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SYMBIOZY POROSTOWE W ŚWIETLE INTERAKCJI POMIĘDZY GRZYBAMI I 
FOTOBIONTAMI

Wstęp
Symbioza jest często utożsamiana z ob-

ligatoryjnym związkiem między partnerami, 
w którym obaj, odnosząc korzyści i nie szko-
dząc sobie nawzajem, stają się od siebie za-
leżni (mutualizm). Wzajemne relacje w przy-
rodzie są najczęściej bardziej skomplikowane 
i mogą zmieniać się w czasie, w zależności 
od okoliczności. Wówczas zgodne współżycie 
komponentów tego związku zostaje zakłóco-
ne, a jeden z nich może stać się dominantem 
nad drugim, regulując jego procesy życio-
we, a nawet doprowadzając go do śmierci 
(pasożytnictwo). Znane są również mnogie 
przykłady takich asocjacji, w których jeden 
z partnerów wykorzystuje drugiego, nie czy-
niąc mu żadnej szkody (komensalizm). W 
odniesieniu do związków między grzybami 
i fotosyntetyzującymi komponentami zielo-
nymi szerokie ujęcie symbiozy, obejmującej 
zarówno troficznie korzystne, jak i antago-
nistyczne relacje, nabiera szczególnego zna-
czenia (Hawksworth 1988a i literatura tam 
cytowana).

W tytule niniejszego artykułu użyto umyśl-
nie sformułowania symbiozy porostowe, ce-
lem oddzielenia związków porostowych, bę-
dących rezultatem symbiozy pomiędzy grzy-
bem lichenizującym zwanym mikobiontem 
a autotroficznym komponentem zielonym 
(glonem lub sinicą) zwanym fotobiontem, od 
związków życiowych między grzybami a ro-
ślinami wyższymi, przejawiających się choć-
by w postaci asocjacji mikoryzowych. 

Kiedy w 1867 r. szwajcarski badacz S. 
Schwendener, wraz z nastaniem ery mikro-

skopu, ogłosił koncepcję dualistycznej natury 
porostów, nie pozostawało nic innego, jak 
zweryfikować tą hipotezę, oddzielając oba 
komponenty i dokonać ponownej relicheni-
zacji. Od 1877 r., kiedy to E. Stahl rozpoczął 
ten rozdział eksperymentalnej lichenologii, 
do dnia dzisiejszego w warunkach laborato-
ryjnych wielokrotnie udawało się rozdzielić i 
wyhodować bionty porostowe, potwierdzając 
obserwacje Schwendenera (Stocker-Wörgöt-
ter 2001). Zaskoczeniem przy pierwszych ho-
dowlach obu komponentów okazał się fakt, 
że wyizolowany z plechy grzyb, jakkolwiek 
często stanowi o kształcie plechy, jest mor-
fologicznie całkowicie odmienny od porostu 
macierzystego i przypomina raczej włóknistą 
pleśń niż jakąkolwiek wyraźnie ograniczo-
ną strukturę plechową (zobacz np. Behera 
i Makhija 2001, Zocher i Stocker-Wörgöt-
ter 2005). Mimo to, doświadczenia z udaną 
resyntezą porostu całkowicie podobnego do 
swojego „naturalnego” odpowiednika, w peł-
ni potwierdziły tezę, że porost to topowy i 
troficzny związek między mikobiontem i fo-
tobiontem. Resynteza plech porostowych 
okazała się jednak o wiele trudniejszym 
przedsięwzięciem niż rozdział komponentów, 
głównie przez problemy z doborem odpo-
wiedniej pożywki oraz konieczności hodowli 
odtwarzanego porostu w specyficznych dla 
niego warunkach fizjologicznego i środo-
wiskowego stresu (np. Stocker-Wörgötter 
2001, Stocker-Wörgötter i Hager 2008).

Przez długi czas prawda o dwubiontowej 
naturze porostów nie znajdowała swojego od-
niesienia w systematyce; wielu lichenologów, 
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począwszy od XIX. wiecznych sław — W. 
Nylandera i G. Körbera aż niemal do końca 
ubiegłego wieku, traktowało porosty jak swo-
iste rośliny, podobnie zresztą jak pozostałych 
przedstawicieli z wyróżnianego dziś króle-
stwa Fungi (Bystrek 1997). W dobie biologii 
molekularnej wyzbyto się wątpliwości co do 
przynależności systematycznej grzybów two-
rzących porosty (ang. lichen-forming fungi, 
lichenized fungi) (James i współaut. 2006, 
Hibbett i współaut. 2007) i przypisując im 
(niekiedy niesłusznie) główną rolę kreatora 
całej struktury utożsamiono taksonomiczną 
nazwę gatunkową mikobionta z nazwą ga-
tunkową całej życiowej formy — grzyba liche-
nizowanego, czyli porostu. Ponad 98% zna-
nych dotychczas „gatunków” porostów two-
rzą grzyby workowe Ascomycota, spośród 
których wszystkie należą do podgromady 
Pezizomycotina [=Euascomycotina (Tehler 
i Wedin 2008)] i pięciu, spośród dziesięciu 
wyróżnianych dzisiaj klas workowców: Le-
canoromycetes, Eurotiomycetes, Lichinomy-
cetes, Dothideomycetes i Arthoniomycetes 
(James i współaut. 2006, Hibbett i współaut. 
2007). Na szczególną uwagę zasługuje klasa 
Lecanoromycetes, bowiem tu właśnie gru-
puje się największa liczba przedstawicieli 
grzybów formujących porosty. Ma to swoje 
odzwierciedlenie w filogenezie grzybów i w 
podstawowym dla biologa pytaniu, kiedy do-
szło do pierwszej lichenizacji, czyli powsta-
nia związków porostowych między grzybem 
i komponentem zielonym, i czy przedstawi-
ciele innych klas bądź podgromad grzybów 
też kiedyś miały lichenizowanych reprezen-
tantów. Jest obecnie coraz więcej dowodów, 
skłaniających ku tezie, że przynajmniej część 
wyróżnianych dzisiaj grzybów autonomicz-
nych miało wspólnych z mikobiontami poro-
stowymi lichenizujących przodków, lecz te, 
utraciwszy w toku ewolucji zdolność tworze-
nia stałych symbioz z glonami lub sinicami, 
stały się klasycznymi saprotrofami lub paso-
żytami (Lutzoni i współaut. 2001, Lumbsch 
i współaut. 2004). Mało tego, wyniki analiz 
molekularnych i badania fizjologiczne suge-
rują, że przejście z nielichenizującej do liche-
nizującej formy życiowej zdarzało się rzadko, 
podczas gdy odwrotne, liczniejsze przypad-
ki były bardziej prawdopodobne (Lutzoni i 
współaut. 2001). A zatem, lichenizacja mogła 
odegrać kluczową rolę w ewolucji grzybów 
i wyjściu roślin i ich samych z wody na ląd. 
Tehler i Wedin (2008) idą o krok dalej su-
gerując, że symbiozy między grzybami i fo-
tosyntetyzującymi roślinami (glonami) mia-

ły miejsce w środowisku wodnym na długo 
przed skolonizowaniem lądów przez rośliny, 
czego dowodem mają być ostatnie odkrycia 
paleontologiczne (Yuan i współaut. 2005). 

Przedstawicielami grzybów lichenizowa-
nych są również niektóre grzyby podstawko-
we Basidiomycota, należące do podgromady 
Agaricomycotina.

Próbując prześledzić ewolucyjny tok po-
wstawania porostów, należy cofnąć się o mi-
nimum 500 mln lat (Raven 2002, Schüssler 
2007). Do dzisiaj żyje na świecie prawdopo-
dobny relikt tamtych czasów — Geosiphon 
pyriformis (Kütz.) F. Wettst., należący do 
usystematyzowanej ostatnio gromady grzy-
bów Glomeromycota, klasy Glomeromycetes 
i rzędu Archeosporales (Hibbet i współaut. 
2007). Jest to przykład endosymbiozy, w ja-
kiej mikroskopijny, naziemny grzyb na dro-
dze fagocytozy „wchłania” wolno żyjące nici 
sinicy Nostoc pyriforme, które odtąd spełnia-
ją rolę autotroficznego symbionta. Uwięzione 
w specjalnie do tego celu powstałych jedno-
komórkowych bulkach wiążą dla swojego go-
spodarza wolny azot z powietrza i produkują 
asymilaty w drodze klasycznej fotosyntezy. 
Poszczególne bulki egzystują około 6 miesię-
cy. Przynależność G. pyriformis do gromady 
mikoryzowych (ang. arbuscular mycorrhiza-
forming) Glomeromycota pozwala sądzić, 
że grzyb najprawdopodobniej wykorzystuje 
i ten rodzaj symbiozy, a w okresie inicjacji 
swojego rozwoju polega tylko na nim (Kluge 
2002). Wiele na to wskazuje, że w podobny 
sposób, na drodze endosymbiotycznej liche-
nizacji, mógł przebiegać proces wychodzenia 
roślin zielonych na ląd, a nawet ewoluowanie 
plastydów u eukariotów (Schüssler 2007).

Odwrotnym przykładem endosymbiozy 
jest przypadek, kiedy to fotobiont spełnia rolę 
zewnętrznego gospodarza, np. dużych rozmia-
rów, wielokomórkowy, brunatny glon morski 
Ascophyllum nodosum (L.) Le Jolis (Chroma-
lveolata, Phaeophycae), występujący pospo-
licie w strefie litoralnej w północnej Holark-
tyce, w którego plesze żyje niewielkich roz-
miarów grzyb Stigmidium ascophylli (Cotton) 
Aptroot [=Mycosphaerella ascophylli Cotton 
(Aptroot 2006)], wytwarzający drobniutkie, 
punkcikowate i zagłębione w glonowej plesze 
peritecja oraz strzępki, bezinwazyjnie penetru-
jące wnętrze glonu. Związek między oboma 
partnerami jest rezultatem ścisłej koewolucji, 
na co wskazuje fakt, że niezainfekowane ple-
chy A. nodosum prawdopodobnie nie są w 
stanie przeżyć w naturze (Webber 1967). Jed-
nocześnie, asocjacja ta jest na tyle młoda, że 
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odbiega od pozostałych, utrwalonych w pro-
cesie ewolucji symbioz między glonami i grzy-
bami, w których grzyb ma większy lub mniej-
szy wpływ na kształt „wspólnej” plechy oraz 
ogranicza zdolność generatywnej propagacji 
zielonego partnera. Takie mutualistyczne aso-
cjacje, w których rolę dominującego kompo-
nenta przejmuje autotroficzny glon, zachowu-
jący swoją morfologię i zdolność do płciowe-
go rozmnażania, zwane są przez lichenologów 
mikofykobiozami „mycophycobioses” (Kohl-
meyer i Kohlmeyer 1972) i nie są traktowane 
jako klasyczne porosty. Przykładami podobne-
go związku życiowego, są relacje między ana-
morficznym grzybem Blodgettia confervoides 
Harv. (Dothideomycetes, Ascomycota) a glo-
nami z rodzaju Cladophora Kütz. (Chlorophy-
ta) oraz endosymbioza Phaeospora lemaneae 
(Cohn ex Woronin) D. Hawksw. (Verrucaria-
les, Ascomycota) w ciele nitkowatego, słodko-
wodnego krasnorostu Lemanea fluviatilis (L.) 
A. Agardh. (Hawksworth 2000). W obu przy-
padkach jednakże glon, mimo że pełni rolę 
nadrzędną, jest w większym stopniu „koloni-
zowany” przez związanego z nim grzyba.

Wobec różnorodności naturalnych związ-
ków między grzybami i fotobiontami zasad-
nym staje się pytanie: czym wobec tego są po-
rosty? Próby wypracowania jednoznacznej de-
finicji były podejmowane od lat (Hawksworth 
1988a i literatura tam cytowana); wszystkie 
jednak miały swoje nomenklatoryczne man-
kamenty. Przyjęta dziś powszechnie definicja, 
zaproponowana przez Hawkswortha (1988a) 
określa porosty jako: „stabilną, samowystarczal-
ną asocjację mikobionta i fotobionta, w której 
mikobiont jest partnerem zewnętrznym”.

Proces powstawania porostu, od kiełkują-
cego zarodnika grzyba, przez odnalezienie wła-
ściwego partnera zielonego, do czasu uformo-
wania rokującej nadzieję na przeżycie plechy, 
jest niezwykle skomplikowany. Zanim oczy 
nasze rozradują się widokiem różnokolorowej 
mozaiki plech pokrywających nagie skały, pnie 
drzew, powalone, butwiejące kłody, itd. upływa 
wiele czasu, w trakcie którego kiełkujący zarod-
nik przyszłego mikobionta wchodzi w kontakt 
z pojedynczymi komórkami wolno żyjących 
(lub związanych z innymi porostami) glonów 

bądź sinic. Bardzo często związki te są przy-
padkowe, pozwalające jedynie na krótkotrwa-
ły rozwój takiego niespecyficznego stadium 
przedplechowego, które w razie niemożności 
połączenia się właściwych symbiontów po 
prostu ginie. Dalej rozwijają się tylko asocjacje 
specyficzne i powstaje związek życiowy, który 
można już nazwać porostem. W najbardziej ty-
powym przypadku, z chwilą podjęcia kontaktu 
specyficznego między biontami następuje róż-
nicowanie plechy. Wykształca się zewnętrzna 
warstwa okrywowa zbudowana ze strzępek 
grzyba, poniżej której pobudzane do produkcji 
autospor komórki glonu tworzą odrębną strefę. 
Jeszcze niżej strzępki mikobionta luźno splata-
ją się we włóknistą medulę (Honegger 1993). 
Z chwilą nawiązania kontaktu żywieniowego 
między grzybem a autotroficznym fotobiontem 
rozpoczyna się proces produkcji wtórnych me-
tabolitów, właściwych temu mutualistyczne-
mu związkowi, odkładanych zwykle w górnej 
warstwie plechy (Honegger 1986, 1993). Ich 
rola, choć w wielu przypadkach nie do końca 
jeszcze wyjaśniona, wydaje się niezbędna do 
prawidłowego funkcjonowania całej symbiozy 
porostowej (Opanowicz 2003 i literatura tam 
cytowana). Wzmożona działalność mikobion-
ta w części apikalnej, stymulująca namnażanie 
komórek fotobionta, powoduje wydłużanie się 
mikroskopijnej plechy, w charakterystyczny dla 
każdego „gatunku” porostu sposób. Z chwilą 
osiągnięcia dojrzałości płciowej przez grzyba 
proces rozpoczyna się od nowa. Ze względu 
na ogromne ryzyko, jakie wiąże się ze znalezie-
niem kompatybilnego partnera i zbudowaniem 
trwałej mutualistycznej symbiozy, w drodze 
ewolucji porosty opanowały sposób propagacji 
wegetatywnej. Dzięki sorediom, izidiom oraz 
fragmentacji plechy mogą klonować swoje or-
ganizmy macierzyste, bez konieczności poszu-
kiwania specyficznych komponentów. W rze-
czywistości wielokrotnie mamy do czynienia z 
przykładami symbiotycznych asocjacji, w któ-
rych dochodzi do mnogich związków między 
mikobiontem a zielonymi partnerami, jednym 
fotobiontem i kilkoma lichenizującymi grzy-
bami, bądź kilkoma grzybowymi i glonowymi 
komponentami naraz.

JEDEN MIKOBIONT + JEDEN FOTOBIONT

W najprostszym przypadku, który pozor-
nie może przypominać wspomniany powyżej 
endosymbiotyczny związek pomiędzy Asco-
phyllum nodosum a Stigmidium ascophylli, 

dwubiontowa symbioza może prowadzić do 
wykształcenia bliżej nieokreślonej, galareto-
watej struktury plechowej, kształtowanej je-
dynie pośrednio przez strzępki mikobionta. 
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Ryc. 1–7: 1. Bryophagus gloeocapsa — pokrój; 2. B. gloeocapsa — przykład plechy homeomerycz-
nej z cyjanobiontem Gloeocapsa; 3. B. gloeocapsa — przekrój owocnika; 4. Collema flaccidum — 
przykład plechy homeomerycznej z cyjanobiontem Nostoc sp.; 5. Cystocoleus ebeneus — pokrój; 6. 
Nitkowata postać Trenthepolia sp. w pochewce symbiotycznego mikobionta C. ebeneus; 7. Kulista 
postać fotobionta Trenthepolia sp. w symbiozie z Reihlingia leopoldi (Fot. 1–7. P. Czarnota).
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Bryophagus gloeocapsa Nitschke ex Arnold 
(który właśnie tworzy tego typu porosty) 
penetruje głębokimi haustoriami poszcze-
gólne komórki fotobionta — sinicy z rodzaju 
Gloeocapsa (Ryc. 1, 2) — wpływając na ich 
rozwój i pomnażanie. Jednocześnie wytwa-
rza apotecja zawieszone w galaretowatych 
otoczkach fotobionta, niczym zarodki ża-
bie unoszące się na białkowych poduchach 
skrzeku (Ryc. 3). Podobnym przykładem są 
endosymbiotyczne grzyby z rodzaju Epiglo-
ea, które, w zależności od sytuacji, komen-
salicznie lub pasożytniczo wiążą się z zielo-
nymi glonami zasiedlającymi rozmaite pod-
łoża, np. w wilgotnych otoczeniach jezior 
lobeliowych w Borach Tucholskich (Ceyno-
wa-Giełdoń 2002), czy w piętrze turniowym 
Wysokich Tatr (Cykowska i Flakus 2005). 
Symbiozy takie przez niektórych określane 
są mianem pół-porostów (ang. semi-lichens) 
(Grummann 1968), dla odróżnienia od tego 
rodzaju związków, w których grzyb całkowi-
cie determinuje morfologię porostu. Niewąt-
pliwie bliższe klasycznego pojęcia „porost” 
są związki symbiotyczne między wolno ży-
jącymi sinicami z rodzaju Nostoc a licheni-
zującymi grzybami z rodzaju Collema. W po-
dobnych jak te przypadkach mikobiont nie 
uzyskał na tyle silnej przewagi w relacji do 
fotobionta, aby wykształcić typową dla wie-
lu porostów zewnętrzną warstwę kory. Jego 
luźne strzępki przenikają galaretowate wnę-
trze plechy, nie formując żadnych zwartych 
struktur, a kolonie sinic zachowują swój nit-
kowaty charakter (Ryc. 4). Plechę taką okre-
ślamy mianem homeomeryczna, w odróżnie-
niu od warstwowanej, heteromerycznej, jaką 
wykształca większość znanych powszechnie 
porostów.

Specyficzny przypadek porostu warstwo-
wanego reprezentuje związek Cystocoleus 
ebeneus (Dillwyn) Thwaites (Ryc. 5) z nitko-
watą zielenicą z rodzaju Trentepohlia, żyjącą 
wolno w naturze. Mikobiont wykształca rur-
kowatą otoczkę służącą za swoistego rodza-
ju mieszkanie dla swojego autotroficznego 
partnera (Ryc. 6). Symbioza, w której grzyb, 
jako dominant posiadający ściany silnie wy-
sycone ciemnym barwnikiem (melaniną) 
ograniczającym fotosyntetyczne funkcje foto-
bionta, jest o tyle zagadkowa, że dodatkowo 
siedliska opanowywane przez ten porost są 
z reguły silnie ocienione. Być może barwnik 
ten ma większe znaczenie dla całej symbiozy, 
jako związek chemiczny ułatwiający koloni-
zację skalnego podłoża i jest „ewolucyjnym 
wymogiem” istnienia gatunku na wzór wie-

lu epilitycznych grzybów nielichenizujących, 
zwanych „czarnymi drożdżami” (Chlebicki 
2007).

Wolno żyjący glon Trentepohlia (przed-
stawiciel Chlorophyta; mógłby być błędnie 
postrzegany jako przynależny do innej gru-
py glonów, ze względu na dominujące w 
wizualnym odbiorze żółte i pomarańczowe 
karotenoidy) rośnie powszechnie na róż-
nych podłożach w postaci nitkowatych ko-
lonii i w takiej też morfologicznej formie 
wchodzi w symbiozę z Cystocoleus ebe-
neus. Z reguły jednak Trentepohlia, będąca 
fotobiontem, w licznych związkach poro-
stowych traci swoją pierwotną, nitkowatą 
strukturę i pod wpływem działalności mi-
kobionta rozpada się na pojedyncze, kuliste 
komórki, w pełni oplecione i kontrolowa-
ne przez symbiotycznego grzyba. Dobrym 
tego typu przykładem jest mutualistyczny 
związek tego glonu z grzybem Reichlingia 
leopoldii Diederich & Scheid. (anamorficz-
ne Ascomycota; Ryc. 7), jakkolwiek, ten 
ostatni, z racji wielokrotnego notowania 
w towarzystwie innych grzybów lichenizo-
wanych, głównie z rodzaju Lepraria, może 
być często postrzegany jako grzyb naporo-
stowy (Kocourková 2000).

Większość powszechnie dostrzeganych 
przez „niewtajemniczone” oko mutualistycz-
nych związków między miko- i fotobiontami 
realizuje w pełni zaproponowaną powyżej 
definicję D. Hawkswortha. Porosty, które 
moglibyśmy nazwać „właściwe”, reprezento-
wane np. przez najpospolitszy w północnej 
Holarktyce, listkowaty gatunek nadrzewny 
Hypogymnia physodes (L.) Nyl., czy pospo-
lity w tym rejonie Pseudevernia furfuracea 
(L.) Zopf, mają wyraźnie strefową struktu-
rę (Ryc.  8, 9), determinowaną działalnością 
grzyba. Podobną anatomią plechy cechu-
ją się wielkoplechowe porosty, tworzone 
m.  in. przez liczne grzyby z rodzajów Neph-
roma, Lobaria i Peltigera, w których rolę 
fotobionta, w odróżnieniu od poprzednich, 
gdzie występowały eukariotyczne zielenice, 
pełnią prokariotyczne sinice. We wszystkich 
tych przykładach grzyb wytwarza zewnętrzną 
korę, pod którą gromadzą się w oddzielnej 
warstwie komórki fotobionta, a poniżej sple-
cione strzępki grzyba formują luźny miąższ 
spełniający wielokrotnie funkcję przyczepu, 
w wielu przypadkach przybierający postać 
chwytników. Nie ma tutaj wątpliwości, że 
mikobiont jest partnerem zewnętrznym i do-
minującym, stymulującym żywieniowe funk-
cje i pomnażanie fotobionta.
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Wspomniano już, że zdecydowaną więk-
szość porostów na świecie tworzą grzy-
by workowe Ascomycota, jednak ok. 2% z 
ogólnej liczby blisko 15 000 znanych dzisiaj 
gatunków grzybów lichenizowanych stano-
wią grzyby z gromady Basidiomycota [wg 
Tehlera i Wedina (2008) grupę tą stanowi 
zaledwie około 20 gatunków]. Część tych 
podstawczaków pełni rolę klasycznego, ze-
wnętrznego mikobionta w symbiozach dwu-
biontowych, wytwarzając przy tym (jakby 
„z innej bajki”) kapeluszowe lub konsolowe 
owocniki, do złudzenia przypominające te, 

jakie znamy u właściwych grzybów kape-
luszowych [np. Lichenomphalia hudsonia-
na (H.S. Jenn.) Redhead, Lutzoni, Moncalvo 
& Vilgalys (Agaricales, Tricholomataceae)]. 
Inne, jak np. Lichenomphalia umbellifera 
(L.) Redhead, Lutzoni, Moncalvo & Vilgalys 
i Multiclavula corynoides (Peck) R.H. Peter-
sen (Agaricales, Clavariaceae) tworzą z tym 
samym glonowym fotobiontem Coccomyxa 
zupełnie odmienną plechę, przypominającą 
mikroskopijne kuleczki lub śluzowate pakie-
ciki, w których trudno dopatrzyć się charak-
terystycznego dla klasycznych porostów war-

Ryc. 8–13: 8. Hypogymnia physodes — pokrój; 9. H. physodes — obraz plechy heteromerycznej 
z fotobiontem Trebouxia sp.; 10. Solorina crocea — przykład symbiozy z dwoma fotobiontami 
(czerwona obwódka — zielenica Coccomyxa sp., niebieska — cyjanobakteria Nostoc sp.); 11. Pel-
tigera leucophlebia — fragment plechy z zewnętrznymi cefalodiami zawierającymi cyjanobionta 
Nostoc sp.; 12. P. leucophlebia — przekrój przez plechę i cefalodium; 13. Vezdaea aestivalis — po-
krój (Fot. 8–13. P. Czarnota).
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stwowania. Zupełnie innym przykładem, w 
którym rolę fotobionta pełni włóknista sini-
ca z rodzaju Scytonema, są szeroko rozprze-
strzenione w tropikalnych i subtroplikalnych 
obszarach świata, nadrzewne lub epibryofi-
tyczne, lichenizujące podstawczaki Dicty-
onema spp., z jedynym europejskim przed-
stawicielem — D. interruptum (Carmich. 
ex Hook.) Parmasto (Purvis i Coppins 1992, 
Etayo i współaut. 1995). W przeciwieństwie 
do poprzednich, fotobiont jest tutaj integral-
ną częścią łuskowatego lub nawet drobno-
listkowatego owocnika (hymenoforu), który 
częściej pojawia się nawet przy absencji ple-
chy. Do okazjonalnych związków z glonami 
dochodzi prawdopodobnie także u nielicz-
nych saprotroficznych Basidiomycota, zwa-
nych powszechnie hubami, jak np. Stereum 
subtomentosum Pouz. o charakterystycznym 
dla hub wachlarzowatym hymenoforze, czy 
Peniophora viridis (Preuss) Bres. oraz Resi-
nicium bicolor (Alb. & Schwein.) Parmasto 
o skórzastopodobnych, rozlanych i przylega-
jących do drewna owocnikach (Nowak i To-
bolewski 1975).

Zwykle naturalne związki porostowe 
między biontami są wyłączne. Zdarzają się 
jednak niekiedy (choć najprawdopodob-
niej tylko dlatego, że nie potrafimy jeszcze 
precyzyjnie zidentyfikować przynależności 

gatunkowej fotobionta) przypadki, kiedy je-
den i ten sam mikobiont tworzy identycz-
ny porost z różnymi fotosyntetyzującymi 
partnerami. Sztuki tej potrafi dokonać np. 
pospolity w całej Europie złotorost ścien-
ny Xanthoria perietina (L.) Th. Fr., który 
w oddzielnych symbiotycznych związkach 
z kilkoma nawet gatunkami glonów z ro-
dzaju Trebouxia wykształca identyczną, 
żółtopomarańczową plechę, jednoznacznie 
identyfikowaną jako przynależną do tego 
samego gatunku (Hawksworth 1988a). 
Podobną strategię życiową reprezentuje 
pospolity, choćby w naszych miastach, na-
skalny gatunek Protoparmeliopsis muralis 
(Schreb.) M. Choisy (Guzow-Krzemińska 
i Stocker-Wörgötter 2007). Jest wielce 
prawdopodobne, że stwierdzane w takich 
plechach różne gatunki fotobiontów są tak-
że pozostałością po wczesnych etapach for-
mowania porostu (faza plechy pierwotnej 
pre-thalli), w których kiełkujący zarodnik 
grzyba wykorzystuje różne, nie koniecznie 
kompatybilne, autotroficzne bionty, nawet 
jeśli pochodzą z innego, sąsiadującego po-
rostu, czy też żyją wolno w jego otoczeniu 
(np. Ott 1987, Honegger 1993). W czasie 
formowania ostatecznej plechy może dojść 
zatem do sytuacji, kiedy mamy do czynie-
nia z porostem wielobiontowym.

JEDEN MIKOBIONT + DWA FOTOBIONTY

Już w 1976 r. znanych było na świecie co 
najmniej 500 „gatunków” porostów (Hawk-
sworth 1988a), które reprezentują 3-bionto-
we interakcje, z mikobiontem w roli dominu-
jącego exhabitanta. W porostach powstałych 
w drodze takich symbioz najczęściej rolę 
fotobiontów spełniają jednocześnie glony 
(przynależne do eukariotycznych roślin Plan-
tae) i sinice (prokariotyczne Cyanobacteria), 
a więc autotrofy powstałe na odległych eta-
pach ewolucji świata żywego (Simpson i Ro-
ger 2004, Walsh i Doolittle 2005).

Glon i sinica mogą żyć obok siebie we 
wnętrzu plechy, tworząc oddzielne warstwy 
„zielone”, jak w symbiozie z Solorina crocea 
(L.) Ach. (Ryc. 10), lub cyjanobiont może 
występować w formie wewnętrznych pakie-
tów zwanych cefalodiami, jak to ma niekie-
dy miejsce w plechach granicznika płucnika 
Lobaria pulmonaria (Purvis 1992). Oba fo-
tobionty, otoczone strzępkami, utrzymywane 
są we wzajemnej izolacji przez mikobionta, 

który zdaje się nad nimi panować i kontrolo-
wać wymianę substancji odżywczych.

Na świecie żyje wiele porostów, w któ-
rych sinicowy fotobiont skoncentrowany jest 
w zewnętrznych, okorowanych cefalodiach, 
podczas gdy w roli podstawowego fotobion-
ta, formującego zasadniczą plechę, występuje 
zielenica. Spektakularnym przykładem tego 
typu interakcji 3-biontowej są porosty two-
rzone przez rozproszone po całym świecie 
grzyby z rodzaju Placopsis Nyl. [np. żyjący 
w polskich górach P. gelida (L.) Linds.], w 
których ceglastobrązowe cefalodia odróżnia-
ją się istotnie od szarej, plakodiowej plechy 
podstawowej. Podobne, lecz mniej wyraziste, 
zewnętrzne cefalodia z sinicami występują 
na wielkoplechowych porostach, formowa-
nych przez kilka gatunków grzybów z rodza-
ju Peltigera Willd. [np. rzadko u nas spotyka-
nej P. leucophlebia (Nyl.) Gyeln. (Ryc. 11), 
czy spokrewnionej z nią, pospolitej w obsza-
rach borealnych północnej Europy, P. aphto-
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sa (L.) Willd.]. Podobnie jak w poprzednim 
przypadku, oba fotobionty utrzymywane są 
przez grzyba w izolacji (Ryc. 12) i oba prze-
znaczone do innych, żywieniowych celów. 
Ciekawostką jest właśnie taka rola miko-
bionta, w której zdaje się być menadżerem 
„zarządzającym fabryką zwaną 3-biontowym 
porostem”. Grzyb w tym przypadku wpływa 
istotnie na funkcję cyjanobionta, enzymatycz-
nie stymulując powstawanie heterocystów, 
czyli komórek zdolnych do asymilacji wol-
nego azotu. Jednocześnie ogranicza pozosta-
łym komórkom zdolność wiązania węgla w 
procesie fotosyntezy. U wolno żyjących sinic 
oraz w tych 2-biontowych porostach, gdzie 
sinica jest jedynym fotobiontem, heterocy-
sty są rozmieszczone regularnie i reprezen-
tują ok. 5–10% wszystkich komórek w po-
pulacji. U cyjanobiontów występujących w 
3-biontowych porostach zmienia się sposób 
rozmieszczenia heterocyst, a ich frekwencja 
wzrasta do 15–35%. W 2-biontowych cyjano-
porostach 70–80% związanego CO2 jest prze-
kazywane przez sinicę w postaci glukozy na 
potrzeby mikobionta. Cyjanobionty w 3-bion-
towych plechach przekazują zaledwie do 5% 
„produkcji cukru” lub nie czynią tego wcale 
(Rai i Bergman 2002). Funkcją wiązania wę-
gla i produkcją asymilatów mikobiont obar-
cza drugiego fotobionta — glon.

Godnymi uwagi są grzyby lichenizowane, 
które moglibyśmy określić mianem „inteli-
gentne” (ang. phycosymbiodeme, morpho-
type pair) (zobacz Renner 1982, Honegger 
1993)]. Reprezentują je takie gatunki (np. 
z rodzajów Nephroma, Lobaria, Peltigera, 
Pseudocyphellaria i Sticta), które, w zależ-
ności od układu warunków siedliskowych 
i dostępności kompatybilnego fotobionta, 
tworzą różne plechy, tzw. fototypy. Trudno 
bowiem inaczej dobrać nazwę dla tego typu 
fizjologicznych adaptacji (Galloway 2001), 
w której np. mikobiont o nazwie Peltigera 
britannica (Gyeln.) Holt.-Hartw. & Tønsberg, 
w środowisku wilgotnym preferuje związek 
z wolno żyjącą sinicą z rodzaju Nostoc, two-
rząc w konsekwencji „liściowate”, sinoszare 
cyjanomorfy. Najczęściej jednak, zwłaszcza 
na mniej wilgotnym siedlisku, dochodzi z 
czasem do wymiany zasadniczego fotobion-
ta na glon z rodzaju Coccomyxa, z którym 
ten sam grzyb formuje odmienne, żywozie-
lone chloromorfy, pozostawiając jednak-
że sinicę na swoich usługach. Rolą cyjano-
bionta staje się wówczas jedynie wiązanie 
wolnego azotu, a jego kontakt z mikobion-
tem zostaje ograniczony do niewielkich, ze-

wnętrznych cefalodiów, podobnych do tych, 
jakie występują u wspomnianej już Pelti-
gera leucophlebia. Wielokrotnie dochodzi 
przy okazji takiej wymiany fotobiontów do 
powstania swoistych himer (ang. himeroid 
association), łączących oba morfologicznie 
odmienne fototypy, z których każdy może 
przemiennie dominować w zależności od 
zmieniających się warunków wilgotnościo-
wych i nasłonecznienia (Tønsberg i Holtan-
Hartwig 1983).

Podobne morfotypy można obserwować 
w przypadku 2-fotobiontowych związków 
z mikobiontem Psorula rufonigra (Tuck.) 
Gotth. Schneid., ale szczególną odmiennością 
morfologii chloro- i cyjanomorf odznacza się 
kilka australazjatyckich gatunków lichenizo-
wanych grzybów z rodzaju Sticta [np. S. pe-
dunculata Kremp., S. sayeri Müll. Arg., S. sti-
pitata C. Knight w Australii oraz S. latifrons 
A. Rich. i S. filix (Sw.) Nyl. w Nowej Zelan-
dii]. Każdy z tych mikobiontów, na wilgot-
nych, silnie ocienionych stanowiskach (np. 
wśród epifitycznych mszaków w lasach desz-
czowych lub skałach spryskiwanych wodą w 
pobliżu wodospadów) ma, oprócz zwykłych 
plech z zielenicami, także zdolność tworzenia 
dendroidalnych, miejscami kutnerowatych 
cyjanomorf, które wielokrotnie stwierdzano 
także jako symbiozy wolno żyjące (Galloway 
2001). Są one na tyle różne od typowego po-
rostu z komponentem glonowym, że nadana 
jeszcze w 1885 r. dla takich krzaczkowatych, 
sinicowych stadiów nazwa Dendriscocau-
lon Nyl., choć ze względów taksonomicz-
nych nieformalnie, funkcjonuje do dziś [np. 
D.  dendriothamnodes Dughi ex D.J. Gallo-
way dla cyjanomorfy Sticta stipitata (Gallo-
way 2001)]. Badania molekularne dowodzą 
jednak, że taką parę morfotypów może two-
rzyć jeden i ten sam mikobiont (np. Armaleo 
i Clerc 1990), stąd obecnie traktuje się takie 
cyjanomorfy jako duże cefalodia zewnętrzne 
(patrz Honegger 1993).

Wybór fotobionta ma jednak często pew-
ne konsekwencje fizjologiczne dla lichenizu-
jącego grzyba, wymuszając na nim produkcję 
nieco odmiennych wtórnych metabolitów, 
właściwych dla każdej z tych interakcji (Ren-
ner 1982). Dla pary fototypów tworzonych 
dla przykładu przez Nephroma arcticum (L.) 
Torss., substancje porostowe są niemal iden-
tyczne, za wyjątkiem tego, że kwas usninowy 
produkowany jest tylko w chloromorfach, a 
tridepsyd (ang. methyl gyrophorate) pojawia 
się tylko w obecności cyjanomorf (Tønsberg 
i Holtan-Hartwig 1983). U Lobaria amplissi-
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ma (Scop.) Forss. z kolei, wtórne metabolity 
stwierdzone zostały tylko w plechach z glo-
nowym fotobiontem. Taka reakcja metabo-
liczna nie jest jednak regułą, o czym świad-
czy ten sam skład substancji u obu form 
rostowych Peltigera britannica (Tønsberg i 
Holtan-Hartwig 1983).

Specyficznym przykładem symbioz trój-
biontowych są również porosty nalistne (ang. 
follicolous fungi), obecne szczególnie obficie 
w tropikalnych lasach deszczowych oraz po-
rosty naglonowe (ang. algicolous fungi). Nie 
ma wątpliwości, że w tego typu związkach 
żywieniowych, poza tradycyjnymi, 2-bionto-
wymi symbiozami porostowymi, chodzi o 
dostęp mikobionta do metabolicznych pro-
duktów swojego siedliskowego gospodarza, 
nawet bez konieczności aktywnej penetracji 
jego fotosyntetyzujących komórek.

W gronie reprezentantów porostów na-
glonowych często wymienia się Collemop-
sidium pelvetiae (G.K. Sutherl.) Kohlm., D. 
Hawksw. & Volkm.-Kohlm., epifityczny, sini-
cowy porost obligatoryjnie związany z wiel-
koplechową brunatnicą Pelvetia canaliculata 
(L.) Dcne. & Thur. (Phaeophyta). Mutuali-
styczna symbioza obu biontów porostowych 
wsparta jest przy tym symbiozą komensalicz-
ną ze swoim glonowym gospodarzem (Hawk-
sworth 1988a, 2000). 

Duża liczba porostów nalistnych, nale-
żących np. do rodziny Gomphillaceae i Ec-
tolechiaceae, rozwijających plechę między 
kutikulą a epidermą liścia, może wykorzy-
stywać jego produkty fotosyntezy i niewąt-
pliwie korzystać z zasobów wody swojego 
gospodarza. Ułatwia to przetrwanie w okre-
sach mniejszej wilgotności i pozwala zasie-
dlać tereny w suchszym klimacie (Pinokiyo i 
współaut. 2006). Relacje między dwubionto-
wym porostem a rośliną, mimo że nie wpły-
wają destrukcyjnie na liście spełniające funk-
cje siedliska, zaliczane są do pasożytniczych 
(Hawksworth 1988a). Klasyfikacja taka może 
budzić kontrowersje, gdyż w toku koewolu-
cji liście roślin spełniające funkcje forofitów 
przystosowały się do swoich porostowych 
„pasożytów”, rekompensując sobie straty 
wzmożoną produkcją chlorofilu i przemiesz-
czając asymilaty w dolną partię liścia. Wielo-
krotnie zdarzają się przypadki niemal całko-
witego pokrycia powierzchni liścia przez po-
rosty, przez które ilość dostępnego światła, 
wykorzystywanego w procesie fotosyntezy, 
spada tu nawet o 70% (Anthony i współaut. 
2002). Jednak, jak wykazały badania tych sa-
mych autorów, generalna opinia, że nalistne 

porosty i inne epifyle, ograniczając dostęp 
użytecznego światła, redukują poziom foto-
syntezy w liściach, nie koniecznie musi być 
uzasadniona.

Szczególnym przypadkiem porostów na-
listnych są epibryofity, obecne także w kra-
jowej biocie. Ściślejsze interakcje żywienio-
we zachodzą wyraźniej między mszakami i 
takimi dwubiontowymi porostami, w któ-
rych mikobiont przerasta skórkę gospodarza, 
wprowadzając porostowego fotobionta do 
jego wnętrza. Przedstawicieli obligatoryjnych 
epibryofitów znajdziemy w przynajmniej 19 
rodzajach grzybów tworzących porosty (Po-
elt 1985). Duża cześć z nich związana jest 
z poszczególnymi gatunkami mszaków na 
zasadach wyłączności. Hawksworth (1988a) 
uważa, że relacje takie należy traktować jako 
pasożytnicze, w wielu wypadkach doprowa-
dzające w konsekwencji do śmierci gospo-
darza. Występujący w niemal całej Europie 
gatunek lichenizowanego grzyba Vezdaea 
aestivalis (Ohl.) Tscherm.-Woess & Poelt 
(Ryc. 13) „wprowadza” swojego porosto-
wego fotobionta Leptosira obovata Vischer 
pod skórkę mszaka i funkcjonuje w takiej 
trójbiontowej symbiozie zanim ten ostatni z 
czasem obumrze. Obserwacje autora pozwa-
lają wnioskować także, że z tym gatunkiem 
grzyba w roli mikobionta dochodzi niekiedy 
do fakultatywnych 4-biontowych interakcji, 
poprzez dodatkowe włączenie do żywienio-
wego układu wolno żyjących sinic, często ko-
lonizujących wilgotne, omszone stanowiska. 
Jednocześnie wyjątkowa selektywność w po-
szukiwaniu przez tego i inne epibryofityczne 
gatunki z rodzaju Vezdaea, żywych mchów 
jako jedynego siedliska, zostaje podważona 
w świetle doniesień o ich odnajdywaniu na 
plechach innych porostów (Hawksworth i 
Miądlikowska 1997, Kocourková 2000). Nie 
można jednak wykluczyć, że i w takich wy-
padkach dochodzi ostatecznie do symbioz 
wielobiontowych.

Innym przykładem obligatoryjnych aso-
cjacji epibryofitycznych są grzyby zasiedla-
jące wątrobowce. Wśród niewielu znanych 
dotychczas przypadków mutualistycznych 
symbioz tego typu wymieniane są kapeluszo-
we podstawczaki z rzędu Hymenochaetales 
(Agaricomycetes) Loreleia marchantiae (Sin-
ger & Clémençon) Redhead, Moncalvo, Vil-
galys & Lutzoni i Blasiphalia pseudogrisella 
(A.H. Smith) Redhead rosnące odpowiednio 
na Marchantia polymorpha L. i Blasia pusil-
la L. (Lutzoni i Pagel 1997) oraz Coenogo-
nium luteum (Ascomycota), formujący swo-
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ją plechę we wnętrzu nadrzewnej Frullania 
dilatata (Honegger 1993). Döbbeler i Poelt 
(1981) odkryli z kolei w Brazylii innego wor-
kowca, Arthopyrenia endobrya Döbbeler & 
Poelt, który, wraz z nitkowatymi koloniami 

swojego symbiotycznego glonowego foto-
bionta (Trentepohlia), rozwija się także en-
dofitycznie we wnętrzu komórek wątrobow-
ców z rodziny Lejeuneaceae.

Ryc. 14–17: 14. Stigmidium fuscatae — naporostowy, komensaliczny grzyb na Acarospora fuscata 
— pokrój; 15. S. fuscatae — przekrój przez peritecjum i plechę gospodarza; 16. Nesolechia oxy-
spora — naporostowy, pasożytniczy grzyb na Hypogymnia tubulosa formujący galasy; 17. Tremel-
la coppinsii — naporostowy przedstawiciel Basidiomycota na Platismatia glauca (Fot. 14–17. P. 
Czarnota).

Dwa mikobionty + jeden fotobiont

Związki 3-biontowe związane są także z 
zasiedlaniem porostów przez grzyby napo-
rostowe (ang. lichenicolous fungi). Znanych 
jest współcześnie ok. 1500 gatunków grzy-
bów wykorzystujących plechy porostów jako 
substrat i jednocześnie źródło węgla niezbęd-
nego do budowania swojego ciała (Lawrey i 
Diederich 2003). Biorąc jednak pod uwagę 
fakt, że wiedza na temat różnorodności tak-
sonomicznej grzybów związanych z plechami 
porostów jest przede wszystkim ograniczona 
do kontynentu europejskiego, a na innych 
kontynentach dalece niewystarczająca, może-
my się spodziewać, że liczba ta może sięgnąć 
wkrótce 2500 gatunków, a nawet jej wielo-
krotności (Lawrey i Diederich 2003).

Silne związki z lichenizującymi grzyba-
mi formującymi porosty wykazywać muszą 
przede wszystkim te grupy grzybów, które w 
toku swoich własnych ewolucyjnych przysto-
sowań wyspecjalizowały się w opanowywa-
niu naporostowego siedliska. Przede wszyst-
kim ewolucja ta musiała dotyczyć strategii 
korzystania ze związków organicznych pro-
dukowanych przez plechowego fotobinta w 
„tolerancyjnym” lub „wrogo nastawionym” 
towarzystwie bądź co bądź konkurencyjnego 
mikobionta porostowego. Jeśli miarą sukcesu 
ewolucyjnego byłaby liczba gatunków specja-
lizujących się w zasiedlaniu plech porostów, 
to z pewnością rodzaje Nesolechia, Carbo-
nea, Rimularia, Dactylospora i Miriquidica 
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(Hafellner 2006) byłyby dobrym przykładem 
osiągnięcia takiego szczytu. Wiele gatunków 
spośród tych lecideowych rodzajów workow-
ców jest bowiem wyłącznymi grzybami na-
porostowymi, a inne formują swoje własne, 
naporostowe plechy.

Duża część 3-biontowych interakcji życio-
wych z udziałem dwóch grzybów ma charak-
ter patogeniczny, prowadzący w krótkim cza-
sie do całkowitej zagłady porostu-gospodarza. 
Dobrym przykładem takiej strategii życiowej, 
zwłaszcza na obszarach zdegradowanych 
skutkami silnych zanieczyszczeń powietrza, 
jest polifagiczny, „pajęczynowaty” podstaw-
czak Athelia arachnoidea (Berk.) Jülich. 
Grzyba tego często spotykamy pasożytujące-
go na wolno żyjących glonach epifitycznych 
oraz wielu toksytolerancyjnych, nadrzewnych 
porostach, w których mikobiontami są przed-
stawiciele różnych rodzajów lichenizujących 
grzybów, np. Lecanora conizaeoides Nyl. ex 
Cromb., Scoliciosporum chlorococcum (Gra-
ewe ex Stenh.) Vězda czy Micarea micrococ-
ca s.lat. (Kocourková 2000).

Wiele przykładów komensalicznych sym-
bioz porostów i grzybów naporostowych po-
dali m.in. Hawksworth (1988a) oraz Lawrey 
i Diederich (2003), wskazując jednocześnie, 
że takie i typowo pasożytnicze relacje poja-
wiały się w ewolucyjnym rozwoju grzybów 
wielokrotnie, skoro dotyczą wielu taksonów, 
zarówno odległych filogenetycznie, jak też 
blisko ze sobą spokrewnionych. W niektó-
rych przypadkach koewolucja współżyjących 
trzech biontów być może przebiegała na tyle 
skutecznie, że np. reprezentujący klasę Eu-
rotiomycetes, naporostowy Chaenothecopsis 
epithallina Tibell, upodobnił się morfolo-
gicznie do swojego żywiciela Chaenotheca 
trichialis (Ach.) Th. Fr. z odległej klasy Le-
canoromycetes. Oba gatunki wytwarzają po-
dobnego typu trzonkowate apothecia, przy 
czym obecność tego pierwszego nie powo-
duje żadnych chorobowych zmian w ple-
sze porostowego gospodarza. Koewolucyjny 
związek między tymi naporostowymi grzyba-
mi a wytwarzającymi trzonkowate owocniki 
rodzajami Calicium i Chaenotheca pozostaje 
niewyjaśniony, ale w niektórych wypadkach 
musi być istotnie silny, skoro oprócz wolno 
żyjących gatunków Chaenothecopsis, są i ta-
kie, związane troficznie wyłącznie z porosta-
mi tworzonymi przez te mikobionty (np. Ko-
courková 2000).

Innym przykładem niech będzie komen-
saliczny związek peritecjowego workowca 
Stigmidium fuscatae (Arnold) R. Sant. z kla-

sy Dothideomycetes, notowanego niemal 
wyłącznie na naskalnych plechach Acarospo-
ra fuscata (Nyl.) Arnold z Lecanoromycetes 
[wg Diedericha (2003) ponadto na brunat-
nych plechach innych Acarospora]. Pomimo, 
że koegzystujący grzyb opanowuje znaczną 
część porostowej plechy, a ilość wytwarza-
nych owocników niemal w całości może ją 
pokrywać, mutualistyczna symbioza gospo-
darza nie wykazuje oznak nekrotycznych 
(Ryc.  14, 15).

Większość grzybów, także tych komen-
salicznych, rozwija się w (lub na) plechach 
porostów, a przynajmniej tam wykształcają 
widoczne dla oka owocniki. Są jednak i takie 
przypadki, jak choćby Arthonia galactina-
ria Leight. (Arthoniomycetes) czy Vouxiella 
lichenicola (Linds.) Pert. & Syd. (coelomy-
cetes), które rozwijają się tylko, albo przede 
wszystkim na (w) apotecjach porostowego 
mikobionta; odpowiednio są nimi naskal-
na (np. L. dispersa s.lat. i L. albescens) i na-
drzewna (np. L. chlarotera, L. pulicaris, L. 
allophana) reprezentacja odległego filogene-
tycznie rodzaju Lecanora (Lecanoromycetes) 
(np. Kocourková 2000, Kukwa i Czarnota 
2006).

Nieco odmienną sytuację reprezentuje Ne-
solechia oxyspora (Tul.) A. Massal., grzyb pa-
sożytujący na plechach porostów, w których 
mikobiontami są przedstawiciele tej samej 
rodziny Parmeliaceae (np. Diederich 2003). 
Podobnie jak w przypadku około 80 innych 
gatunków naporostowych grzybów (najczę-
ściej jednak nie związanych filogenetycznie 
z gospodarzem), rezultatem jego troficznych 
relacji jest formowanie galasów (Grube i de 
los Ríos 2001), które na wzór tych, znanych 
w świecie roślin, mogłyby być przejawem 
reakcji obronnej porostowego mikobionta 
(Ryc. 16). Tworzenie takiego zniekształcenia 
wydaje się jednak kontrolować pasożytniczy 
grzyb, ograniczając rozwój jednych i stymu-
lując wzrost innych struktur, czego najczęst-
szym przejawem jest przemieszanie komó-
rek porostu i pasożyta (Lawrey i Diederich 
2003). Być może tego typu działanie jest wy-
pracowanym w toku ewolucji sposobem opa-
nowania niszy zapewniającej nie tylko źródło 
pokarmu, ale też miejsce życia i rozwoju. 
Kontrola morfogenezy galasów może mieć z 
pewnością podłoże metaboliczne, a niektórzy 
byli nawet skłonni sądzić, że przynajmniej 
część grzybów naporostowych formujących 
galasy sprawuje kontrolę chemiczną nad tym 
procesem na odległość (Lawrey i Diederich 
2003 i literaturą tam cytowaną).
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Hawksworth (1982) zauważył jednak, że 
najpowszechniejszymi grzybami naporosto-
wymi są te, które wykazują ścisłą specjaliza-
cję w doborze gospodarza, ograniczając wy-
bór partnera do jednego czy najwyżej kilku 
i rzadko doprowadzając do zniszczenia całej 
jego plechy. Ten stan rzeczy przypisuje roz-
ciągniętej w czasie koewolucji związanych ze 
sobą komponentów. Lutzoni i Pagel (1997) 
(co prawda w odniesieniu do klasycznych 
porostów) idą o krok dalej sugerując, że 
przejście grzybów na mutualizm w związkach 
porostowych przyspieszyło specjację symbio-
tycznych organizmów. Lawrey i Diederich 
(2003) pod wpływem tych sugestii stawia-
ją podobną tezę, zastanawiając się, czy tego 
typu związki życiowe nie odegrały podobnej 
roli w ewolucji grzybów naporostowych. Jest 
rzeczą powszechnie znaną, że pasożytnicze 
organizmy są o wiele bardziej wyspecjalizo-
wane niż te wolno żyjące (np. Toft 1991) 
i że jakiekolwiek wydarzenia prowadzące 
do specjacji gospodarza wymuszają procesy 
przystosowawcze zakończone ostatecznie tak-
że specjacją pasożyta. Z pewnością zjawisko 
to zauważalne jest wśród grzybów naporo-
stowych, u których wg szacunków Lawreya 
i Diedericha (2003) nawet 95% gatunków 
przywiązanych jest do monofiletycznych grup 
porostów (pojedynczego gatunku, rodzaju 
czy o wiele rzadziej kilku spokrewnionych ze 
sobą rodzajów). Wobec postępu w badaniach 
taksonomicznych tzw. grup krytycznych grzy-
bów naporostowych i zawężeniu koncepcji 
gatunku w oparciu o skompilowane cechy 
morfologiczne, chemiczne i molekularne, 
wiele z grzybów dotychczas uważanych za 
polifagiczne okazało się zbiorem gatunków 
wyspecjalizowanych w doborze gospodarza. 
Dla przykładu Endococcus rugulosus (Borrer 
ex Leight.) Nyl. wymieniany (jako E. perpu-
sillus Nyl.) przez Triebel (1989) jako grzyb 
naporostowy na reprezentantach Lecanorales 
z rodzajów Lecidella, Miriquidica, Porpidia, 
Protoblastenia, Rhizocarpon oraz przedsta-
wicielach odległego filogenetycznie rodzaju 
Schaereria (Ostropomycetidae, Agyriales), 
okazał się być zbiorczym taksonem wysoce 
selektywnych gatunków, związanych co naj-
wyżej z poszczególnymi rodzajami porostów 
(Sérusiaux i współaut. 1999, Kocourková 
2000). Podobny problem dotyczy być może 
wielu innych kosmopolitycznych taksonów, 
na przykład anamorficznych workowców z 
rodzaju Lichenoconium i Lichenodiplis, a tak-
że kilku rodzajów z rzędu Verrucariales: Me-
rismatium, Muellerella, Phaeospora i Stigmi-

dium (Kocourková 2000, Diederich 2003, 
Lawrey i Diederich 2003).

Co prawda znajomość naporostowych Ba-
sidiomycota nie przekracza na dzień dzisiej-
szy 100 gatunków [63 wg Lawreya i Diede-
richa (2003)], to jednak ich wybiórczość w 
doborze gospodarza wydaje się jeszcze bar-
dziej ograniczona niż u Ascomycota, tak jak 
ma to miejsce u przedstawicieli najliczniej-
szego w grzyby naporostowe rodzaju Tremel-
la (Diederich 1996, 2003; co najmniej 46 ga-
tunków). Te koegzystujące mikobionty two-
rzą często na plechach gospodarzy charakte-
rystyczne, półkuliste bazydiokarpy. Z czasem 
wokół nich pojawiają się nekrotyczne plamy 
rozszerzające swój zasięg, co świadczy za-
pewne o zmianie życiowej strategii pasożyta 
i jego agresywniejszej wirulencji. Przykładem 
niech będzie Tremella coppinsii Diederich & 
G. Marson rosnąca wyłącznie na listkowatych 
plechach Platismatia glauca (L.) W.L. Culb. 
& C.F. Culb. (Ryc. 17).

Wydaje się, że niektóre grupy porostów 
są szczególnie często preferowane do roli 
gospodarzy takich 3-biontowych związków. 
Podczas gdy u lichenizowanych Arthopyre-
niaceae i Thelotremataceae znaleźć można 
zaledwie kilka gatunków żywiących obligato-
ryjne naporostowe grzyby, na przedstawicie-
lach Peltigeraceae z sinicami w roli fotobion-
ta pasożytują dziesiątki tego typu grzybów 
(Hawksworth 1982). Szczególnie wiele ga-
tunków stwierdzono na porostach z rodzaju 
Pseudocyphellaria, Menegazzia czy Thamno-
lia, których ograniczone rozprzestrzenienie 
na kuli ziemskiej zdaje się zaprzeczać teorii 
dryftu symbiotycznego, być może słusznej w 
odniesieniu do grzybów pasożytujących na 
roślinach naczyniowych (Chlebicki i Olejni-
czak 2007). W myśl tej teorii, wraz z kurczą-
cym się zasięgiem gospodarza maleje liczba 
związanych z nim symbiontów. Tymczasem 
pierwsze dwa z wymienionych rodzajów, 
wyłączając kilka gatunków szeroko rozprze-
strzenionych po świecie, zasiedla bardzo 
ograniczony obszar Australazji i Ameryki Po-
łudniowej, a wiele jest endemitami (np. licz-
ne gatunki Menegazzia na Papua Nowa Gwi-
nea). Rodzaj Thamnolia natomiast ma zasięg 
występowania ograniczony przede wszystkim 
do rejonów wysokogórskich i arktycznych 
(James i Galloway 1992, Galloway i współ-
aut. 2001, Lawrey i Diederich 2003).

Poznanie sposobu kolonizowania plechy 
porostu przez dodatkowego grzyba jest w 
wielu aspektach jeszcze niewyjaśnione. Wiele 
wskazuje na to, że największą rolę w inicjacji 
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i regulacji tego procesu odgrywają wtórne 
metabolity porostowe i zdolności naporosto-
wego bionta do adaptacji w tych warunkach. 
Choć wnioski wyciągnięte na podstawie ba-
dań terenowych i laboratoryjnych nie zawsze 
są jednoznaczne i porównywalne (patrz np. 
Lawrey 1986, Stark i współaut. 2007), to 
generalnie właściwości allelopatyczne, anty-
biotyczne i grzybobójcze, przynajmniej nie-
których, tzw. „kwasów porostowych”, prze-
jawiające się m.in. w inhibicji kiełkowania 
zarodników czy rozwoju plechy pasożyta, nie 
budzą wątpliwości (np. Vartia 1973, Whiton 
i Lawrey 1982, Yamamoto i współaut. 1993, 
Halama i van Haluwin 2004, Tay i współaut. 
2004). Z pewnością również zaistnienie ta-
kiej 3-biontowej asocjacji odbywać się może 
na trzy generalne sposoby: 

1) grzyb naporostowy ma zdolność neu-
tralizowania wtórnych metabolitów (przy-
najmniej niektórych) wytwarzanych przez 
porost, 

2) kolonizowane są porosty tylko takie, 
które nie są antagonistami w stosunku do 
grzyba naporostowego, 

3) wyspecjalizowane grzyby naporostowe 
pojawiają się na plechach gospodarzy dopie-
ro po usunięciu metabolicznej bariery unie-
możliwiającej jego rozwój. 

Wydaje się rzeczą oczywistą, że pierw-
szy sposób kolonizacji symbiotycznej plechy 
wynika z większej, niż w przypadku innych 
grzybów, tolerancji w stosunku do „obron-
nych” właściwości metabolitów wtórnych, 
nabytej w procesie koewolucji lub zdolno-
ści naporostowego grzyba do enzymatycznej 
degradacji substancji porostowych (Lawrey i 
współaut. 1999). Wszędobylskie grzyby sapro-
troficzne z rodzaju Aspergillus, Penicillium i 
Trichoderma, znajdowane wielokrotnie w 
towarzystwie porostów, rzadko rozwijają się 
na plechach produkujących grzybobójcze 
metabolity (Lawrey i Diederich 2003 i lite-
ratura tam cytowana). Jak pokazały badania 
laboratoryjne, produkcja substancji wtórnych 
i ich koncentracja w plechach może podle-
gać pewnym fluktuacjom uwarunkowanym 
czynnikami edaficznymi i ekologicznymi (np. 
Behera i Makhija 2001, Stocker-Wörgötter 
2001, Hager i współaut. 2008). Ekspansja 
wielu mniej wyspecjalizowanych grzybów na-
porostowych może więc przebiegać ze szcze-
gólnym nasileniem właśnie w takich „bez-
bronnych” okresach. Najbardziej zadziwiający 
jest jednak sposób opanowywania plechowe-
go siedliska przez wykorzystanie działalności 
innych patogenicznych grzybów. Odkryto, że 

naporostowy Nectriopsis parmeliae (Berk. & 
M.A. Curtis) M.S. Cole & D. Hawksw. pojawia 
się na plechach Punctelia subflava (Taylor) 
Elix & J. Johnst. tylko w towarzystwie ja-
kiegoś gatunku z rodzaju Fusarium Link ex 
Gray (Lawrey 2000), a Marchandiomyces co-
rallinus (Roberge) Diederich & D. Hawksw. 
rośnie na plechach Lasallia spp. także tylko 
wtedy, gdy Fusarium sp. jest tam obecny 
(Lawrey i współaut. 1999). W obu przypad-
kach „przodujący” pasożyt rozkłada kwas le-
kanorowy, a być może także inne inhibujące 
substancje produkowane przez plechy po-
rostów, stwarzając w ten sposób niszę moż-
liwą do zasiedlenia przez swoich współple-
mieńców. W takich sytuacjach, przynajmniej 
przejściowo, mamy do czynienia z symbioza-
mi 4-biontowymi, w których trzy niezależne 
mikobionty (pośrednio lub bezpośrednio) 
korzystają z asymilatów porostowego foto-
bionta. Być może także inny naporostowy 
grzyb związany z rodzajem Parmelia — Abro-
thallus parmeliarum (Sommerf.) Arnold, 
rosnący często na galasach powodowanych 
przez Nesolechia oxyspora (Diederich 2003), 
jest przykładem strategii życiowej prowadzą-
cej do 4-biontowej interakcji.

Dość spektakularnym, choć być może 
wcale nie wyjątkowym zjawiskiem jest two-
rzenie przejściowych, 3-biontowych aso-
cjacji z udziałem dwóch mikobiontów w 
inicjalnej fazie tworzenia plech porostów. 
Zaobserwowano, że niektóre gatunki liche-
nizujących grzybów budują właściwy sobie 
mutualistyczny związek z fotobiontem tyl-
ko w obecności innych porostów, co dało 
podstawy by sądzić, że na wstępnym etapie 
formowania swojej własnej, 2-biontowej ple-
chy dochodzi do „kradzieży” symbiotyczne-
go fotobionta i sukcesywnej eliminacji grzy-
bowego konkurenta (Hawksworth 1988a). 
Spośród kilku przykładów podanych przez 
Hawkswortha (1988a, 1992) wymienić na-
leżałoby występujący w Polsce, górski ga-
tunek Arthrorhaphis citrinella (Ach.) Poelt 
[na Baeomyces rufus (Huds.) Rebent.] oraz 
znany głównie z zachodniej i południowej 
części Europy, naskalny, kserofilny Diplo-
schistes caesioplumbeus (Nyl.) Vanio [na 
Lecanora gangaloides Nyl. czy Tephromela 
atra (Huds.) Hafellner]. Z naszej bioty No-
wak (1998) wymienia ponadto Diplotomma 
nivalis (Bagl. & Carestia) Hafellner, począt-
kowo osiedlający się na plechach Xanthoria 
elegans (Link.) Th. Fr., X. sorediata (Vain.) 
Poelt lub na Caloplaca sp., a po sformowa-
niu własnej symbiozy z przejętym glonowym 
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fotobiontem, wybielający plechę żywicielską 
i w końcu autonomiczny.

Tego typu strategię życiową reprezentuje 
także Fulgensia bracteata (Hoffm.) Räsänen 
(rośnie w Polsce na specyficznych, naziem-
nych siedliskach bogatych w związki wapnia), 
lichenizujący grzyb, który inicjację własne-
go, samowystarczalnego związku rozpoczyna 
dzięki pasożytnictwu na innych porostach, w 
tym między innymi Toninia sedifolia (Scop) 
Timdal. Infekcji plechy gospodarza dokonuje 
przez askospory, a zawiązek przyszłej, mutu-
alistycznej symbiozy z Fulgensia w roli mi-
kobionta można stwierdzić przez obecność 
wtórnych metabolitów, charakterystycznych 

dla tego porostu, rozwijającego się czaso-
wo w zainfekowanej plesze Toninia (Ott i 
współaut. 1995).

Także wśród lichenizujących grzybów 
anamorficznych, zdarzają się przypadki for-
mowania własnej struktury porostowej na 
zasadzie eliminacji dotychczasowego, sym-
biotycznego mikobionta z plechy-gospodarza. 
Blarneya hybernica D. Hawksw., Coppins & 
P. James (hyphomycetes, Moniliales), na przy-
kład, po infekcji zabija Enterographa crassa 
(DC.) Fée, Lecanactis abietina (Ach.) Körb. 
czy Cresponea pramnea (Ach.) Egea & Tor-
rente, przejmując zielenicę Trentepohlia sp. 
na własne potrzeby (Hawksowrth 1978). 

dwa mikobionty + dwa fotobionty

Bywają takie szczególne przypadki, kiedy 
po zainicjowaniu symbiotycznego związku 
dodatkowy mikobiont nie rozpoczyna bezpo-
średniej eliminacji swojego grzybowego kon-
kurenta, lecz dokonuje sukcesywnie „wymia-
ny” fotobionta na właściwego sobie. Docho-
dzi wówczas do rozciągniętych w czasie rela-
cji między czterema komponentami, których 
finalnym rezultatem jest sformowanie nieza-
leżnej plechy nowego porostu w miejsce po-
przedniej. Jako klasyczny tego typu przykład 
wymienia się wielokrotnie Diploschistes mu-
scorum (Scop.) R. Sant. (np. Hawksworth 
1988a, Lawrey i Diederich 2003), mikobion-
ta, który początkowo pasożytuje na łuskach 
kieliszkowatych chrobotków Cladonia, for-
mując inicjalną, aposymbiotyczną asocjację z 
fykobiontem gospodarza — Trebouxia irregu-
laris Hildr. & Ahm. Z czasem D. muscorum 
„odnajduje” swojego kompatybilnego kom-
ponenta zielonego — T. showmanii (Hildr. & 
Ahm.) Gärtner, z którym może stworzyć nie-
zależny porost (Friedl 1987).

Podobną strategię życiową reprezentuje 
także Chaenothecopsis consociata (Nádv.) A. 
Schmidt, który rozwijając się na plesze two-
rzonej przez Chaenotheca chrysocephala 
(Turner ex Ach.) Th. Fr. wymienia fotobion-
ta gospodarza (Trebouxia simplex Tsch.-Wo-
ess) na kompatybilnego sobie symbiotyczne-
go glona Dictyochloropsis symbiontica Tsch.-
Woess (Tschermark-Woess 1980).

Być może ten sposób inicjacji swojej 
własnej plechy jest rozpowszechniony tak-
że wśród obligatoryjnych, naporostowych 
porostów (ang. lichenicolous lichens), któ-
re jednakże nie eliminują do końca swojego 
gospodarza, pozostając w trwałych 4-bion-

towych symbiozach. W takim wypadku po-
rost osiedlający się na plesze innego porostu 
wykształca niezależną plechę, wyposażoną 
w odrębnego fotobionta. Wydawałoby się, 
że dodatkowy autotrof powinien wpłynąć 
korzystnie na żywotność całego układu. Po-
nieważ jednak korzyści z takiego związku są 
dla porostu-gospodarza niezauważalne (zain-
fekowane plechy nie wykazują oznak wzmo-
żonej żywotności, a niekiedy w strefie styku 
pojawiają się nekrotyczne przebarwienia), 
asocjacje takie traktuje się najczęściej jako 
pasożytnicze lub co najwyżej komensaliczne 
(Hawksworth 1988a). Pogląd ten popierają 
niedawne, ultrastrukturalne badania takiej 4-
biontowej formy życiowej tworzonej przez 
naporostowy porost z mikobiontem Rimu-
laria insularis (Nyl.) Rambold & Hertel i ty-
powy, naskalny porost z Lecanora rupicola 
s.lat. w roli gospodarza (Rios de los i współ-
aut. 2002). Autorzy nie potwierdzili obecno-
ści strzępek L. rupicola w warstwie glonowej 
swojego naporostowego towarzysza, w prze-
ciwieństwie do R. insularis, którego strzępki 
penetrowały wnętrze gospodarza docierając 
aż do skalnego podłoża.

Wiele naporostowych porostów, jak np.: 
tworzone przez Buellia badia (Fr.) A. Mas-
sal. [na plechach skorupiastych naskalnych 
porostów (Wirth 1995: 196)], B. miriquidi-
ca Scheid. i B. uberior Anzi [na Schaereria 
fuscocinerea (Nyl.) Clauzade & Cl. Roux 
(Wirth 1995, Nowak 1998)] oraz Cecido-
nia umbonella (Nyl.) Triebel & Rambold 
[na Lecidea lapicida s.lat. (Wirth 1995)] 
czy wspominana wyżej Rimularia insula-
ris, wykształca plechę zewnętrzną, odcina-
jącą się wyraźnie od plechy porostu-gospo-
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darza. Wiele jest jednak i takich asocjacji, 
w których niezależna plecha naporostowe-
go pasożyta ukryta jest pod korą swojego 
„chlebodawcy”, a na zewnątrz widoczne 
są niemal jedynie owocniki (Hawksworth 
1988a). Przykładem niech będzie Calopla-
ca epithallina Lynge, spotykana na kilku 
gatunkach naskalnych porostów (Wirth 
1995) czy Buellia pulverulenta (Anzi) Jat-
ta, rozwijająca plechę we wnętrzu listko-
watych, nadrzewnych taksonów z rodzajów 
Physconia, Physcia i Anaptychia (Nowak 
1998).

Odrębnym przypadkiem układu 2 + 2 
jest sytuacja, w której 3-biontowy porost z 
glonowym i sinicowym fotobiontem, np. 
wspominane już Solorina crocea, czy Peltige-
ra leucophlebia, zostają zainfekowane przez 
naporostowe grzyby z rodzaju Thelocarpon 
spp. (Kocourková 2000). Wielokrotnie za-
pewne do związków takich dochodzi przy-
padkowo, a znane z dużej plastyczności eko-
logicznej i małej selektywności w doborze 
gospodarza gatunki Thelocarpon pojawiają 
się częściej na obumierających fragmentach 
plech, w zasadzie jako saprotrofy.

trzy mikobionty + jeden fotobiont

Niekiedy dochodzi do sytuacji, w których 
pasożytnicze grzyby osiedlają się na innym 
naporostowym grzybie. Powstaje wówczas 4-
biontowy układ z jednym porostowym foto-
biontem w roli żywiciela trzech pozostałych 
komponentów. Wśród raczej wyjątkowych 
przykładów tego typu niespecyficznych 
asocjacji można wymienić za Hafellnerem 
(2006) przypadek Intralichen christiansenii 
(D. Hawksw.) D. Hawksw. & M. S. Cole, pa-
sożytującego na owocnikach grzyba Carbo-
nea intrudens (H. Magn.) Hafellner, obligato-
ryjnie związanego z plechami żółto zabarwio-
nych reprezentantów rodzaju Rhizocarpon 
Ramond ex DC. [w tym wypadku R. geogra-
phicum (L.) DC.]. Ihlen (1998) i Kocourko-
vá (2000) podają natomiast fakultatywnie na-

inne wielobiontowe asocjacje

porostowe gatunki Thelocarpon spp. [T. epi-
bolum Nyl., T. epithallinum Leight. ex Nyl., 
T. lichenicola (Fuckel) Poelt & Hafellner] ro-
snące na plechach Baeomyces rufus (Huds.) 
Rebent. zainfekowanych innym, tym razem 
obligatoryjnym grzybem naporostowym — Ar-
throrhaphis grisea Th. Fr.

Hawksworth (1988a), podając przykład 
asocjacji między anamorficznym Trichoco-
nis lichenicola D. Hawksw. (hyphomycetes), 
rozwijającym się w galasach powodowanych 
przez Pyrenidium actinellum Nyl. na list-
kowatym poroście Peltigera collina (Ach.) 
Schrader, zaznacza jednak, że tego typu 4-
biontowe relacje zdarzają się niezmiernie 
rzadko.

Zważywszy na to, że wymienieni poprzed-
nio reprezentanci rodzaju Thelocarpon mają 
także zdolność kolonizowania wolno żyją-
cych glonów Coccomyxa spp. (Kocourková 
2000) (niejednokrotnie z pewnością obec-
nych na plechach innych porostów), może 
dochodzić nawet do luźnych żywieniowych 
relacji między trzema mikobiontami i dwo-
ma fotobiontami lub dwoma mikobiontami 
i trzema fotobiontami (przypadek z np. Solo-
rina crocea), o ile naporostowe Coccomyxa 
w tym wydaniu można traktować w katego-
riach porostowego komponentu.

Zupełnie innych charakter wielobionto-
wych interakcji ujawnił się w zasadzie dopie-
ro niedawno, w erze biologii molekularnej. 
Okazało się bowiem, że komponentami mor-
fologicznie podobnych porostów, którym 

przypisywana jest ta sama nazwa gatunkowa 
mikobionta, mogą być różne gatunki foto-
bionta. Wobec szacunków, że w zaledwie 3% 
porostów potrafimy określić przynależność 
taksonomiczną zielonych komponentów 
(Beck i współaut. 2002), trudno mówić o do-
kładnym rozeznaniu w ilości rzeczywistych 
fotobiontów budujących ich poszczegól-
ne plechy. Wiadomo jednak, że dobór tych 
biontów nie musi być selektywny i że przy-
najmniej na wstępnym etapie formowania 
symbiotycznego związku może dochodzić do 
wielobiontowych interakcji, a te same klo-
ny czy gatunki fykobiontów (jednakowych 
genotypów) mogą być identyfikowane jako 
ko-symbionty z różnymi gatunkami lichenizu-
jących grzybów (Beck i współaut. 2002, Gu-
zow-Krzemińska 2004). Potwierdzeniem tego 
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mogłoby być np. porównanie topologii part-
nerów glonowych do ich grzybowych odpo-
wiedników porostowych z rodziny Cladonia-
ceae (Piercey-Normore i De Priest 2001), 
prezentujące brak istotnego związku między 
liniami filogenetycznymi obu partnerów. S. 
Altermann (2004) z kolei, podsumowując 
wyniki badań nad zmiennością genetyczną 
komponentów, tworzących tzw. parę gatun-
ków (ang. species pair) (morfologicznie po-
dobnych, lecz prezentujących odmienny typ 
reprodukcji) Letharia vulpina (L.) Hue i L. 
columbiana (Nutt.) J. W. Thomson, wskazuje 
na obecność kilku genetycznie odmiennych 
linii rozwojowych zarówno u jednego, jak i 
drugiego mikobionta oraz kilku klonów (naj-
prawdopodobniej gatunków) symbiotycznych 
glonów Trebouxia spp. Partnerzy porostowi 
wiążą się ze sobą w wielu kombinacjach, w 
których jednemu genotypowi mikobionta od-
powiada kilka klonów fotobionta i vice versa. 
Po wpływem tych wyników autorka stawia 
tezę o poroście jako możliwej, przejściowej 
kombinacji odpowiadających sobie miko- i fo-
tobiontów, dopasowujących się po wpływem 
odmiennych warunków środowiska. Według 
niej, jeżeli różni partnerzy wypracowali w 
toku ewolucji różne możliwości adaptacji do 
ekstremalnych warunków świetlnych, wilgot-
nościowych, itp., to możliwość „przełączania” 
partnerów z generacji do generacji może 
dać porostom jakieś pole manewru w dobie 
gwałtownych zmian klimatycznych. Podobne-
go zdania jest także Piercey-Normore (2006), 
która w badaniach populacyjnych nad Ever-
nia mesomorpha Nyl. wykazała pięć glono-
wych genotypów Trebouxia jamesii, wystę-
pujących samodzielnie lub wespół z innymi 
u 45% spośród 290 przebadanych plech. Jed-
nocześnie w tych i innych badaniach wyka-
zano, że w pojedynczej plesze ilość różnych 
glonowych fotobiontów związanych z poje-
dynczym mikobiontem jest bardzo ograni-
czona (np. Piercey-Normore 2006 i literatura 
tam cytowana).

Wszystkie te molekularne badania rzucają 
nowe światło na koncepcje gatunku i zmien-
ności genetycznej obu komponentów poro-
stowych wraz z ich praktycznym stosowa-
niem w identyfikacji i nazewnictwie (nie jest 
to jednak przedmiotem tego artykułu). Nie-
wątpliwie wyjaśnianie tych spraw wiąże się 
również z poszukiwaniem odpowiedzi na py-
tanie, czy osobnikiem w przypadku porostu 
(przynajmniej czasami) nie jest aby hybryda 
mniej lub bardziej spokrewnionych ze sobą, 

ale jednak odmiennych genetycznie indywi-
dualności?

Namacalne dowody fuzji różnych biontów 
w jedną plechę istnieją. Do fenomenów nale-
żą te mechaniczne hybrydy, które powstają 
przez połączenie odmiennych morfologicz-
ne mikobiontów z różnych rodzajów, jak np. 
fuzja Xanthoria perietina (L.) Th. Fr. z Pha-
eophyscia orbicularis (Neck.) Moberg, dają-
ca w konsekwencji plamiastą, żółto-zieloną, 
himeryczną plechę (Purvis 1997) lub w po-
dobnej fuzji, żółte owocniki tego pierwszego 
grzyba na zielonej plesze formowanej przez 
Physcia tenella (Ott 1987). Znane są także 
mechaniczne hybrydy między gatunkami tego 
samego rodzaju. W szczególności dotyczy 
to tych porostów, u których nie sposób wy-
różnić pojedynczego osobnika. U gatunków 
z rodzaju chrobotek Cladonia, rosnących w 
skupiskach, dochodzi do fuzji różnych osob-
ników, czego rezultatem jest rozpoznawalny 
przez nas fenotyp porostu zbudowany z róż-
norodnego materiału genetycznego wszyst-
kich strzępek; wymiana materiału genetycz-
nego tam jednak najprawdopodobniej nie 
zachodzi (Purvis 1997). Mechaniczne połą-
czenia między C. rangiferina (L.) Weber ex 
F.H. Wigg. i C. mitis Sandst. czy też jeszcze 
bardziej spektakularne między C.  rangiferina 
i C. squamosa Hoffm. również zostały odno-
towane. Ta ostatnia hybryda daje się poznać 
po obecności łuskowatych podecjów, nor-
malnie niewystępujących u C. rangiferina 
(Jahns 1987).

Do powstania mechanicznych hybryd do-
chodzi wówczas, gdy bionty z różnych pro-
pagul rozwijają się razem, tworząc wspólną 
plechę. Tym zjawiskiem tłumaczyć można 
występujące zwykle kompleksy nitkowatych 
plech u porostów tworzonych przez miko-
bionty z rodzajów Bryoria, Usnea i Alecto-
ria. Zapewne także wiele porostów skoru-
piastych, jak np. Rhizocarpon geographicum 
(L.) DC. (Purvis 1997) czy pospolity w na-
szym kraju, listkowaty epifit Hypogymnia 
physodes (L.) Nyl., formuje plechy niejed-
norodne genetycznie (Schuster i współaut. 
1985). Powstawanie takich hybryd nie jest 
jedynie ograniczone do fazy inicjacji plech, 
ale może się także dokonywać na skutek fu-
zji już wykształconych, niezależnych struk-
tur porostowych, jak w przypadku Lecanora 
gangaleoides Nyl. (Hawksworth 1988a). Jest 
wielce prawdopodobne, że „odradzanie” się 
wieloletnich plech (jak choćby wspomniane-
go Rhizocarpon geographicum, czy wielko-
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plechowej Lobaria pulmonaria), następuje 
w wyniku przechwytywania propagul pocho-
dzących z odmiennych genetycznych źródeł. 
W ten sposób właśnie tłumaczyć można fakt 
zmiany pojedynczych, początkowo jednorod-
nych fizjologicznie, młodych plech Umbilica-
ria vellea (L.) Ach. i U. mammulata (Ach.) 
Tuck. na polimorficzne w późniejszym wieku 
(Larson i Carey 1986).

O wiele rzadsze są przykłady istnie-
nia „prawdziwych”, generatywnych hybryd 
wśród porostów. Hawksworth (1988b) cy-
tuje za innymi lichenologami kilka prac o 
naturalnych hybrydach powstałych najpraw-
dopodobniej w konsekwencji wymiany ma-

teriału genetycznego między Cladonia grayi 
G. Merr. ex Sandst. i C. merochlorophaea 
Asahina oraz C. cryptochlorophaea Asahina 
i C. perlomera Kristinsson, a także Aspicilia 
contorta (Hoffm.) Kremp. i A. hoffmannii 
(Ach.) Flagey. Jednakże, wobec wysuwanych 
dzisiaj wątpliwości co do poprawności wy-
różniania odrębnych, chemicznych gatunków 
w grupie Cladonia chlorophaea (wymienio-
nych powyżej) oraz traktowania A. contorta 
i A. hoffmannii jako spokrewnionych takso-
nów w ramach tego samego gatunku (patrz 
Index Fungorum; http://indexfungorum.org), 
informacje o generatywnych hybrydach nale-
żałoby poddać krytycznej rewizji.

Podsumowanie

Natura symbioz porostowych między 
grzybowym a glonowym lub/i sinicowym 
komponentem jest skomplikowana. Wypra-
cowana została w drodze ewolucji trwającej 
co najmniej 600 mln lat, a jej początki mia-
ły miejsce w środowisku wodnym. Zdolność 
grzybów do lichenizowania była najprawdo-
podobniej zjawiskiem powszechnym, utraco-
nym jednak przez część z nich z chwilą sko-
lonizowania lądu. Grzyby formujące porosty 
(ok. 15 000 gatunków) obecne są dziś w od-
ległych filogenetycznie grupach systematycz-
nych; najwięcej wśród workowców Ascomy-
cota z klasy Lecanoromycetes.

Najprostsze dwubiontowe związki prowa-
dzą do powstania klasycznych porostów, defi-
niowanych jako stabilna, samowystarczalna aso-
cjacja mikobionta i fotobionta, w której miko-
biont jest partnerem zewnętrznym. W sytuacji 
odwrotnej, kiedy to komponent zielony spełnia 
rolę wiodącą, mamy do czynienia z endosym-
biotycznymi mykofykobiozami i nie zaliczamy 
ich do porostów. W niektórych przypadkach 
nie można określić dominanta takiej wspólno-
ty życiowej, jednak rola grzyba (np. Bryopha-
gus, Collema, Lempholemma) w kształtowaniu 
morfologii plechy pozostaje bezsprzeczna.

Symbiozy między jednym mikobiontem a 
dwoma komponentami zielonymi dotyczą co 
najmniej 500 gatunków lichenizujących grzy-
bów. Wyrażają się w formowaniu plech z ze-
wnętrznymi lub wewnętrznymi cefalodiami 
skupiającymi cyjanobakterie, których głów-
nym zadaniem staje się asymilacja wolnego 
azotu. Wiązanie węgla i jego transformacja 
do przyswajalnych dla grzyba alkoholi cukro-
wych (sorbitol, mannitol i erytritol) staje się 
wówczas domeną komponentu glonowego. 

W nielicznych przypadkach poszczególne 
części plechy z odmiennymi fotosyntetyzują-
cymi biontami przybierają postać odrębnych 
fototypów znacznie odbiegających od siebie 
morfologią. Porosty epibryofityczne i nalist-
ne sa również przypadkiem takiej asocjacji, w 
której grzyb wykorzystuje asymilaty pochodzą-
ce z dwóch autotroficznych źródeł. Związki 
trójbionowe, w których dodatkowy grzybowy 
komensal lub pasożyt długotrwale korzysta z 
metabolitów swego porostowego gospodarza 
są różnorodne i licznie reprezentowane (ok. 
1500–2000 gat. grzybów naporostowych).

Typowym odzwierciedleniem symbiozy 
czterobiontowej jest obecność na plechach 
porostów innych, związanych z nimi klasycz-
nych porostów (tzw. porostów naporosto-
wych; ponad 100 gat.). Wynikiem takiego 
układu jest formowanie odrębnych plech na 
plesze macierzystej gospodarza. Relacje tego 
typu mają najczęściej komensaliczny charak-
ter. Do związków między trzema mikobionta-
mi a jednym fotobiontem dochodzi wówczas, 
gdy pojawia się pasożyt grzyba już pasożytu-
jącego na dwubiontowej plesze porostu.

W wielu wypadkach rzeczywista ilość 
komponentów plech porostowych jest więk-
sza niż można by wywnioskować z cech 
morfologicznych całej struktury, a powstała 
asocjacja ma postać mechanicznej hybrydy. 
O wielu aspektach tego zjawiska jeszcze nie 
wiemy, ale faktem jest, że podobne morfoty-
py mogą być formowane przez mikobionta 
z różnymi gatunkami lub szczepami kompo-
nentów zielonych. Stwarza to okazję do spe-
kulacji, że przynajmniej czasami, na niektó-
rych etapach rozwoju porostu mamy do czy-
nienia z wielobiontową symbiozą.
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Nature of lichen symbioses involving fungi, green 
algae or/and cyanobacteria is varied. It has been 
worked out during the evolution lasting at least 600 
million years and its beginnings had place in water 
environment. Ability of fungi to the lichenization 
was probably a current phenomenon, lost however 
by some of them after land colonization. The lichen-
forming fungi (ca 15 000 species) are contemporar-
ily present in phylogenetically distant groups, for 
the most part within Lecanoromycetes, Ascomycota. 
Common two-biont symbioses lead to classical li-
chens, defined as a stable, self-supporting association 
of a mycobiont and a photobiont in which the myco-
biont plays the role of an exhabitant. In opposite sit-
uation, when the ‘green’ component is the exhabitant 
such endosymbiosis is named ‘mycophycobiosis’ and 
excluded from lichens. In some instances, there is 
no clear exhabitant function, but the role of fungus 
(e.g. Bryophagus, Collema, Lempholemma) in form-
ing of thallus morphology remains unquestionable. 
Symbioses involving one mycobiont and two green 
components concern at least ca. 500 species of li-
chenized fungi. They appear in lichen thalli with 
external or internal cefalodia containing cyanobac-
teria, that fix only nitrogen. Carbon fixation and its 
transformation to sugar alcohols (sorbitol, mannitol 
and erytritol), available for fungus , becomes then 
the domain of the alga component. In few cases 
separate parts of lichen thalli containing cyano- and 

green algal fotobionts have various fototypes distinct 
in their morphology. Epibryophytic and epiphyllic li-
chens may represent also such associations in which 
the mycobiont use fotosynthetic products from two 
autotrophic sources. Three-biont long-term relation-
ships between lichens and additional commensalic or 
pathogenic fungus are diverse and numerously repre-
sented (ca 1500–2000 species of lichenicolous fungi). 
The classical reflection of four-biont symbioses are 
associations of lichens and lichenicolous lichens (at 
least 100 species) displaying in distinct lichen thallus 
over the thallus of the lichen host. Such relationships 
have usually a commensalistic character. There are 
also trofic units between three mycobionts and one 
fotobiont when additional fungal pathogen infects 
another one, existing yet on two-biont lichen thallus. 
In many cases the real number of involving lichen 
bionts is larger than we may infer from morphol-
ogy of a single structure. Many questions about this 
phenomenon are still unresolved, it is known, how-
ever, that similar morphotypes could be formed 
by one mycobiont and different species or strains 
of green components. One may speculate that at 
least sometimes, multi-bionts symbioses are present 
at some stages of lichen ontogeny. Another multi-
bionts associations are known as ‘mechanical hy-
brids’ which may arise from different propagules  
growing together to form a single thallus.

.

LICHEN SYMBIOSES IN THE LIGHT OF RELATIONSHIPS BETWEEN MYCOBIONTS AND 
FOTOBIONTS

Summary
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