Jakub Tesitel

Jak se parazituje v riSi rostlin —
funkc¢ni anatomie haustorii

Paraziticky zpusob ziskavani zdroju p¥inasi parazitickym rostlindm fadu
vyhod, avsak také nutnost anatomickych a fyziologickych prizptisobeni, ktera
umoziuji efektivni pienos latek od hostitele. Vétsina rostlin parazitujicich pfimo
na svych hostitelich tak prosla redukci kofenového systému a naopak vyvinula
specialni utvar zvany haustorium, ktery slouzi k ziskavani potfebnych Zzivin
z cévnich svazki hostitele. Haustoria se obecné vyznacuji velmi podobnou stav-
bou i pres znacnou funk¢ni i taxonomickou diverzitu parazitickych rostlin.
Celkem dobre tedy lze definovat obecnou stavbu haustoria, ktera se nezavisle
vyvinula v nékolika zcela nepribuznych skupinach parazitickych rostlin. Této
problematiky se dotyka jiz obecny ¢lanek o parazitickych rostlinach (M. Stech
a kol., Ziva 2010, 5: 204-207), ale nyni toto téma rozebereme podrobnéji.

Zevné vypadaji haustoria zpravidla jako
ztloustlé koteny (obr. 1) nebo stonky, p¥i-
padné stonkové p¥isavky napojené na hos-
anatomie (obr. 2). V&tSina haustorii mé na
povrchu jednu az dvé vrstvy parenchyma-
tické pokozky, ktera v8ak neni pfitomna
v misté kontaktu s hostitelem. Hlavni
funkéni strukturu haustorii pfedstavuji
vodiva pletiva. Ta jsou zna¢né vyvinuta
v oblasti odlehlé od hostitele, kde tvoii
mohutné cévni jadro. Z ného poté vybi-
haji paprsky sekundarniho xylému, p¥i-
padné i floému, smérem k cévnim svaz-
kéim hostitele. Tvoii tak mustek vodivych
pletiv, pfes ktery se uskuteciiuje prenos
zivin. Mustek je ve vét§iné ptipadi obalen
tzv. hyalinnim téliskem kulovitého tvaru
slozenym z bunék s velkym podilem cyto-
plazmy, coZ v kontrastu s okolnimi paren-
chymatickymi butikami vyplnénymi hlavné
vakuolou indikuje zvy$enou metabolickou
aktivitu. Pfestoze je hyalinn{ télisko velmi
charakteristické a univerzalni pro rozli¢né
typy haustorii riznych skupin parazitic-
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o jeho funkci nejsou zndmy. Zdaleka nej-
zajimavéjsi ¢asti haustorii je pak vlastni
kontakt vodivych pletiv parazita a hostite-
le. Anatomie tohoto kontaktu mé zdsadni
vliv na kvalitu i kvantitu pfenésenych la-
tek a na jejim zakladé lze haustoria roz-
délit do nékolika funk&nich skupin. Me-
chanismus napojeni zéroveil velmi tésné
souvisi s fyziologickym fungovanim celé
parazitické rostliny, podrobnéji se mu pro-
to budeme vénovat v nasledujicich odstav-
cich popisujicich situaci u jednotlivych
funkénich typt parazitickych rostlin. Nej-
prve je ale nutné zminit jesté jedno zasad-
ni déleni haustorif — podle jejich vyvoje.

Primarni a sekundarni haustoria

Primarni haustoria jsou vytvarena kli¢ici
parazitickou rostlinou po zac¢atku jejiho
vyvoje, kdy dochézi ihned k napojeni na
hostitele a parazitickému ziskdvani Zzivin.
Tento typ haustorii je charakteristicky pro
drtivou vétsinu holoparazitd (dplnych pa-
razitd) — u néds napft. zaraza (Orobanche)
a tzv. obligatnich poloparazitt (napt. rod
Striga) véetné stonkovych, jako je tfeba

jmeli bilé (Viscum album). Haustoria vy-
tvarend az v dal$im pribéhu vyvoje se
nazyvaji sekundarni a vznikaji na jiz exis-
tujicim kofenovém systému parazitické
rostliny. Nasi poloparaziti¢ti zastupci cele-
di zarazovitych (Orobanchaceae, napt. rod
¢ernys — Melampyrum, kokrhel — Rhinan-
thus, svétlik — Euphrasia) se tak vyznadu-
jf pouze timto typem haustorii. Sekundérni
haustoria maji pfekvapivé i holoparazitic-
ké druhy rodu podbilek (Lathraea) a obli-
gatné poloparaziticky rod hornice (Tozzia).
A co vic, nékteré parazitické druhy mohou
vytvéfet i oba typy haustorii. Casto se sta-
va, Ze v prub&hu vyvoje pfebiraji sekun-
darni haustoria funkci primérniho, které
muZe zaniknout (napf. africky ruderalni
poloparazit Alectra sessiliflora).

Haustoria poloparazitickych rostlin

Pfes znaénou variabilitu v proporcich jed-
notlivych ¢asti odpovida stavba haustoria
vsech poloparazitickych druhti obecné ana-
tomii haustoria popsané vyse. V detailech
a ve vyvoji se sice lisi haustorium stonko-
vych a kofenovych poloparazitti, opravdu
vyznamné anatomické odchylky od obec-
né stavby ale nejsou znamy. Vsichni polo-
paraziti jsou napojeni pouze na xylém
hostitele, jeho obsah se ale do haustoria
prenasi nékolika zptisoby. Nejjednodussi
je transport pfes bunécnou sténu cév, kte-
ré je propustna pro vodu, ionty a malé
molekuly (obr. 3a). U nékterych druhi se
z tohoto typu xylémového kontaktu vyvi-
nulo napojeni s pfimou cévni kontinuitou,
které vétsinou probihd pies tzv. oskula,
coz jsou ttvary podobné bréktim vnofenym
do cév hostitele (obr. 3b a 5). Transport
xylémové stavy do poloparazita je v téch-
to pfipadech pohénén negativnimi hod-
notami vodniho potenciélu v poloparazi-
tické rostliné. Toho poloparazit dosahuje

1 Haustoria zdravinku jarnfho
(Odontites vernus) na kofeni psenice seté
(Triticum aestivum)

2 Podélny fez haustoriem ¢ernyse rol-
niho (Melampyrum arvense) napojeného
na kukufici. 1 — pokozka haustoria,

2 — hyalinni télisko s butikami vyplnény-
mi cytoplazmou, 3 — cévni jadro hausto-
ria, 4 — xylémovy mustek, 5 — cévy

v endofytu napojujici se na cévy hostite-
le, 6 — kofen hostitele, 7 — cévni svazky
v kofeni hostitele. Nativni preparat
barveny floroglucinolem
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predevsim vyrazné zvy$enou transpiraci
(n&kteti poloparaziti, napt. kokrhele, vibec
nezaviraji praduchy) a vysokym obsahem
osmoticky aktivnich latek. Tyto polopara-
zitické druhy tak obvykle viibec neobsa-
huji sacharézu, jejiz funkci transportniho
cukru nahrazuji osmoticky aktivnéjsi cu-
kerné alkoholy, napf. mannitol, nebo ga-
laktikol. Kromé toho, Ze takovyto pienos
latek probiha pasivné, bez spotfeby ener-
gie, probiha téz neselektivné, protoze xy-
lém stejné neobsahuje vyznamné mnoZstvi
velkych molekul, které by pfes buné¢nou
sténu neprosly. Timto zptisobem parazitu-
ji druhy stfedoevropského rodu kokrhel
nebo tropickych plevelt rodu Striga. P¥i-
mé kontinuita xylému byla pozorovana
i u jmelf bilého. Nékteré jiné poloparazi-
tické druhy, typicky zastupci ¢eledi Olaca-
ceae a santdlovitych (Santalaceae) nebo
tfeba hornice ze zarazovitych, naopak dis-
ponuji specialnim transferovym parenchy-
mem, jehoz builtky (asto charakteristické
vyraznymi vchlipeninami cytoplazmatic-
ké membrany — plazmalemy, a buné¢né
stény, které jsou membranou lemovany)
zprostiedkovévaji pfenos latek mezi hosti-
telskym a haustoridlnim xylémem (obr. 3c).
Transport latek pak probiha aktivné a polo-
paraziti vyuZivajici tento mechanismus
mohou vykazovat jak vy$si, tak stejné nebo
i o néco nizsi hodnoty transpirace nez hos-
titelské rostliny. Aktivni povaha pfenosu
zivin umozniuje i jejich selektivni p¥ijem
poloparazitem, oviem zadna studie, ktera
by se zabyvala selektivitou transportu pfi-
mo v haustoriu, nebyla dosud provedena.
Napojeni poloparaziti na xylém hostite-
le naznacuje, Ze prevaZujicim pfedmétem
parazitace jsou voda a mineralni Ziviny.
To podporuje i asto pozorované relativni
obohaceni biomasy poloparazitd o mine-
ralni ziviny (dusik, fosfor, draslik aj.) opro-
ti hostitelskym rostlinam a dal$im druhtm
v rostlinném spolecenstvu. Parazitovani
hostitelé navic prokazatelné praveé o tyto
zdroje pfichézeji. Otdzkou vsak je, zda
poloparaziti ziskavajf od hostitele i n&jaky
uhlik v organické formé. Anatomie hausto-
rif by naznacovala, Ze tomu tak neni, pro-
toze podle ,,u¢ebnicovych pravd® neobsa-
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huje xylém bud vtbec zZadny organicky
uhlik, nebo jeho naprosto minimalni mnoz-
stvi. Zpravidla xylém sice opravdu neob-
sahuje asimilaty ve formé sacharidi, muze
v8ak obsahovat nezanedbatelné mnozstvi
uhliku ve formé aminokyselin a organic-
kych kyselin. A tak byl jiz v 60. letech pro-
kazan transport organického uhliku mezi
hostiteli jeémenem setym (Hordeum vul-
gare) a jetelem plazivym (Trifolium repens)
a poloparazitem zdravinkem jarnim (Odon-
tites vernus) pomoci radioaktivniho znace-
ni uhlikem C. Kromé znac¢eni uhlikovym
radioizotopem lze pro detekci a dokonce
i orienta¢ni kvantifikaci mnozstvi uhliku
ziskaného poloparazitem od hostitele vy-
uzit i stabilni izotopy uhliku 2C a **C.
Vsechny poloparazitické rostliny dispo-
nuji G, metabolismem, pro ktery je charak-
teristickd primarni fixace CO, enzymem
RUBISCO (ribulé6za 1,5-bisfosfat karbo-
xyléza/oxygendza). Tento enzym vykazuje
podstatné vyssi afinitu k lehé¢imu *2CO,
oproti téz§imu *CO,, vysledkem toho je
relativni ochuzeni biomasy o uhlik 1*C
oproti CO, ve vzduchu. Hostitelé polopa-
raziti v8ak mohou byt jak rostliny s meta-
bolismem typu C,, tak i C,. Pti fixaci CO,
u C, rostlin pfedchazi RUBISCO enzym
fosfoenolpyruvat karboxylaza (PEPc), kte-
ry tézky izotop uhliku velmi slabé& upied-
nostiiuje. Pfi nasledné fixaci v burikach
pochev cévnich svazkd si RUBISCO jiz
nemuze piilis vybirat a zpracovava vse, co
je k dispozici. Vysledkem je odlisné izo-
topové sloZeni asimilati C, rostlin, které
jsou relativné obohaceny o *3C oproti C,
rostlindm (podrobnéji o G, a C, rostlinach
viz ¢lanky J. Santricka v Zivé 2010, 1: 7-9
a 2: 52—54). Poloparaziticka rostlina p¥i-
chycend na C, hostitele, od néhoz ziskava
i organicky uhlik, tento p¥ijem reflektuje
obohacenim své biomasy o *C. Podle miry
tohoto obohaceni lze kvantifikovat podil
heterotrofné ziskaného uhliku v biomase
poloparazita. Cim vice se jeho izotopové
slozeni blizi C, hostiteli, tim vétsi podil
uhliku byl ziskan parazitaci. Timto zpiso-
bem se podatilo urcit podil uhliku hete-
rotrofntho piivodu v rostlinach rodu Stri-
gana pfiblizné 30 %. Ze stiedoevropskych
poloparaziti byly studovany kokrhel men-
81 (R. minor) a svétlik 1ékarsky (E. rostko-
viana), jejichZ schopnost ziskavat orga-
nicky uhlik dosdhla v podminkach umélé
kultivace aZ 50 %, resp. 25 % uhliku hete-
rotrofniho ptivodu v biomase poloparazitt.
Nejnovéjsi poznatky naseho tymu na P¥i-
rodovédecké fakulté Jihoceské univerzity
v Ceskych Budgjovicich véak naznaduji, ze
podil heterotrofné ziskaného uhliku velmi
tésné souvisi se svételnymi podminkami.
Rozlusténi uhlikovych tokt u sttedoevrop-
skych poloparazitd v pfirozenych pod-
minkéch je tak zatim nedofeseny problém
(mimo jiné i kviili nedostatku vhodnych C,
hostitelt v nasi ptivodni fléte).

Pomoci stabilnich izotopt uhliku 1ze
odhadnout mnozstvi uhliku heterotrofni-
ho ptivodu i v biomase stonkovych polo-
parazitid. Mezi jejich hostiteli sice nejsou
zadné C, rostliny, nékteré tropické druhy
vSak parazituji na druzich s metabolismem
typu CAM (vyuzivaném napi. sukulenty),
jejichz asimilaty jsou o tézky izotop uhli-
ku obohaceny podobné jako v piipadé C,
rostlin. Dokonce i C, rostliny mohou byt
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3 Mechanismy napojeni na cévni svaz-
ky xylému v haustoriich poloparaziti:

a — pfenos xylémové §tavy pres
bunécnou sténu hostitelské cévy,

b — pfima cévni kontinuita zajisténa
pomoci oskul, ¢ — selektivni pfenos latek
z xylému pomoci transferovych
parenchymatickych bungk;

1 — céva hostitele (zeleng),

2 — haustorialn{ céva poloparazita
(Cervens), 3 — oskula (itvary podobné
br¢ckim), 4 — burika transferového
parenchymu (modte), 5 — vchlipena
bunécna sténa transferové buriky

4 Mechanismy napojeni na floém
(cévni svazek rozvadéjici produkty
fotosyntézy) v haustoriich holoparaziti:
a — prenos latek z floému pomoci
kontaktni parenchymatické buriky,

b — pfimy kontakt sitkovic

s mezidruhovym sitkem;

1 — sitkovice hostitele (zeleng),

2 — sitkovice v haustoriu

parazita (Cervené), 3 — kontaktni
parenchymové buiika s labyrintovou
bunécénou sténou (modfe),

4 —mezidruhové sitko.

Snimky a orig. J. Tésitele,

pokud neni uvedeno jinak

5 Podélny fez haustoriem poloparazi-
tického plevele Striga hermonthica

na kukufici (Zea mays) zobrazeny
skenovacim elektronovym mikroskopem
(SEM); Ha — haustorium, H — pletiva
hostitele, Os — oskulum proniklé do cévy
hostitele. Délka métitka 10 wm.

Foto I. Dérr. Publikovéano v ¢lanku

I. Dérr — How Striga Parasitizes its Host:
a TEM and SEM Study. Annals of Botany
1997, 79 (5): 463—472. Pretisténo

se svolenim Oxford University Press

a Annals of Botany Company

relativné obohaceny o tézky izotop uhliku,
pokud jejich asimilace probihéa za nizké
koncentrace CO, v listu, kdy si RUBISCO
nemtize mezi ?CO, a *CO, pfili§ vybirat.
Tento stav nastava ve velmi suchych polo-
poustnich a poustnich oblastech, kde rost-
liny musi zavirat priduchy kvuli Setfeni
vodou. Poloparazitickd jmeli v8ak vodou
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prilis nesetii a nechévaji prtiduchy otev-
fené, takze izotopové slozeni asimilatd
produkovanych jejich fotosyntézou odpo-
vida C, rostliné rostouci za dostate¢ného
zasobeni vodou. Izotopové sloZeni jejich
celkové biomasy je oviem odli$né, obsahu-
je vice tézkého izotopu uhliku, nez by od-
povidalo jejich vodivosti priduchi a rych-
losti fotosyntézy. To znamen4, Ze téz tito
poloparaziti ziskdvaji od hostitele kromé
vody a minerdlnich latek také nezaned-
batelné mnozstvi organického uhliku, coz
potvrzuji i analyzy relativné vzacnych
systému jmeli na CAM rostlinach. Podil
heterotrofné ziskaného uhliku v biomase
stonkovych poloparaziti mize dosahovat
az piiblizné 60 %. Tuto metodu bohuzel
neni mozné pouzit na analyzu uhlikové
heterotrofie stonkovych poloparazitti v tem-
peratnich oblastech. Jejich hostitelé maji
totiZ obvykle dostate¢ny pfisun vody a na-
sledkem toho i oteviené priduchy. Roz-
dil v izotopovych slozenich biomasy hos-
titel a poloparaziti je potom velmi maly
a Casto zcela pfekryty ndhodnou variabi-
litou. Kolik organického uhliku ziskavaji
od svych hostitelti nase druhy jmelf bilé
a ochmet evropsky (Loranthus europaeus,
ochmetovité — Loranthaceae), proto nevime.

Haustoria holoparazitickych rostlin

Pro skupinu holoparazita plati, Ze stavba
jejich haustoria pfipomina obecnou ana-
tomii haustorif jen u nékterych, obvykle
evolu¢né méné odvozenych skupin. Evo-
lu¢neé nejvice odvozené linie holoparaziti
(napt. Balanophoraceae, Rafflesiaceae) vy-
vinuly specifické mechanismy parazitace.
Zastupci ¢eledi Balanophoraceae tak spo-
1éhaji na naruseni hormondlni signaliza-
ce hostitele, kterého donuti k vytvafeni
hliz, na jejichZ stavbé se podileji pletiva
hostitele i poloparazita a kde probihéa pte-
nos zivin (podrobnéji v ¢lanku M. Stud-
nitky v Zivé 2010, 1: 19-21). Zéstupci ce-
ledi Rafflesiaceae jsou pak ve vegetativnim
stavu dokonce redukovani jenom na endo-
fyt Zijici uvnitt hostitele. Parazitace se tak
navenek projevuje pouze vytvéafenim kvé-
ti na kofenech, kmenech nebo vétvich
hostitelt.
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Vycerpavajici popis vsech rozliénych
mechanismii parazitace u jednotlivych sku-
pin holoparazit vSak neni pfedmétem
tohoto ¢lanku. Podivejme se proto zpét na
obecnou stavbu haustoria evolu¢né spise
pavodnich holoparazitickych skupin. Vse-
obecné se mé zato, ze holoparazitismu
v evoluci vzdy pfedchazel poloparazitis-
mus. V mnoha ptipadech je tento fakt do-
lozen fylogenetickymi analyzami, které
prokazaly napf. blizkou pfibuznost holo-
parazitického rodu podbilek a polopara-
zitickych kokrhela. Zékladnim tskalim
pfechodu od poloparazitismu k holopara-
zitismu je pravé zména mechanismu para-
zitace. Kvtli absenci vlastni fotosyntetické
aktivity je pro holoparazita kli¢ovy p¥isun
organickych latek z floému, ktery obsahu-
je zejména velké mnozstvi transportnich
cukrti. Napojeni na floém vsak nelze usku-
teCnit tak jednoduse, jako tomu je v ptipadé
xylému, protoZe sitkovice rychle ztraceji
svou funkci po mechanickém naruseni.
Holoparazitické rostliny proto musely vy-
vinout takové napojeni na floém, které
umoziiuje efektivni pfenos Zivin a zaroven
hostitelské sitkovice vyrazné neposkozu-
je. Mimoto jsou ale v8ichni holoparaziti
napojeni i na xylém, z néhoz ¢erpaji vodu
a mineralni ziviny. V jejich pfipadé nejde
o cévni kontinuitu, transport xylémovych
§tav zpravidla zajistuji transferové paren-
chymatické buriky podobné jako u nékte-
rych poloparaziti (obr. 3c).

Relativné jednoduché feseni problému
vyvinuly nékteré druhy rodu kokotice (Cus-
cuta), napt. u nas nerostouci druh C. odora-
ta. Jejich haustoriovy floém kon¢i kontakt-
nf buiikou, ktera doslova objima sitkovici
hostitele, ¢imz zvétsuje styénou plochu
s hostitelskou sitkovici. Na tomto kontaktu
navic vytvar tzv. labyrintovou bunéénou
sténu (ztlustlou sténu s mnoha kanélky),
v nichz se nachdazeji paprsky cytoplazmy.
Tim se zmnohondasobi velikost plochy cy-
toplazmatické membrany (viz obr. 4a) a ve
vysledku umoziluje intenzivni aktivni pfe-
nos organickych zivin z hostitelské sitko-
vice do floému parazita. Jiné druhy téhoz
rodu pokrocily dale a na kontaktu se sitko-
vicemi hostitele vytvareji mezidruhové
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plazmodezmy (tenké paprsky cytoplazmy
prochézejici buné¢nou sténou a spojujici
sousedni buriky, viz ¢lanek Z. Lenochové
v Zivé 2008, 3: 103-105), které mohou
znacné zefektivnit pfenos zivin.

Jednim z nejdokonalej$ich vynalezi pa-
razitickych rostlin je pfimé mezidruhové
spojeni sitkovic sitkem. Tato struktura se
vytvari v haustoriu druhti rodu zaraza. Sit-
kovice hostitele vytvot{ po kontaktu se sit-
kovici haustoria sekundarni sitko na své
boc¢ni sténé. To pak umozriuje pfenos Zivin
do floému parazita stejnym zpusobem
jako mezi dvéma normalnimi sitkovicemi
v jedné rostliné (obr. 4b). Takovy pfenos
zivin z floému je zna¢né ucinny. Vytvore-
ni kontaktu viak vyzaduje velmi dobrou
manipulaci s molekularnimi mechanismy
hostitele, které ¥idi vyvoj sitkovic. Nezbyt-
nost této pfesné molekularni souhry prav-
dépodobné zapficitiuje vysokou hostitel-
skou specifitu vétsiny zaraz, které nejsou
schopny ziskévat ziviny z floému v p¥ipa-
dé napadeni nekompatibilntho hostitele.

Obrana hostitelu proti parazitaci

Z predchozich odstavcti je zfejmé, Ze haus-
torium pfedstavuje pro parazitické rostli-
ny klicovy orgén, jehoz pomoci ziskavaji
#iviny. Usp&sny pienos latek haustoriem
je tak zcela zdsadni pro zajisténi vsech
fyziologickych dé&jt a udrzovani metabo-
lické rovnovéhy. Haustoria oviem mohou
byt velmi zranitelnym cilem pro obranu
hostitelské rostliny. Zablokovani pfenosu
Zivin, nebo dokonce celého vyvoje haus-
toria muZe byt pro hostitelskou rostlinu
G¢innym prostfedkem, jak se ubranit pa-
razitaci. Napf. jitrocel kopinaty (Plantago
lanceolata) reaguje na endofyt poloparazi-
tického kokrhele mensiho pronikajictho do
jeho kofene zesilenim bunécénych stén,
jejich zvysenou impregnaci ligninem a sube-
rinem. Na kontaktu haustoria a hostitel-
ského kofene navic dochazi k rozsdhlému
odumirani pletiv poloparazita, ktery poté
neni schopen vytvofit kontakt s hostitel-
skym xylémem. Kokrhel parazitujici na
jitroceli nasledkem nefunkénosti hausto-
rif vzdy zivof{ a ¢asto hyne.
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