni pidy na strukturu

spolecenstva ektomykorhiznich hub?

Dostupnost vody je jednim z hlavnich limitujicich faktord vyskytu
buku Fagus sylvatica v jeho jiznim arealu (Ebert 1996). Mykorhizni
houby pomahaji svym hostitelskym stromim prekonavat stres
z nedostatku vody (Davies et. al. 1996). Predpoklada se, ze vyskyt
v nékterych suchych oblastech je vazan pravé na spolupraci buka

s ektomykorhiznimi houbami v piijmu vody.

Studie provadéna na bukovych porostech v Némecku neukéazala
vyznamny posun ve stupni kolonizace kotenovych systémt bukd, ale
potvrdila zménu druhové diverzity ve spolecenstvu ektomykorhiznich
hub (Shi et. al. 2002). Nékteré druhy se pii vystaveni suchu ztratily, jiné
ovSem nahradily jejich misto. Pokles diverzity u sussi ptdy v bukovych
porostech zalezi na odolnosti konkrétnich druhi vici suchu (Buée 2005).
Vitalita stromd nebyla nijak naruSena (Shi et. al. 2002). Cenococcum
geophillum byl druhem nejvice zvyhodnénym v suché ptidé. Obecné tento
druh patfi ke kosmopolitnim druhtim ektomykorhiznich hub. Kromé
velkého rozsiteni je také tento druh znam svou velkou genetickou
diverzitou (Jany et. al. 2002). V bukovych porostech byva casto
dominantnim druhem mezi ektomykorhiznimi houbami. Nékteré studie
potvrzuji, Ze tento druh vyznamné pomdaha hostitelskym rostlindm
prekonavat stres ze sucha (di Pietro 2007). Casto je patrny ina
kotrenovych systémech malych semenackd, které jsou suchem vice

ohroZeni nez vzrostlé stromy.
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3.2 Diverzita ektomykorhiznich hub pod tlakem

lidské ¢innosti

Lidsky faktor ptsobi povétSinou negativné na  diverzitu
ektomykorhiznich hub. Vypousténi velkého mnozstvi oxidu uhli¢itého do
ovzdusi, zvétSujici se ozénova dira, presycovani zemédélskych puad
hnojivy, kontaminace pid tézkymi kovy a dalsi vlivy nepfiznivé ovliviuji
diverzitu nasi piirody a ektomykorhizni houby v bukovych porostech
nejsou vyjimkou (Baxter et. al. 1999, Erland & Taylor 2002).

Prekyseleni ptudy vznikajici jako dusledek zvyseného znecisténi
ovzdu$i je jednim z nejsilnéjSich negativnich faktord ovliviujici lesni
ekosystémy. Zvysené prumyslové emise piedevS§im oxidu siti¢itého
davaji za desté vznik smési slabé kyseliny, ktera dopada na zem. Z pudy
jsou pak nasledné odstranovany bazické kationty a pH ptdy se snizuje.
Tento jev postihuje hlavné méné tolerantni druhy ektomykorhiznich
hub. K poskozeni dochazi predevsim na myceliu
(Anderson & Cairney 2007), ale ikofenovém systému hostitelskych
stromd véetné bukd (Murach 1990). S timto jevem jsme se setkavali
hlavné v pribéhu druhé poloviny dvacatého stoleti. Unas byl
nejpatrnéjsi v severnich Cechach, kde se nachézelo velké mnoZstvi
hnédouhelnych elektraren. Nasledkem znecisténi ovzdusi doslo k dhynu
rozsahlych oblasti lesnich porostt v Krusnych horach. Kyselé desté méni
strukturu spolecenstev ektomykorhiznich hub a omezuji biomasu
extracelularniho mycelia. Pocet mykorhiznich Spicek se snizuje, ale
stupenn kolonizace je obvykle zachovan (Arnolds 1991, Qiu et. al. 1993,
Roth & Fahey 1998, Agerer et. al. 1998).

Zvyseni mnozstvi oxidu uhli¢itého v ovzdusi vedlo k lepsi vitalité
stromti, které nasledné i pozitivné ovliviiovali houby. Doslo k zméné
diverzity ektomykorhiznich hub, mnozstvi kolonizace se zvysilo a zvysila

si i vitalita mycelia (Godbold et. al. 1997, Rey & Jarvis 1997).
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ZvySeni mnozstvi ozonu vede obvykle k zméné diverzity a mirnému
poklesu kolonizace kotfenového systému ektomykorhiznimi houbami
(Edwards & Kelly 1992, Qiu et. al. 1993, Roth & Fahey 1998).

U kontaminace pudy tézkymi kovy zalezi predev§im na konkrétnim
druhu ajeho toleranci k urc¢itému kovu. Obecné dochazi k poklesu

amizeni méné tolerantnich  druhtt  ektomykorhiznich  hub

(Rihling & Soderstom 1990, Leyval et. al. 1997, Hartley et. al. 1999).

Ptridavani dolomitu do lesni ptidy vedlo podle poznatki k poklesu
diverzity a mnozstvi poctu mykorhiznich Spicek. Stupen kolonizace
zastal  zachovan  (Kraigher et. al. 1996,  Lilleskov & Fahey 1996,
Wallenda & Kottke 1998, Erland et. al. 1999, Taylor et. al. 2000).

Zvyseni obsahu dusiku vlesni ptdé je obvykle doprovazeno
negativni odezvou ektomykorhiznich hub. Optimalni mnozstvi dusiku
v padé se nachazi kolem 7 mg dusiku na 100 g suché ptdy. Rody
Inocybe, Cortinarius, Russula a Lactarius jsou na vyssi obsah dusiku
zvlasteé citlivé (Holec & Beran 2006). Dochazi jak k poklesu diverzity, tak
i kolonizace. Existuji ale druhy hub, kterym zvySeny obsah dusiku
v pudé nevadi (Arnebrant & Soderstom 1992, Kéarén & Nylund 1996,
Wallenda & Kottke 1998).

Dnes jiz bézna lesnicka praxe vapnéni podle studii vede k mirnému
vzestupu poc¢tu mykorhiznich Spicek, kolonizace ztstava zachovana.
Druhova diverzita se méni ve prospéch druht, které jsou viéi vapnéni
vice tolerantni jako napiiklad Clavulina sp. nebo Lactarius subdulcis
(Erland & Soderstom 1991, Anderson & Soderstom 1995, Agerer 1998,
Jonsson et. al. 1999, Bakker et. al. 2000, Rineau et. al. 2009).

O vlivu popelu, ktery ztstava vlese po spalovani vétvi nebo
o organickém hnojeni lesnich pid, vime zatim jen malo. Jediné dva

zdroje zatim mluvi o mirné zméné diverzity nebo stalosti bez naruseni

kolonizace (Karén & Nylund 1996, Mahmood 2000). V nasledujicich
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podkapitolach jsou popsany dilezité vlivy lidské cinnosti, kterych se

dostalo prizkumu i pfimo v bukovych porostech.

3.2.1 Tézba dreva

Dnesni zpusob tézby a vedeni lesa jako je vypalovani lesd, vytéZeni
vSech stromti na daném misté, prihnojovani dusikem, vapnéni a dalsi
casté praktiky maji na diverzitu ektomykorhiznich hub silny dopad
potvrzeny fadou studii (Bakker et. al. 2000, Peter et. al. 2001,
Lilleskov et. al. 2002). Dievni hmota je jednim z obnovitelnych zdroju
energie, nabizi se vSak otazka jestli intenzivni tézba nebude trvale
degradovat diverzitu lesa a tudiz i diverzitu ektomykorhiznich hub.
Dnes$nim trendem je z lesa odvést témér vse. Vétve, kiira nebo vrcholky
strom, které diiv v lese ztstavaly, se dnes ¢asto nastépuji a po vysuSeni
slouzi jako palivo. Pravé vétve a kira jsou na rozdil od surového dieva
plné dulezitych prvkd nezbytnych pro rtst novych stromu. Z pohledu
ektomykorhiznich hub odumielé dievo predstavuje ttoc¢isté a zdroj Zivin
pro velkou ¢ast druhua této skupiny. Odumftelé direvo nasledné zlepSuje
nebo udrzuje kvalitu lesni ptdy — jeji porovitost a schopnost zadrzovat
vodu. Absorpce vody a ptdnich roztokGi wustromtG =zavisi na
ektomykorhiznich houbach. Nejvétsi intenzita premény latek je ve
svrchnich deseti centimetrech ptdy, kde hlavni dominantni slozkou jsou
pravé ektomykorhizni houby (Bruns 1995, Prévost & Pargney 1995,
Bakker et. al. 2000). Ptiznivy vliv odumielého dieva byl potvrzen
i v bukovych porostech (Aubertin 1971). Prestarlé stromy, které dnes jiz
v lesech obvykle nevidime, skytaji pro nékteré druhy ektomykorhiznich
hub jedinec¢né prostiedi pro Zivot.

Jak takové proirezavani a tézba nékterych stromud ovliviiuje
diverzitu ektomykorhiznich hub v bukovych porostech ukazuje nedavna

studie provadéna v bucinadch ve Francii. Vyzkum potvrdil, Ze lesni
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probirka ovliviiuje diverzitu ektomykorhiznich hub na buku Fagus
sylvatica (Buée et. al. 2005). Na zkoumané tuzemi o rozloze 0,8 ha
bukového porostu bylo nalezeno 61 druhtt ektomykorhiznich hub.
Bohatost a hojnost druhd odpovida diverzité, ktera byla pozorovana
(Horton & Bruns 2001, Jonsson et. al. 2001, Lilleskov et. al. 2002).
Mirné vétsi diverzita druht byla prokazana v bucinach, kde probihala

selektivni téZba dreva (Buée et. al. 2005).

3.2.2 Holoseé

Kompletni vykaceni dospélych stromu znacné ovliviiuje nékteré fyzikalni
vlastnosti prostiedi. Pro nevzrostlé stromy, stromky a bylinné patro se
silné zintenzivni osvétleni a zvysi se rozsah teplot mezi dnem a noci.
Podobné se vychyli i teplota ptidy. Zménou také projde vodni rezim dané
oblasti. Dojde ke zméné vlhkosti pldy ivzduchu. Zména nékolika
hlavnich faktord vede k poklesu druhové diverzity daného mista
(Halpern & Spies 1995).

Také je tireba zminit neblahy vliv pouzité techniky a zvySeného
pohybu lidi v dané oblasti. Dochazi piedevsim k posSkozeni kompaktnosti
pudy a semenackt. Takovéto poskozeni mtze jesté vice zpomalovat
nadchézejici regeneraci porostu (van der Hout 2000).

Podrobné vyzkumy ohledné tohoto problému v bukovych porostech
byly provadény v severnim Spanélsku. Pozorovani struktury
ektomykorhizniho spolecenstva hub bylo provadéno v prirozené
regenerujicim lese, ktery v minulosti prosel kompletnim vykacenim.
Vysledky ukazaly na nerovnovahu v hromadéni nékterych uhlovodika
a stupném kolonizace kotenti. Druhové slozeni ektomykorhizniho
spoleéenstva zkoumané oblasti se vyrazné liSilo od typického
spoleéenstva vyskytujici se v prirozenych bukovych lesich. 40 % druht

ektomykorhiznich hub bylo vazano na naruseny ekosystém. Vysledné
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mnozstvi druhtG a obsazeni koirenového systému bylo srovnatelné
s prirozenym ekosystémem bukového lesa. Vysledna diverzita byla tedy
srovnatelna s kontrolni oblasti. Konkrétné bylo na poskozeném tzemi
nalezeno 25 druhd ektomykorhiznich hub, na rozdil od kontrolni oblasti,
kde bylo uréeno 24 druhti. MnoZstvi houbovych spor byl ptriblizné stejny

na obou dvou tzemich (Goicoechea, Closa & Michuel 2009).

3.2.3 Zvysené mnozstvi ozénu

Ozon je jedovaty bezbarvy plyn tvorici ozénovou vrstvu v atmosfére,
ktera chrani rostliny a Zivofichy na nasi planeté pied Skodlivym
ultrafialovym zatenim. Molekula ozénu je tvoirena tiremi atomy kysliku.
Klasicky kyslik, ktery dychame, je tvoren pouze dvéma atomy kysliku.
Vzrustajici teplota a intenzita sluneéniho zareni vede v lesnich porostech
ke zvySovani mnozZstvi ozonu, ktery je v téchto mistech skodlivy. Nékteré
druhy jsou na ozén citlivé, proto zvySujici se mnozstvi tohoto plynu
vlesnim porostu mulZe poskodit istabilni lesni ekosystém
(Werner & Fabian 2002). Nékolik studii potvrzuje, ze vlivem zvySeného
mnozstvi ozénu opravdu dochéazi poskozovani nadzemnich organismu
koncentrace o0zénu poskozovat ektomykorhizni houby a ovliviiovat jejich

diverzitu?

Studii zabyvajici se vlivu 0zénu na podzemni organismy neni
mnoho. Nékteré prokazuji negativni vliv ozénu na mnozstvi a aktivitu
pudnich organismt (Holmes et. al. 2003), navzdory tomu, Ze stromy
vlivem ozénu vypoustéji vice organickych latek koieny, které podporuji
mnozstvi padni mikrofléry (McCrady & Andersen 2000).

I pokusy zamérené na ektomykorhizni houby ukézaly sniZeni poc¢tu
druhti v osikovych a birezovych hajich vystavenych zvySené davky ozénu

(Phillips et. al. 2002). V porostu obsahujici javory ale ke zménam
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nedoslo, zda se tedy, Ze javory jsou vu¢i ozénu odolnéjsi
(Phillips et. al. 2002). Tunas bylo potvrzeno sniZzeni mnozstvi
ektomykorhiznich hub vliv zvySeného mnozstvi ozénu v ovzdusi

(Zeleznik et. al. 2007).

Pri zvySené davce ozonu v bucinadch a bukojedlovych porostech
v Némecku nebyla zaznamenana vyraznéjsi zmeéna v poctu druhua
a rozsahu kolonizace kotenovych systémt ektomykorhiznimi houbami.
Doslo pouze k mensi zméné zastoupeni druhti, ale mnozstvi ztstalo
podobné. Na ozénem ovlivnénych mistech bylo nalezeno 26 druht
ektomykorhiznich hub, naproti tomu na kontrolnich mistech byl pocet
nalezenych druhtt 28. MnozZstvi kolonizace bylo stejné, akorat byly
zvyhodnény nékteré druhy ektomykorhiznich hub. Vétsiho zastoupeni
v oblasti se zvySenym mnoZstvim ozénu mél druh Cenococcum
geophilum. Dale byly zvyhodnény druhy Russula sesinflora, R. fellea, R.
illota, Tuber puberlum, Lactarius sp. Nékteré se dokonce vyskytovaly jen
na ozonem ovlivnénych mistech Fagirhiza fusca, F. setifera, Lactarius

acris, Piceirhiza migra a Lactarius sp. (Grebenc & Kraigher 2007).

3.24 Turisticky ruch

Stale se rozruastajici lidska populace éim dal vice zasahuje do volné
prirody. Nejvice pak lidé ve méstech touZici po odpocinku mimo
betonovou dzungli mésta a vyrazeji alespon o vikendech do priméstské
krajiny za relaxaci nebo sportovnim vyzitim. A pravé lesy se stavaji
c¢astym cilem takovychto vylettd. Na rozdil od pribyvajicich lidi pocet
druhud lesnich rostlin a hub klesa (Cole 1987, Rusterholz et. al. 2000).
Lesni ekosystémy jsou velice propracované funkéni celky piirody
s relativné  velkou citlivosti  na poruSovani  jejich  prostiedi
(Baur et. al. 1999, Larsen 1995). Je mozné, aby takovyto tlak lidi

ovliviioval vyskyt a diverzitu ektomykorhiznich hub? Ne kazdy
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organismus reaguje na naru$eni jeho zivotniho prostiedi stejné. Nékteré
organismy se s naruSenim dokazou do znacéné miry vyrovnat, jiné
neovliviiuje nebo naopak reaguji velmi citlivé (Cole 1995, Norton 1996,
Marshall 2000). Obecny fakt je ale takovy, Ze ¢im vétsi naruseni na dané
oblasti probiha, tim vice se snizuje jeji piirodni hodnota.

Seslapavani ptady ptsobi negativné na padu, ktera prichazi o svou
porovitost a vyskyt hrudek. Udusana ptda se pak pro nékteré
ektomykorhizni houby stava nepiijatelna, diverzita a kolonizace se
snizuje (Amaranthus et. al. 1996, Harvey et. al. 1996). Nékteré studie

tento negativni vliv nepotvrdily (Page-Dumroese et. al. 1998).

Studie, ktera probihala ve §vycarskych bukovych lesich zasazenych
turistickym ruchem, prokazala redukci pokryvu, vegetace a listového
opadu. Malé semenacky bukt mély nasledné mensi mnozstvi biomasy
a jejich kotenové systémy byly méné kolonizované ektomykorhiznimi
houbami. U dospélych stromt se tento efekt neprojevil a jejich
kolonizace a diverzita symbiotickych hub byla stejna jako na kontrolnich
mistech. V porostu dospélych stromt byla prokazana pouze provazanost
dostupné organické hmoty avyskytu ektomykorhiznich hub
(Waltert et. al. 2002).

3.2.5 Vapnéni

Jedna se odnes jiz béznou lesnickou praxi, ktera byla zavedena po
prekyselovani lesnich pid v 80.letech. Nevhodnym vybérem
péstovanych dievin, ale hlavné vlivem tzv. kyselych desfd vznikajicich
prevazné z emisi oxidu sifi¢itého se pudy nepiijemné okyselovaly. Pri
desti je tento plyn vznikajici napiiklad pii spalovani uhli, smisen
s vodou za vzniku kyselin, které dopadaji na zem. Z ptd jsou pak
nasledné odstranovany dulezité ziviny, hlavné vapnik a hoic¢ik, které

jsou pro rast bukta ale ijinych drevin klicové (Hiittl 1989). Po vapnéni
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puady dochéazi ke zvysSeni pH, obsahu vapniku i hoi¢iku a méni se celkové
chemické slozeni ptady. Bude mit takovato zména vliv na vyskyt

a diverzitu ektomykorhiznich hub?

Vapnéni redukuje vrstvu humusové ptdy a zptsobuje akumulaci
uhlikatych a dusikatych latek v ptidé. Obecné zvySuje pH pady a snizuje
obsah hlinitych kationtt (Kreutzer 1995). Studie potvrzuji negativni vliv
na diverzitu a vyskyt ektomykorhiznich hub (Erland & Taylor 2002,
Qian et. al. 1998).

V bukovych porostech byly dokazany podobné vysledky. Po vapnéni
svrchnich horizontech ptidy. V organomineralnich horizontech k Zzadnym

zménam nedoslo (Blaise & Garbaye 1983, Rineau et. al. 2009).

3.3 Vliv diverzity hub na lesni porost

Riznorodost pidni mikrofléry ma dulezity vliv na produktivitu a téz
zpétné na diverzitu rostlinného pokryvu v lesnich ekosystémech
(van der Heijden et. al. 2008). Ektomykorhizni houby zastupuji nemalou
¢ast této mikroflory, ktera hraje dstredni roli v lesich mirného pasma.
Pro tyto lesy je typicka limitace dusiku, které jim ektomykorhizni houby
pomahaji ziskat. Priblizné 80 % ptijmu dusiku a 75 % piijmu fosforu je
v téch lesich zprostiedkovano symbionty (Simard, Jones & Durall 2002,
Hobbie & Hobbie 2006, van der Heijden et. al. 2008). Vysoka diverzita
ektomykorhiznich hub je obvykle znakem stabilnich a rtznorodych
lesnich porosti. Otazka dulezitosti takovéto diverzity zatim nebyla
spolehlivé zodpovézena (Johnson et. al. 2005). Nékteré dikazy mutizeme
najit u arbuskularnich mykorhiznich hub, kde byla prokazana spojitost
mezi vy$§i diverzitou hub a vy$$i produktivitu a diverzitu rostlin

(van der Heijden et. al. 2006, Vogelsang et. al. 2006).
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4 Metody identifikace
ektomykorhiznich hub

Nalezeni a urceni ektomykorhiznich hub je prace velice slozita a ¢asové
naro¢na. V pudé se vyskytuje velké mnozstvi riznych hub, z nichz jen
nékteré jsou houbami ektomykorhiznimi. Vzhledem k jejich malym
rozmérim nebyla v minulosti ektomykorhiznim houbam dana velka
pozornost. Navic jejich rozloZeni v ptidé neni pravidelné, ale spiSe
mozaikovité. Mycelium houby roste podle charakteristik daného ptidniho
prostiedi, které je velice rtznorodé. Obvykle nedochazi ani vyskytu
dominantnich druhd a i maly kofenovy systém sazenice stromkd mitize
hostit nékolik druht ektomykorhiznich hub. Smysluplna prace by méla
zahrnovat detekci velkého mnozstvi ektomykorhiznich  hub
(Horton & Bruns 2001, Tedersoo et. al. 2003). Prace s ektomykorhiznimi
Spickami je onéco jednodussi, protoZe k jejich nalezeni nam staci
obvykle pracovat s kofeny hostitelskych stromi. Plnohodnotna prace by
méla také obsahovat velké mnozstvi identifikovanych ektomykorhiznich
spicek (Taylor 2002).
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4.1 Sbirani plodnic ektomykorhiznich hub pro

identifikaci

At uZz sbirame plodnice hub pro DNA analyzu nebo pro jiny zptsob
identifikace, musime se ridit nékolika zakladnimi pravidly. Na daném
stanovisti se snazime o nalezeni vSech plodnic daného druhu. Poté z nich
vybereme reprezentativni exemplare pokud mozno rtzného staii. Pri
sbéru vybranych plodnic se jich snazime dotykat co nejméné, mnoho
z nich jsou velice kiehké a mohlo by dojit napiiklad ke zméné barvy nebo
poskozeni. Pokud mame moznost vzdy je lepsSi si exemplar
vyfotografovat. Plodnici vyjmeme z ptidy celou piipadné i s myceliem
napojenym na kofeny stromt. Vzorek ulozime do hlinikové folie. K dané
houbé je vhodné si téz zapsat lokalitu, na které byla nalezena, vegetaci

v okoli a datum sbéru (Kjgller, Parrent, Taylor & Vralstad 2007).

4.2 Identifikace a sledovani plodnic

Kidentifikaci plodnic pouzivame atlasy nebo klice k urcovani hub.
Zmak, kterych si na houbach v§imame, je velké mnozstvi. Hodnotime-li
klobouk, v§imame si jeho tvaru, velikosti, barvy, povrchu a jeho okraje.
U tiené se divame na jeji tvar, velikost, texturu a barvu. Déale sledujeme
pritomnost prstenu, rourek nebo lupent pripadné jejich zbarveni, které
muze ukazovat na barvu vytrusného prachu. Poslednim sledovanym
znakem je houbova tkan, jeji chut, viiné a barva piipadné zména barvy

po otlaceni (Kjgller, Parrent, Taylor & Vralstad 2007).

Pokud plodnice ektomykorhiznich hub dokazeme bez problému
identifikovat, mizeme se zabyvat sledovanim jejich vyskytu. Nejstarsi
pouzivand metoda k identifikaci ektomykorhiznich hub je relativné

jednoducha a spociva jen v pozorovani hub pfi fruktifikaci na urcéitém
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tzemi. Vytyéena oblast musi byt dostatecné velka alesponn 2500m?2,
abychom byli schopni identifikovat mista s vyskytem plodnic hub.
Sledovana oblast by méla pokud moZno pokryvat nepierusovanou
reprezentativni ¢ast lesa. Po nalezeni oblasti s vyskytem hub, se dané
dzemi muzZe pro piesnost rozdélit na mensi ¢étverce o strané 5 nebo 10
metra. Dand oblast se prochazi nékolikrat béhem sezény s piihlédnutim
na obdobi, kdy je u vétsiny druht rtst plodnic intenzivnéjsi (Cervenec
a zari). V této dobé by se mélo vybrané dzemi prochazet s vétsi frekvenci.
Fruktifikace hub je téZz vazana na pocasi, proto ¢astéjsi prizkum zvysuje
presnost  pozorovani. Nejvétsi vyhoda této metody spoéiva
v jednoduchosti provedeni. Naopak nevyhodou je velka ¢asova naroénost
a nepiresnost vysledkt. Rust plodnic kolisd nejen béhem roku, ale je
znaéné variabilni i v ramci let (Agerer 1991). Fruktifikace hub je pro
houbu vyznamné obdobi, které musi spliiovat specifické podminky. U
nékterych hub je také fruktifikace velmi vzacna a existuji
ektomykorhizni druhy hub u kterych ani nikdy pozorovnam nebyla.
Takova ektomykorhizni houba je pak nazyvana podle hostitelské
rostliny. Napiiklad fagirrhiza u ektomykorhiznich hub kolonizujici
kotreny bukt (Read 1992). Vysledky vychazejici z této metody dnes jiz
nelze brat jako plnohodnotné, celkovy pocet ektomykorhiznich hub,
ktery se opravdu na kofenech stromti na daném tzemi nachazeji je

obvykle vyssi (Nylund 1995).

4.3 Identifikace ektomykorhiznich Spicek

pomoci morfologickych znaku
Pri identifikaci ektomykorhiznich Spi¢ek zaéindme nejdiive ziskdnim

pudnich vzorkt. Pidni vzorky odebirame z takového horizontu, ktery

nas zajima. Nejbohat$i na ektomykorhizni houby je svrchni ptdni
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horizont (Agerer 2002). Ptadni vzorky v pocatecni fazi nechame
minimalné hodinu odmocit, nasledné zaéneme odstranovat zeminu.
Snazime se o co nejmensi posSkozeni ektomykorhiznich §pi¢ek. Koteny
nalezené ve vzorcich oplachujeme mirnym proudem vody. Abychom
neprisli o zadny koiinek, je vhodné pouzit napiiklad dvojici sit s velikosti
ok 2 mm a druhé s 0,25 mm umisténé nad sebe pod promyvany material.
Snazime se ziskat co nejvice vzorkd s minimem poskozeni. Promyté
korinky umistime do vétsi Pepiho misky s vodou, kde dale pokracujeme
v odstranovani poslednich zbytkd ptdnich c¢astic (Kjgller, Parrent,
Taylor & Vralstad 2007).

Dobre vycisténé kotrinky poté premistime do mensi Pepiho misky
s vodou a pozorujeme pod binolupou. Zakladnim znakem je rozmanitost
ektomykorhiznich Spicek a procentualni kolonizace kotene
ektomykorhiznimi houbami. U jednotliviych morfotypt se sestredime
0 hodnoceni jejich znakt. Zakladni soubor charakteristik, kterych si
vS§imame, jsou zbarveni, délka, s§itka ektomykorhiz, jejich tvar
a zakonceni, struktura plasté, druh vétveni, pritomnost enac¢nich hyf,
pripadné jejich umisténi a pritomnost rhizomorf.
(Kovacs & Jakucs 2006, Kjgller, Parrent, Taylor & Vralstad 2007).

Jednotlivé druhy hub mohou vytvaret rdzné druhy monotypd podle
hostitele nebo se mohou znac¢né lisit v zavislosti na stari (Agerer 2001).
Pro vyhodnoceni pozorovanych znakt pouzivame klice, atlasy nebo jiné
popisné materialy zaméirené na identifikaci ektomykorhiznich Spicek®.
Pro uchovavani ektomykorhiznich S$pi¢ek se pouziva fixaéni roztok.
Nejcastéji pouzivany je roztok nazyvany FAA, sloZzeny z formaldehydu,
70 % etanolu a kyseliny octové v poméru 5:90:5. Preparaty se uchovavaji

za pokojové teploty (Kjgller, Parrent, Taylor & Vralstad 2007).

5 Agerer 2002: Colour atlas of ectomycorrhizae, Agerer 1991: Charakterization of
ektomykorhiza, Agerer et. al. 2006: Descriptions of ectomycorrhizae
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4.4 Identifikace ektomykorhiznich Spicek

pomoci anatomickych znaku

Vzorky pro pozorovani anatomickych znakt ziskdavame stejnym
postupem, jaky byl popsan v piredchozi kapitole. Obvykle vyuzivame
anatomii jako doplnéni morfologickych znakt, které nejsou pokazdé
dostacujici pro presné urceni ektomykorhizni houby. Nejprve
z pripravenych ektomykorhiznich Spiéek piripravime preparaty pro
mikroskopické pozorovani. Reprezentativni §picku pfreneseme na
podlozni sklicko. Pomoci Ziletky ptriblizné v poloviné naiezeme Spicku
pricnymi tezy. Pro vytvoreni rezti je také mozné pouziti mikrotomu.
Rezy pozorujeme pii 400 ndsobném a 1000 nasobném zvétSeni. P¥i
mensich zvétSenich pouzivame mezi podlozni a kryci sklicko vodu, pti
vétsim  zvétSeni  pouzZivame 50 %  roztok  glycerolu  nebo
polyvinyllakotoglycerolu. P¥i hodnoceni anatomickych znakd se
zaméfujeme predevSim na anatomii plasté a Hartigovy sité
(Nylund 1997). Vésimame si Celkové anatomie, pritomnosti prepazek,
anastomé6z, Napojeni hyf, tvaru a uspoiddani bunék a piitomnosti
specidlnich struktur jako jsou chlamydospéry, haustoria a podobné
(Peterson, Massicotte & Melville 2004, Kjgller, Parrent, Taylor &
Vralstad 2007).

4.5 Metoda rychlého odhadu

Metoda rychlého odhadu je postup starsiho razeni ale dosud hojné
vyuzivany pri studiu ektomykorhiznich hub. Jeji provedeni je relativné
rychlé a vyuziva identifikaci pomoci morfologickych a anatomickych
znakd popsanych vySe. Princip spocéiva v pocitani a obsazeni korinka

ektomykorhizni houbou na délku koirent hostitelskych rostlin. Jeji
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provedeni muzZe byt znaéné variabilni podle potieb studie. MtZeme si
v§imat i jinych znakd, ale zakladni vystup byva zaiazeni koiinkt do péti
kategorii podle frekvence ektomykorhiz na korenech — 1. kategorie (0—
5 %) obsazeni korinku, 2. kategorie 6—25 % obsazeni korinku, 3.
kategorie 26—50 % obsazeni koiinkud, 4. kategorie 51-75 % obsazeni
korinku, 5. kategorie 76—100 % obsazeni koiinkd (Kormanik & McGraw
1982).

4.6 Ziskani vzorku pro DNA analyzu

Pri ziskavani materidlu z houbového organismu musime dodrZovat
zakladni sterilizaéni pravidla. Obvykle se jako nastroj pouziva
sterilizovany skalpel, pomoci néhoz vyrizneme cast tkané. Jako zdroj
DNA materidlu mutzZeme pouzit rtzné éasti ektomykorhizni houby.
Nejcastéji se vSak pouziva bud vypreparovany kousek tkané
z reprezentativni plodnice nebo ektomykorhizni Spicka vytvoiena na
korenech hostitelskych stromid. At uz je zdroj DNA materialu jakykoli
jeho uchovani probiha na mistech se sniZenou teplotou ve fixaénich

roztocich (Kjgller, Parrent, Taylor & Vralstad 2007).

4.7 Extrakce DNA wuzitim CTAB-chloroform-

isopropanolac¢ni extrakéni metody

Vzorky umistime do roztoku 2 x CTAB, ktery periodicky zmrazujeme
arozmrazujeme. Takto zmékéené vzorky muZeme jeSté 15 minut
inkubovat pii teploté 65 °C. Pri praci s ektomykorhiznimi $pi¢kami
vzorky rozetieme tlouckem. Nasledné smés inkubujeme 30—60 minut pii

teploté 65 °C. Timto krokem inaktivujeme piitomné enzymy, které by
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mohly ovlivnit vysledky extrakce. V dalsim kroku promichame hmotu
s chloroformem, ve kterém se rozpusti komplex CTAB polysacharidu
a proteinti. Pomoci fazového rozhrani odstranime chloroform. Naslednym
pridani isopropanolu vysrazime DNA. Centrifugaci oddélime srazeninu,
kterou v poslednim kroku proéistime v ethanolu a vysuSime

(Cardoso & Gardes 1996, Kjgller, Parrent, Taylor & Vralstad 2007).

4.8 Polymerazova retézova reakce

PCR analyza je metoda slouzici k vytvoreni dostateéného mnozZstvi
totoznych molekul DNA z temlatového retézce. Jedna se o relativné
rychlou metodu, ktera dokaze pracovat i s malym mnozstvim DNA.
Béhem par hodin je mozné dosahnout namnoZeni do radd miliard
molekul DNA. Tato metoda je sloZzena ze tiech zakladnich krokt, které
se 30krat az 40krat opakuji k dosazeni dostateéného mnozstvi DNA.
Prvni krok se nazyva denaturace a probihd jednu minutu p#i teploté
94 °C. V tomto kroku je dvousroubovice DNA separovana na dvé
oddélena vlakna. Vysoka teplota také zastavi jakoukoli enzymatickou
aktivitu. Druhy ochlazovaci krok probiha pii teploté 55 °C a dochéazi
k prisednuti vybranych primert na jednovlakenou DNA molekulu. Tyto
proteinové molekuly umozni nasednuti polymerazy, ktera zacina
vytvaret kopii templatového fretézce od piislusného primeru. Ve tretim
kroku probihajici obvykle dvé minuty dochazi k navySeni teploty na
72 °C. Tato teplota je idealni pro praci polymerazy, ktera rychle
prodluzuje templatovy retézec DNA (Kjeller, Parrent,
Taylor & Vralstad 2007).
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4.8.1 Vybér vhodnych primera

Zakladni princip PCR analyzy popsany v piredchozi kapitole se ve svych
krocich vyrazné neméni at uz namnozujeme DNA z houby, rostliny nebo
zivoCicha. Rozdilem je pouziti specifickych primert, které uréuji, jaka
oblast DNA bude namnoZena. Nejrozsirenéjsi primery pouzivané pri
identifikaci ektomykorhiznich hub jsou dvojice primert ITS1 - ITS4,
ITS1F - ITS4, ITS1 - LR21 a ITS1F - LR21. Obvykle tyto paru oznacuji
makromoleku DNA o délce 600—-800 bazi. Pouziti jakékoli dvojice
primerti neni bezproblémové a lisi se podle cile prace (Kjgller, Parrent,
Taylor & Vralstad 2007).

ITS1 - ITS4 jsou univerzalni primery, které amplifikuji i DNA
krytosemennych rostlin. Tyto primery dokaZzou namnozit DNA vsech
znamych ektomykorhiznich hub, nejvétsi uplatnéni vSak nachazeji pii
praci s DNA plodnic hub nebo ektomykorzhiznich hub jehli¢nanft.
Dvojice primerta ITS1F - ITS4 také amplifikuje DNA krytosemennych
rostlin, ale v mensSim méritku. Jejich nevyhoda je ve vytvaieni téziko
oddélitelnych pruht na gelu elektroforézy. Pfi vhodném sniZeni teploty
lze tento problém eliminovat. Také tato dvojice dokaze efektivné
namnozit DNA vSech ektomykorhiznich hub. Nejvétsi pouziti nachazeji
pri studiu komunit houbovych organismt. Zbyvajici dvé dvojice primert
se pouzivaji méné cCasto a slouZi pri sekvenovani jinych oblasti DNA

molekul (Kjgller, Parrent, Taylor & Vralstad 2007).

4.8.2 Princip elekroforézy

Elektroforéza je zalozena na pohybu elektricky nabitych molekul
v elektrickém poli. Pohyb molekul zavisi na velikosti naboje dané
molekuly, na jejim tvaru a velikosti. Smés makromolekul se umisti na

zacatek porézni latky, pres kterou jsou molekuly tazeny vlivem
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elektrické sily. Zakladem porézni latky je obvykle agarovy nebo
polyakrylamidovy gel v roztoku vhodného pufru, ktery po dobu
elektroforézy udrzuje stabilni pH. Rtzné druhy molekul se v takovéto
latce pohybuji jinak rychle, tim dochazi k separaci jednotlivych druht
molekul. Na konci procesu jsou podobné molekuly stejné daleko od

startovaci pozice.

V pripadé separace makromolekul DNA se pouziva jako porézni
latka agarovy gel o koncentraci 0,4 % az 4 % podle velikosti molekul.
Nejcéastéjsi koncentraci pro produkci PCR analyzy je 1,5 %. Agarovy gel
je prihledna hmota, ve které molekuly DNA nejsou okem rozpoznatelné.
Do elektroforézniho roztoku s agarovym gelem se proto v tomto ptripadé
pridava malé mnozZstvi etidiumbromidu pevné se vazajictho na vazby
v molekulach DNA. Takova to mista jsou poté viditelna pod UV svétlem
Kjgller, Parrent, Taylor & Vralstad 2007).

4.9 Extrahovani a prrecisténi DNA

Predtim nez zaéneme se sekvenovani DNA, musime s produktu
elektroforézy ziskat pouze amplifikované molekuly DNA. Pufr, rtzné
enzymy, nevyuzité nukleotidy, primery a polymerazy by piipadné mohli
negativné ovlivnit proces a vysledky sekvenovani DNA. K odstranéni
téchto nezadoucich komponent se pouzivaji specidlni filtry propoustéjici
vSe kromé makromolekul DNA. Takto promyta smés molekul DNA je
pak pripravena pro sekvenovani (Kjgller, Parrent, Taylor

& Vralstad 2007).
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4.10 Princip sekvenovani DNA

V predchozim kroku jsme ziskali potfebné mnozstvi DNA, které je pro
sekvenovani nezbytné. Cilem této techniky je zjisténi nukleotidové
sekvence namnoZeného tuseku DNA uréeny vybranymi primery.
Technika je podobna PCR analyze. Probiha ve tirech krocich a cyklicky se
opakuje 30krat az 40krat. V prvnim kroku probiha denaturace DNA pri
teploté 95 °C. V druhém kroku nasleduje zchlazeni na teplotu 50 °C za
pridani jednoho primeru. Tteti krok je charakteristicky prodluzovanim
retézce. Od PCR analyzy se lisi tim, Ze probiha pii teploté 60 °C
a vroztoku nejsou k dispozici vSechny deoxyribonukleotidy. Jeden je
nahrazen dideoxynukleotidem, ktery ma schopnost se zaradit do
prodluzujiciho se retézce DNA. Chybéjici OH skupina dideoxynukleotidu
vSak  zablokuje dalsi prodluzovani molekuly. Zaroven je
dideoxynukleotid fluorescenéné znacen a nasledné detekovan. Takto
probiha cyklus stale dokola, dokud nedojde k detekci vSech bazi
v amplifikované DNA. Ziskana sekvence se porovna sjiz znamymi
sekvencemi  ektomykorhiznich hub (Kjgller, Parrent, Taylor
& Vréalstad 2007).

4.11 T-RFLP analyza

Jedna z nejpouzivanéjSich metod pti studiu spoleCenstev organismt
zalozena podobné jako PCR analyza na amplifikaci urc¢itého iseku DNA.
U T-RFLP analyzy pouzivaji dva primery navic odlisné florescenéné
znacené. Za pomoci restrikénich nukleaz dojde k specifickému nastépeni.
Smés je pak dale rozdélena pomoci kapilarni nebo polyakrylamidovou
elektroforézou. Rozdilné useky jsou detekovany fluorescen¢nimi primery,

tyto molekuly jsou pak nasledné osekvenovany (Liu, Marsh,
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Cheng, & Forney 1997). Vysledky T-RFLP analyzy neslouzi k urceni
rodt nebo druhd hub, ale tato metoda se pouziva k detekci po¢tu druhu

v daném vzorku (Nikolcheva & Barlocher 2005).
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5 Zaveér

Ektomykorhizni houby jsou dutlezitou soucasti biodiverzity lesa. Nejvice
se vSak uplatnuji vlesnich ekosystémech mirného podnebi. Rozsah
kolonizace korenovych systému a diverzita hub byva v téchto lesich
velmi vysoka, témér veskeré koreny stromu v lesich mirného pasma jsou
obsazeny ektomykorhiznimi houbami (de Roman 2005, van der
Heijden et. al. 2008). Do dne$nich dnt bylo popsano pies 150 rodu
a nékolik tisic druhd téchto hub (Molina et. al. 2002). Nejvétsi druhova
diverzita ektomykorhiznich hub byla pozorovana na koienovych
systémech stromd puavodni skladby lesa pied rekultivaci krajiny
clovekem a na kotfenech stromd zabirajici na daném tzemi nejvétsi
rozlohu (Newton 1998). Nejvétsi druhové zastoupeni ektomykorhiznich
hub bylo pozorovano v porostech biiz a bukd (Newton 1998). Naopak
nejmensi druhova rozmanitost byla nalezena na korenech zavleéenych
jehlicnanti (Newton 1998). Kdyz odhlédneme od specifikace hostitelskym
stromem, tak nejvétsi diverzitu ektomykorhiznich hub je pravdépodobné
spojena s raznorodosti zdrojd, rozrusovani pidy a vzadjemné kompetici
ektomykorhiznich hub (Bruns 1995).

Podle studii zdravé bukové porosty obvykle disponuji velkou
diverzitou a vysokym stupném kolonizace ektomykorhiznich hub. Témér
kazda céast kofrenového systému dospélého stromu v bukovém porostu je
kolonizovana ektomykorhiznimi houbami (Buée et. al. 2005,

Grebenc & Kraigher 2007). Pocet druhd vytvarejici symbiotické spojeni
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s kofeny buktd je v porovnani s ostatnimi hostitelskymi stromy jeden
z nejvétsich (Newton 1998). Doposud bylo identifikovano kolem 70 druht
ektomykorhiznich hub na kotenech bukt (de Roman et. al. 2005). Nové
studie potvrzuji, Ze toto ¢islo neni zdaleka kone¢né. Prizkum zabyvajici
se monitorovanim diverzity ektomykorhiznich hub v bukovych porostech
identifikoval 61 druht na 0,8 ha bukového lesa (Buée et. al. 2005). Tato
studie je srovnatelna s dal$imi probihajici v odliSnych porostech.
Horton & Bruns (1998) nalezli 60 druhiu ektomykorhiznich hub,
Peter et. al. (2001) nalezl 85 druht hub na rozloze 1,1 ha, obdobné
i studie Jonsson et. al. (2001) a Lilleskov et. al. (2002).

V lesnich ekosystémech je druhovd rozmanitost a vitalita
ektomykorhiznich hub ovlivnéna fadou biotickych a abiotickych faktoru.
Neékteré z téchto vlivi mtzou byt pro ektomykorhizni houby prospésné
jiné naopak §kodlivé. Nepfiznivé podminky mohou byt houbami
tolerovany v zavislosti na druhu ajeho fyziologickych vlastnosti,
pripadné si mohou houby toleranci na urcity stres vypéstovat pod vlivem
tohoto faktoru. Dostupnost Zivin a vody pudni teplota, vlhkost a pH
i ostatni ¢lanky ekosystému jako jsou rostliny, zvirata a ostatni druhy
hub ovliviiuji diverzitu ektomykorhiznich hub. Nejsilnéjsim faktorem
jsou jejich symbioti¢ti partneri — hostitelské stromy (Molina et. al. 1992,
Krivtsov 2007).

V soucasné dobé jsou lesni ekosystémy pod vlivem malych i velkych
zmén. Hlavnim inicidtorem a zaroven nejsilnéjSim zapornym faktorem
ovliviiujici diverzitu ektomykorhiznich hub je sam c¢lovék. Primyslové
znelisténi, prekyseleni ptdy, eutrofizace, kontaminace ptdy tézkymi
kovy a hlavné zména druhového sloZeni lesa jsou jedny z hlavnich
faktori wudavajici soucasny trend poklesu druhové diverzity
ektomykorhiznich hub (Rdhling & Séderstom 1990, Arnolds 1991,
Qiu et. al. 1993, Leyval et. al. 1997, Roth & Fahey 1998,  Agerer

et. al. 1998, , Hartley et. al. 1999).
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Ovlivnéni diverzity v bukovych porostech se faktory vyznamné
neméni od ostatnich porosti. Nejvétsi negativni vliv na diverzitu
ektomykorhiznich  hub v bukovych porostech mélo vapnéni
a obohacovani ptudy dusikem. Soucastné pii téchto faktorech dochazelo
k poklesu kolonizace korenti buku (Lilleskov et. al. 2002,
Rineau et. al. 2009). Vétsi zmény diverzity bez vyznamného ovlivnéni
kolonizace méli podle studii na svédomi selektivni a intenzivni tézba
dieva, snizeni dostupné vody v pudé azvySeni mnozZstvi o0zénu
(Shi et. al. 2002, Buée et. al. 2005, Grebenc & Kraigher 2007,
Goicoechea, Closa & Michuel 2009). Bez vyznamného vlivu na diverzitu
a kolonizaci v bukovych lesich ma staii porostu (di Marino et. al. 2008).
Pozitivné byla diverzita a kolonizace ovliviiovana zvySenim produktivity
asimilatu  u hostitelskych stromtG (Druebert, Lang, Valtanen
& Polee 2009).
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Priloha

Obrazek ¢é. 1: Kvétnaté buciny a jedliny a vipenomilné buciny
(Neuhauslova et. al. 1998)

Obrazek ¢. 2: Acidofilni bucdiny a jedliny (Neuh&duslova et. al. 1998)
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druh reference misto nilezu typ mista nalezu
Agaricales Buée, Vairelles & Garbaye (2004) Frande v terénu
Ascomyeota Al Sayegh & Kraigher (2000) Slovensko v terénu
Byssocorticivm atrovirens Buée et. al. (2004), Brand (1991) Frande v terénu
Coenococcum geophilum Buée et. al. (2004), Jany, Garbaye & Martin (2002) Francie v Lterénu
Coenococeum eristata Bude et. al. (2004) Frandie v terénu
Cortinarius Buée et. al. (2004) Francie v terénu
Cortinarius bolaris Brand (1991), Brand (1992) Némecko v Lerénu
Cortinarius cinnabarinus Brand (1991), Ceruti, Benvenuti & Mosca (1988) Némecko a Itdlie v terénu
Cortinarius multiformis Ceruti et. al. (1988) Itdlie v terénu
Cortinarius nemorensis Ceruti ot. al. (1988) Italie v terénu
Elaphomyeces muricatus Brand (1991) Néemecko a Itdlie v terénu
Fagirhiza arachnordea Brand (1991) Brand (1992) Némecko v terénu
Fagirhiza cystidiophora Brand (1988) Némecko v terénu
Fagirhiza fusca Brand (1991) Brand (1991) Némecko v terénu
Fagirhiza globulifera Brand (1991),Brand (1992) Némecko v terénu
Fagirhiza granulosa Brand (1988) Némeckeo v terénu
Fagirhiza lanata Brand (1991) Némecko v terénu
Fagirhiza oleifera Brand (1991) Némecko v terénu
Fagirhiza pallida Brand (1991) Némecko v terénu
Fagirhiza rosea Brand (1991) Némecko v terénu
Fagirhiza setifera Brand (1991) Némecko v terénu
Fagirhiza spimulosa Brand (1991) Némecko v terénu
Fagirhiza tubulosa Brand (1988) Némecko v terénu
Fagirhiza vermiculiformis Jakues & Agerer (1998) Madarsko v terénu
Geastrum fimbriatum Agerer & Beenken (1998) Némecko v terénu
Genea hispidula Brand (1991) Némecko v terénu
Hebeloma Buée et. al. (2004) Francie v terénu
Inocybe Buée et. al. (2004) Frande v terénu

Tabulka ¢é. 1 (prvni ¢ast): Druhy ektomykorhiznich hub na kotenech bukd (de Roman et. al. 2005)
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druh

reference

misto nalezu

typ mista nalezu

Lacearia amethystina
Laccaria laccata
Lactarins

Lactarins acris
Lactarius blennius
Lactarius camphoratus
Lactarius pallidus
Lactarius plerosporus
Lactarius rubrocinctus
Lactarius subduleis
Lactarius vellereus
Pezizaceae
Piloderma. crocenm
Ramaria avrea
Ramaria spinunlosa
Rhizopogon

Russula

Russula eyanoxantha
Russula densifolia
Russula foetens
Russula illota
Russula mairet
Russula ochrolenca
Scleroderma
Tomentella
Tomentella ferruginea
Tomentella acerbum
Tomentella sciodes
Tuber

Tuber albidum

Tuber rufum

Tabulka é. 1 (druh

2 w2z

a cas

Buée et. al. (2004), Brand (1988d)
Ceruti et. al. (1988)
Buée et. al. (2004)

Brand (1991), Brand (1992)
Buée et. al. (2004), Ceruti et. al. (1988)
Brand (1991)

Brand (1991)

Ceoruti et. al. (1988)

Brand (1991)

Brand (1987), Buée eot. al. (2004)
Brand (1987)

Buée et. al. (2004)

Brand (1991)

Agoerer (1995)

Agerer (1996)

Al Sayegh & Kraigher (2000)
Buée et. al. (2004)
Beenken (2001)

Beenken (2001), Ceruti et. al. (1988)
Beenken (2001)

Brand (1991)

Brand (1991)

Brand (1991)

Buée et. al. (2004)
Bradbury et. al. (1998), Buée et. al. (2004)
Raidl & Muiller (1996), Raidl (1998)
Agerer & Waller (1993)
Brand (1992)

Buée et. al. (2004)

Voiry (1981)

Palenzona et al. (1972)
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Némecko a Frande
Itdlie
Francie
Némecko
Itdlie a Frande
Némecko
Némecko
Itdlie
Némecko
Némecko a Frande
Némecko a ltilie
Francie
Némecko
Némecko
Némecko
Némecko
Francie
Némecko
Némecko a Itdlie
Némecko
Némecko
Némecko
Némecko
Francie
Francie
Némecko
Némecko
Némecko
Francie
Francie
Iralie
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u semenddcku ve skolee

t): Druhy ektomykorhiznich hub na kotenech bukt (de Roman et. al. 2005)



