Ondrej Koukol

Koprofilni houby.

Kdo si hovi na trusu?

Celuléza spolu s ligninem tvori zakladni stavebni prvky rostlinnych bunék,
v nichz je vazana veétsina organického uhliku na Zemi. Jednim z velmi specific-
kych typu castecné (neJrozloZené rostlinné hmoty je trus bylozravci (herbivori).
Ackoli hromadka trusu nepredstavuje praveé atraktivni substrat, najdeme v ném
fadu organismd, které na néj nedaji dopustit, nebot zde nachazeji hlavni potrav-
ni zdroj. Mezi nejznaméjsi pati'i bezesporu koprofagni zastupci brouk, z nichz
néktefi se proslavili diky specifickému zpuasobu zpracovani trusu (vrubouni -
Scarabaeidae, valici kuli¢ku trusu, do které nakladou vajitka, blize v Zivé 2014,
5: 227-229). Existuji ale tisice dalsich druhti organismu, pro které trus znamena
nejen zdroj ,,potravy*, ale i stanovisté pro rust. Jsou jimi koprofilni houby.

Celuléza z trusu

ProtoZe je celul6za natolik rozsifeny a do-
stupny substrat, vétsina saprotrofnich hub
ho dokaze vyuzivat jako zdroj zivin. Mezi
témito houbami najdeme specialisty na
rtizna stanovisté s mrtvou rostlinnou hmo-
tou a rizné faze jejtho rozkladu. Prestoze
jsou koprofilni houby definovany svym
riistem v trusu byloZravych Zivocicha (pte-
devsim herbivornich savcti), jde v podsta-
té o specializované rozkladace rostlinné
hmoty. Trus vSeZravych a masozravych
zivocicht je rozkladan pfedevsim bakte-
riemi a s koprofilnimi houbami se na ném
setkdme jen vzacné.

Trus herbivori pfedstavuje z hlediska
svého sloZzeni velmi specificky substrat,
jehoz struktura zavisi na konkrétnim dru-
hu zvifete a zptisobu traveni. Tfeba pie-
zvykavci maji diky dé¢innéjsimu trdveni
trus o jemnéjsi struktufe ve srovnéni s ji-
nymi kopytniky, a hlodavci stfedné jemny.
Vétsina herbivord neni specializovand,
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takZe je trus tvofen rozmélnénymi zbytky
riznych druhti rostlin. Z chemického hle-
diska v ném pievldda vldknina (kromé ce-
lulézy pektin a p¥ipadné malé mnozstvi
ligninu), rozpustné vitaminy, mineralni
ionty, jednodussi uhlovodiky, a je bohaty
na dusik. Kromé zbytkt pozfené rostlinné
potravy obsahuje mikroorganismy z travi-
ciho traktu (pfevazné mrtvé) a stopy Zivo-
¢isnych tkéni, srsti a travicich tav (p¥ipad-
né vajicka nebo zbytky tél parazitickych
¢ervi). Ma vysoky podil vody, ale je naopak
chudy na proteiny. Vyse uvedené charak-
teristiky ukazuji, Ze trus je vlastné ideél-
nim zdrojem pro saprotrofni houby, pro néz
je klicovy predevsim obsah vody a dusi-
ku v substratu, nicméné ma i nevyhody.
Tou hlavni je viceméné ndhodné uspofa-
déani v prostoru a ¢ase, nebot na rozdil
napf. od rostlinného opadu se jeho zdroj
(zivotichové) pohybuje. Houbdm, které se
nepohybuji a museji spoléhat pouze na
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roz§ifovani pomoci spor (pfevazné aktivné
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v oxen

odstfelovanych, ale nasledné pasivné sife-
nych pfedevsim vétrem), to prakticky zne-
moziiuje pfimou kolonizaci mezi hromad-
kami trusu. Jde také o velmi kratkodoby
substrat, ktery byva brzy po svém vzniku
kompletné zuZzitkovan, na ¢emz se podili
kromé hub a jiz zminéného koprofagniho
hmyzu fada dal3ich (mikro)organismu —
trus kolonizuji nap¥. krouzkoveci, hlisti
a bakterie.

Model pro sukcesi

Trus je idealni substrat pro studium sukce-
se hub neboli postupné zmény spolecenstva
organismu na ur¢itém stanovisti v case.
Protoze mycelium hub mé mikroskopické
rozmaéry, lze tyto houby pfimo pozorovat
az na zakladé tvorby plodnice, nebo jinych
Gtvart se sporami. Diky jejich adaptaci na
kratkodobost substratu se ale tyto utvary
tvori velice rychle, v fddech dni a tydna
(zalezi na konkrétni skupiné hub). Trus
navic proti jinym pfirodnim substratim
neni nutné pozorovat v pfirodé na misté
,vzniku®, ale cely proces lze jednoduse sle-
dovat v laboratornich podminkéch. Nej-
Casté&ji probiha studium diverzity a sukce-
se koprofilnich hub tak, Zze se v ptirodé
odebrané vzorky trusu pfenesou do vlhkych
komtirek a postupné pozoruji. Komurky
sestdvaji obvykle z Petriho misek (jejich
velikost zéleZi na rozmérech trusu), v nichz
je umisténa vrstva bunicité vaty piekryté
filtraénim papirem. Po zaliti malym mnoz-
stvim sterilni vody udrzuji vata a filtrac-
ni papir komutrku vlhkou, takZe na papir
muzeme vloZzit sebrané vzorky. Komirky
jsou nésledné umistény v prostfedi s poko-
jovou teplotou (vétsinou se uvadi 22—25 °C)
se stfidajicim se osvitem v béZném dennim
rytmu (tedy idealné v blizkosti okna) a jsou
pravidelné pozorovany.

Obecné sukcese, jak ji zndme u rostlin,
probiha pozvolnym procesem, pii kterém
dochézi ke kolonizaci urc¢itého stanovisté
populacemi jednotlivych druhi a k jejich
zédnikim. Je zptsobena zménou kvality
stanovisté a schopnosti jednotlivych orga-
nismu obsadit toto stanovisté a udrzet si
ho. Sukcese koprofilnich hub je specific-
ka v tom, Ze skoro vSechny houby jsou uz
od zagatku v trusu p¥itomny. Jejich spory
byly na povrchu spasané vegetace (viz dale
v textu). Pouze u nékterych hub je mozné
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1 Cerstva hromadka trusu nékdy ani
nebyvé vidét, zato je ndpadny porost
mycelia hub spéjivych (oddéleni Muco-
romycota), které se zde objevi jako prvni.
2 Plodnice chlupatce druhu Chaeto-
mium globosum jsou kulovité a pokryté
rovnymi az vinitymi chlupy. Tvar chlupa
je charakteristicky pro jednotlivé druhy
tohoto rodu.

3 Trus morcete husté pokryty lahvico-
vitymi plodnicemi, peritecii, hnojenky
(Sordaria). Peritecia jsou viditeln4 také
na filtra¢nim papife — hnojenka jakozto
houba rozkladajici rostlinné pletiva
roste i na tomto substratu.

4 Miskovité plodnice (apotecia)
fasnatky voskové (Peziza vesiculosa)
dosahuji velikosti az 12 cm.

5 Trus kralika umistény do vlhké
komurky, na kterém je po 10 dnech patrné
jemné vzdus$né mycelium neznamé
spéjivé houby, apotecium vieckovytrusné
houby rodu hovnik (Ascobolus)

a mladé plodnice stopkovytrusné houby
rodu hnojnik (Coprinellus).

6 Plodnice limcovky polokulovité
(Stropharia semiglobata) patii mezi
nejcastéjsi stopkovytrusné houby
(Basidiomycota) vyrtstajici jako jedny

z poslednich na vysychajicim star$sim
trusu. Foto L. Zibarova

predpokladat, Ze ho kolonizuji i z okolni-
ho prostfedi, napt. stopkovytrusné houby
(Basidiomycota) diky bazidiospordm pii-
tomnym ve vzduchu. Z vieckovytrusnych
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hub (Ascomycota) jde napt. o druhy rodu
chlupatec (Chaetomium, obr. 2), které jsou
spise jen piilezitostné koprofilni a na trus
se dostavaji pomoci askospor z okolni roz-
kladajici se rostlinné biomasy. Hlavnim
fidicim prvkem sukcese koprofilnich hub
je tedy zména fyzikalnich a chemickych
vlastnosti trusu. V prvni fadé dochézi
v pribéhu ¢asu k jeho vysouseni a ubyva-
ni snadno rozloZitelnych latek.

Houby, jejichz spory rychle vykli¢i a vel-
mi jemné substratové a vzdusné mycelium
roste rovnéZ rychle (obr. 1), nejprve zuzitku-
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ji jednodussi organické latky. Poté vytvori
spory a jejich mycelium uhyne. Z taxono-
mického hlediska jde pfedevsim o houby
spéjivé (zastupce oddéleni Mucoromyco-
ta). Tyto houby nedokazou tolerovat vy-
sychéani a zuzitkovat sloZité organické lat-
ky dostupné v danou chvili. Po nich se na
substratu za¢nou objevovat plodnice hub
vieckovytrusnych. Ty maji sice pomaleji
rostouci mycelium, ale soucasné §tépi
i celulézu a pektin (obr. 3). Jako posledni
se na trusu objevuji zastupci hub stopko-
vytrusnych, na které uz vétsinou ,,zbyde*
pouze celuléza s ligninem v seschlém
trusu. Saprotrofni stopkovytrusné houby
mohou tvofit rozsahlé mycelium, koloni-
zujici pravdépodobné i ptidu pod trusem,
které dokaze ziskat vodu z okolniho pro-
stfedi. V optimalnich podminkéch labo-
ratofe mohou byt pozorovatelné vSechny
tfi skupiny hub soucasné (obr. 5).

Druhova a morfologicka diverzita
V pribéhu evoluce se na trus specializo-
valy houby ze tfi velkych vyvojovych linii
zminénych v pfedchozi ¢ésti. V soucas-
nosti fadime mezi koprofilni houby za-
stupce pfiblizné 60 rodu z hub spéjivych
(pfedevsim z pododdéleni Mucoromyco-
tina), 170 rodd z hub vieckovytrusnych
(zejména z Fadu kustiebkotvaré — Pezizales
a hnojenkotvaré — Sordariales) a druhy z 30
rodd hub stopkovytrusnych (pfedevsim
z ¥adu pecarkotvaré — Agaricales). Nékteré
z téchto rodti maji i nékolik desitek druht,
takZe odhadem je znamo nékolik tisic dru-
ht koprofilnich hub. Vétsina z nich neni
specializovand na konkrétniho herbivora
a nachdzime je na trusu riznych bylozra-
vych druht. Udaje o vyskytu t&chto hub
pochézeji nejcastéji z trusu kravského,
kraliciho, kotiského a sparkaté zvéte, coz
je ale zptisobeno pfevazujicim zdjmem
mykologt pravé o snadno dostupny trus
téchto Zivocichu. U fady druhti doslo ke
vzniku jedineénych morfologickych a fy-
ziologickych adaptaci, které souviseji se
specifi¢nosti trusu jakoZto substratu.
Nejprve museji tyto houby vyfesit pro-
blém, jak se na trus dostat. Jak uz bylo re-
¢eno vyse, nevypocitatelnost, kdy a kde se
objevi nové hromadka trusu, vedla u vét-
§iny hub k tomu, Ze se snaZzi dostat své
spory na okolni vegetaci a byt spaseny.
V dusledku toho jsou po prichodu travi-
cim traktem piitomny uZ v ¢erstvém trusu.
Museji tedy zajistit, Ze jejich spory budou
vystieleny a pfichyceny na okolni vegetaci,
k ¢emuz se vytvorily specifické adaptace
pfedevsim u jedné skupiny hub spéjivych.
U této skupiny z Fddu Mucorales slouzi
k efektivnimu $ifen{ na novy substrat ne-
pohlavni sporangiospory. U vétsiny dru-
z vrcholovych sporangii, jimZ ve zralosti
praské sténa. U zastupct rodu méchomrst
(Pilobolus) doslo v pribéhu evoluce ke
zméné funkce sporangioforu a sporangia.
Misto sporangiospor jsou aktivné rozsito-
véana cela sporangia (obr. 7). Ta se nachéze-
ji na sporangioforech s vrcholy nafouklymi
do podoby subsporangidlniho vaku, ktery
je pod stalym tlakem kapaliny ve vakuole
(turgorem). Ve chvili, kdy rostouci turgor
pfesahne kritickou hranici, dojde k odstie-
leni sporangia, jeZ mtze doletét do vzdale-
nosti az 2,5 m. Zméfend hodnota tithového
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zrychleni dosahovala takika neuvétitel-
nych 20 000 g (g = 9,81 m.s?), jde o nej-
vétsi zrychleni pii odstielu v ptirodé. Aby
nebyl nahodny, vnimaji sporangiofory mé-
chomrsté smér svétla a ohybaji se smérem
k nému. Mechanismus ohybu je ptfitom
velmi prosty — subsporangialni vak fun-
guje jako ¢ocka a svételné paprsky jsou
soustfedéné piijeho prichodu do urcitého
mista. Pokud tim mistem neni ztlustlina
na bézi subsporangialniho vaku, stimuluji
prodluzovaci rast na jedné strané sporan-
gioforu vedouci k naklonu (obr. 8).

U hub vieckovytrusnych jsou askospo-
ry z viecek aktivné vystfelovany u vétsi-
ny druht, takze jejich adaptace spocivaji
pfedevsim v reakci na smér dopadajici-
ho sluneéntho zateni. Stejné jako u pied-
chozi skupiny pfindsi smeér svétla infor-
maci o volném prostoru, a tudiZ je vhodné
k nému orientovat vrstvu s viecky (hy-
menium) miskovitych plodnic (apotecii)
i vrcholové kreky lahvicovitych plodnic
(peritecii, viz také Ziva 2015, 1: 8-11).
Spory koprofilnich vieckovytrusnych hub
zustavaji pfichyceny na povrchu rostlin,
ale nékdy mohou i vykli¢it a zit uvnit#
rostlin jako endofyty (o endofytech podrob-
n&ji napt. v Zivé 2017, 5).

Dalsi prekazkou pro kolonizaci Cerstvé-
ho trusu je travici proces herbivora. Aby
spory hub prosly skrz travici soustavu
neporusené, potfebuji dostate¢né silnou
a odolnou sténu. Vétsina druhi koprofil-
nich hub ma bunécénou sténu spor navic
chemicky odolnou diky barvivu melanin,
které ji dodava i charakteristickou tmavou
barvu. Kromé askospor je melanin p¥ito-
men i ve sténé odstFelovanych sporangii
u méchomrsté. Casté byvaji také riizné
privésky (obr. 9) a slizovy obal (obr. 10).
Ptivésky a obal nejspise nechrani asko-
spory pii prichodu travici soustavou, ale
vzhledem k pfedpokladané lepivosti mo-
hou pomaéhat s pfichytdvanim askospor
k rostlinam. Ackoli pro to koprofilni hou-
by nemaji zjevny dtvod, jejich jedno- az
vicebunécné askospory v kombinaci s riiz-
né tvarovanymi p¥ivésky patfi mezi nej-
riznorodéjsi mezi ostatnimi vieckovytrus-
nymi houbami. Neni bez zajimavosti ani
vyrazny nepomér mezi velikosti askospor
(jsou relativné velké) a celé plodnice (je
malda), dobfe pozorovatelny u hub s plod-
nici typu apotecium. U druhti rodu hovnik
(Ascobolus) jsou viecka s tmavymi asko-
sporami v hymeniu jasné patrnéd uz pii
pohledu do binokulédrni lupy (obr. na 1. str.
obalky). V mikroskopu pak vidime napad-
né ryhovéni askospor a jejich fialovohnédou
barvu (obr. 14).

Jak si udrzet substrat?

Kromé koprofilnich hub byva trus kolo-
nizovan fadou dal$ich (mikro)organism.
Jednotlivé skupiny se sice ¢astecné 1isi
v tom, které latky z trusu ziskavaji, jejich
niky se ale vyrazné piekryvaji a 1ze pred-
poklddat kompetici o Ziviny a prostor.
Jednou z moznosti, jak si houby mohou
udrZet naskok pred ostatnimi mikroorga-
nismy vcetné jinych druht hub, je produk-
ce antibiotickych a antifungalnich (nebo
alespon odpuzujicich, tedy antagonistic-
kych) sekundérnich metabolitt. Dosud bylo
u koprofilnich hub zjisténo nékolik desi-
tek bioaktivnich slouc¢enin s prokdzanou
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antifungalni aktivitou. Nékteré z nich jsou
produkovany vylu¢né nékolika koprofilni-
mi druhy, jiné zndme i od hub z jinych
substrati. Antibioticky u¢inek vyuzitelny
pfipadné i v mediciné proti patogennim
bakteriim vsak u nich pfekvapivé zatim
nebyl intenzivné studovan.

Nékteré houby produkuji antagonistic-
ké latky nepfimo, jako vedlejsi mezipro-
dukt metabolismu. Tak napt. keratinofilni
houby, rozkladajici rohovinu (tvofenou
z velké ¢asti bilkovinou keratinem), které
se mohou diky pfitomnosti srsti v trusu
vyskytovat mezi koprofilnimi houbami,
vylucuji do svého okoli sifi¢itanové ionty
a aminokyselinu cystein. Tyto latky vzni-
kaji p¥i rozkladu disulfidickych mtstka
mezi dvéma cysteiny v Fetézcich keratinu
a pro houby jsou ve vyssich koncentracich
toxické.

V neposledni fadé miizeme zminit i jed-
nu specifickou strategii, ktera zabranuje
soupefeni o substrat s ostatnimi druhy
a vyznacuje se tim, ze druh do kompetice
vibec nevstupuje. U pfivésenky druhu
Podospora pauciseta byl zjistén ukonceny
rist mycelia, a to i v optimélnich labora-
tornich podminkach za dostatku Zivin.
Vsechny dosud studované izolaty vytvori-
ly plodnice a pfestaly rist po 2—3 tydnech,
po nichz nésledovalo zastaveni riistu nebo
dochézelo k abnormélnimu rtistu a vétve-
ni a hromadéni pigmentu v butikach. Tato
,sebevrazedna“ adaptace vede k tomu, Ze
privésenka po vytvofeni peritecii a uvolné-
ni askospor pravdépodobné usetii energii
jinak zbyte¢né vénovanou do kompetice
o substrat. Diky snadné kultivaci se tento
druh stal modelovym pro studium auto-
lytickych procest u hub.

Kdyz je rozklada¢ sam substratem

Ani koprofilni houby neztstaly usetfeny
vlivu parazitickych hub, a tak i v trusu
nachazime houby, které rostou nikoli z ne-
stravené rostlinné biomasy, ale z mycelia
koprofilnich druht hub. P¥ikladem miuze
byt piptocefalis (Piptocephalis, obr. 13),
zastupce pododdéleni Zoopagomycotina
(v ramci hub spéjivych), ktery parazituje
na hyfach koprofilnich hub spéjivych.
Mezi houbami vieckovytrusnymi pak napt.
druh Sphaeronaemella fimicola.
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7 Sporangiofory méchomrsté krystalic-
kého (Pilobolus crystalinus) na trusu koné.
Nafouklé subsporangialni vaky nesouci
drobné ¢ernd sporangia jsou dobte
patrné, stejné jako rist sporangiofort

v jednom sméru — ve sméru dopadajiciho
slunec¢niho zéafeni.

8 U méchomrsté funguje subsporangiél-
ni vak i jako ¢ocka. V p¥ipadé, Ze sporan-
giofor roste za svétlem, dopadaji procha-
zejici paprsky na ztlustlinu stény na bazi
vaku, v niZ se nachazeji svétlocivné
pigmenty a ktera je oznacovéna jako sit-
nice (a). Pokud pfichézi svétlo ze strany
a nedopada na sitnici (b), dochéazi tésné
pod sitnici k nahnuti sporangioforu (c).
9 Askospory zastupcti rodu piivésenka
(Podospora) maji jeden az dva pfivésky,
pficemz jeden z nich byva slizovity

a pozorovatelny pouze s vyuzitim
fazového kontrastu.

10 Viecka a askospory hnojenky
Sordaria fimicola ve vodnim preparétu

s ¢ernou tusi. Kolem askospor vytlace-
nych z viecka je ndpadna svétla zéna
slizu, do které nepronikla tus.

11 a12 Askospory vykalenky (Sporor-
miella) dosud ve viecku (obr. 11)

a v sedimentu (12). V tomto pfipadé

jde o sediment z raselinisté stary
»pouze” nékolik set let.

13 Sporangiofory zastupci rodu
piptocefalis (Piptocephalis), parazita
koprofilnich hub. Foto A. Kubatova

14 Hnédofialové ryhované askospory
hovniku otrubditého (A. furfuraceus)
dosud ve viecku. Snimky O. Koukola,
pokud neni uvedeno jinak

15 Plodnice kiehutky vykalové
(Psathyrella tenuicula) mohou vyrustat
v bohatych trsech na velmi vlhkém
trusu, Casto je proto nachézime

na podmacenych lokalitach.

Foto L. Zibarova

Vyznam koprofilnich hub

Koprofilni houby maji pro ¢lovéka vy-
znam, moznd piekvapivy, ve studiu histo-
rickych zmén lokalni fauny, pfedevsim
velkych herbivort (souhrnné oznaceni pro
jedince s hmotnosti nad 100 kg). Pokud
jdeme v historii tisice az desetitisice let do
minulosti, hledaji se jen obtizné doklady
o vyskytu téchto Zivocichti. Kosterni pozi-
statky jsou nachézeny nepravidelng a vét-
$inou v jiném prostiedi nez pylova zrna,
kter4 jsou pro urceni vegetacniho pokryvu
ve stejné dobé zasadni. Naproti tomu tma-
vé a tlustosténné askospory koprofilnich
vieckovytrusnych hub byvaji velmi dobte
zachovany a navic ve stejném prostfedi
jako pyl rostlin — v ragelinnych a jezer-
nich sedimentech. Nékteré z téchto hub
maji natolik charakteristicky tvar asko-
spor, Ze umoziiuje jejich spolehlivé urce-
n{ alespon do rodu. To je p¥ipad zastupct
rodu vykalenka (Sporormiella), vyuziva-
nych jako hlavni houbovy ukazatel vysky-
tu velkych herbivori. Jejich askospory
jsou protdhlé, ¢tyfbunééné a postupné se
mohou rozpadat na jednotlivé valcovité
buriky (obr. 11 a 12). V8ichni zastupci jsou
koprofilni a vyskytuji se béZné na trusu
souc¢asnych velkych herbivorti — bizoni,
skotu, konit, sobi i slont. MtZeme tedy
predpokladat, Ze i v minulosti kolonizova-
li jejich trus. Diky askospordm vykalenky
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byla podpofena teorie o masovém vymi-
ran{ velkych herbivort v pozdnim pleisto-
cénu (pfed 50-10 tisici let). V tomto obdo-
bi v palynologickém zdznamu vyznamné
ubylo askospor vykalenky ve srovnani
s vrcholnym pleistocénem (malé mnozstvi
nalézanych askospor odpovida pravdépo-
dobné vyskytu této houby na trusu men-
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$ich herbivori). Mnozstvi askospor opét
vzrostlo az v pozdéjsi dobé diky pritom-
nosti trusu dobytka chovaného ¢lovékem.

Ackoli v posledni dobé klesl zdjem
o studium téchto nevsednich druht hub,
stéle zbyvé jesté mnoho nezodpovézenych
otazek kolem jejich evoluce, diverzity
a taxonomie.
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