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FOTOBIONTAMI

WSTEP

Symbioza jest czesto utozsamiana z ob-
ligatoryjnym zwiazkiem miedzy partnerami,
w ktorym obaj, odnoszac korzysci i nie szko-
dzac sobie nawzajem, staja si¢ od siebie za-
lezni (mutualizm). Wzajemne relacje w przy-
rodzie sa najczeSciej bardziej skomplikowane
i moga zmienia¢ sie¢ w czasie, w zaleznoSci
od okolicznosci. Wowczas zgodne wspotzycie
komponentéw tego zwiazku zostaje zaktoco-
ne, a jeden z nich moze stac¢ si¢ dominantem
nad drugim, regulujac jego procesy zycio-
we, a nawet doprowadzajac go do Smierci
(pasozytnictwo). Znane sa rOwniez mnogie
przyklady takich asocjacji, w ktorych jeden
z partnerOw wykorzystuje drugiego, nie czy-
niac mu zadnej szkody (komensalizm). W
odniesieniu do zwiazkOw miedzy grzybami
i fotosyntetyzujacymi komponentami zielo-
nymi szerokie uje¢cie symbiozy, obejmujace;j
zarowno troficznie korzystne, jak i antago-
nistyczne relacje, nabiera szczegllnego zna-
czenia (HAWKSWORTH 1988a i literatura tam
cytowana).

W tytule niniejszego artykutu uzyto umysl-
nie sformulowania symbiozy porostowe, ce-
lem oddzielenia zwiazkoOw porostowych, be-
dacych rezultatem symbiozy pomiedzy grzy-
bem lichenizujacym zwanym mikobiontem
a autotroficznym komponentem zielonym
(glonem lub sinica) zwanym fotobiontem, od
zwiazkow zyciowych miedzy grzybami a ro-
Slinami wyzszymi, przejawiajacych sie choc-
by w postaci asocjacji mikoryzowych.

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

skopu, oglosit koncepcje dualistycznej natury
porostOw, nie pozostawalo nic innego, jak
zweryfikowac ta hipoteze, oddzielajac oba
komponenty i dokona¢ ponownej relicheni-
zacji. Od 1877 r., kiedy to E. Stahl rozpoczat
ten rozdzial eksperymentalnej lichenologii,
do dnia dzisiejszego w warunkach laborato-
ryjnych wielokrotnie udawalo si¢ rozdzieliC i
wyhodowac bionty porostowe, potwierdzajac
obserwacje Schwendenera (STOCKER-WORGOT-
TER 2001). Zaskoczeniem przy pierwszych ho-
dowlach obu komponentéw okazal sie fakt,
ze wyizolowany z plechy grzyb, jakkolwiek
czesto stanowi o ksztalcie plechy, jest mor-
fologicznie calkowicie odmienny od porostu
macierzystego i przypomina raczej witoknista
plesn niz jakakolwiek wyraznie ograniczo-
na strukture plechowa (zobacz np. BEHERA
i MAKHIJA 2001, ZOCHER i STOCKER-WORGOT-
TER 2005). Mimo to, doSwiadczenia z udana
resynteza porostu catkowicie podobnego do
swojego ,naturalnego” odpowiednika, w petl-
ni potwierdzily teze, ze porost to topowy i
troficzny zwiazek miedzy mikobiontem i fo-
tobiontem. Resynteza plech porostowych
okazata si¢ jednak o wiele trudniejszym
przedsiewzieciem niz rozdziat komponentow,
glownie przez problemy z doborem odpo-
wiedniej pozywki oraz koniecznosci hodowli
odtwarzanego porostu w specyficznych dla
niego warunkach fizjologicznego i Srodo-
wiskowego stresu (np. STOCKER-WORGOTTER
2001, STOCKER-WORGOTTER i HAGER 2008).
Przez dlugi czas prawda o dwubiontowej
naturze porostow nie znajdowata swojego od-
niesienia w systematyce; wielu lichenologow,
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poczawszy od XIX. wiecznych staw — W.
Nylandera i G. KOrbera az niemal do konca
ubiegtego wieku, traktowalo porosty jak swo-
iste rosliny, podobnie zreszta jak pozostatych
przedstawicieli z wyrdznianego dzi§ krole-
stwa Fungi (BYSTREK 1997). W dobie biologii
molekularnej wyzbyto si¢ watpliwosci co do
przynaleznoSci systematycznej grzybow two-
rzacych porosty (ang. lichen-forming fungi,
lichenized fungi) (JAMES i wspoétaut. 2000,
HIBBETT i wspoélaut. 2007) i przypisujac im
(niekiedy nieshusznie) glowna role kreatora
calej struktury utozsamiono taksonomiczna
nazwe gatunkowa mikobionta z nazwa ga-
tunkowa catej zyciowej formy — grzyba liche-
nizowanego, czyli porostu. Ponad 98% zna-
nych dotychczas ,gatunkOw” porostow two-
rza grzyby workowe Ascomycota, sposrod
ktorych wszystkie naleza do podgromady
Pezizomycotina [=Euascomycotina (TEHLER
i WEDIN 2008)] i pieciu, sposrod dziesieciu
wyrOznianych dzisiaj klas workowcow: Le-
canoromycetes, Eurotiomycetes, Lichinomy-
cetes, Dothideomycetes i Arthoniomycetes
(JAMES i wspotaut. 2006, HIBBETT i wspolaut.
2007). Na szczegOlna uwage zastuguje klasa
Lecanoromycetes, bowiem tu wiaSnie gru-
puje sie najwieksza liczba przedstawicieli
grzybow formujacych porosty. Ma to swoje
odzwierciedlenie w filogenezie grzybow i w
podstawowym dla biologa pytaniu, kiedy do-
szto do pierwszej lichenizacji, czyli powsta-
nia zwiazkéw porostowych miedzy grzybem
i komponentem zielonym, i czy przedstawi-
ciele innych klas badz podgromad grzybow
tez kiedyS mialy lichenizowanych reprezen-
tantoOw. Jest obecnie coraz wiecej dowodow,
sktaniajacych ku tezie, ze przynajmniej czeSc¢
wyrOznianych dzisiaj grzybow autonomicz-
nych miato wspolnych z mikobiontami poro-
stowymi lichenizujacych przodkow, lecz te,
utraciwszy w toku ewolucji zdolnos¢ tworze-
nia statych symbioz z glonami lub sinicami,
staly sie klasycznymi saprotrofami lub paso-
zytami (LUTZONI i wspotaut. 2001, LUMBSCH
i wspoétaut. 2004). Mato tego, wyniki analiz
molekularnych i badania fizjologiczne suge-
ruja, ze przejscie z nielichenizujacej do liche-
nizujacej formy zyciowej zdarzato si¢ rzadko,
podczas gdy odwrotne, liczniejsze przypad-
ki byly bardziej prawdopodobne (LUTZONI i
wspotaut. 2001). A zatem, lichenizacja mogta
odegra¢ kluczowa role w ewolucji grzybow
i wyjSciu roslin i ich samych z wody na lad.
TEHLER i WEDIN (2008) ida o krok dalej su-
gerujac, ze symbiozy miedzy grzybami i fo-
tosyntetyzujacymi roSlinami (glonami) mia-

ly miejsce w Srodowisku wodnym na dlugo
przed skolonizowaniem ladow przez rosliny,
czego dowodem maja by¢ ostatnie odkrycia
paleontologiczne (YUAN i wspotaut. 2005).

Przedstawicielami grzybow lichenizowa-
nych sa réwniez niektore grzyby podstawko-
we Basidiomycota, nalezace do podgromady
Agaricomycotina.

Probujac przeSledzi¢ ewolucyjny tok po-
wstawania porostow, nalezy cofnaé sie o mi-
nimum 500 mln lat (RAVEN 2002, SCHUSSLER
2007). Do dzisiaj zyje na Swiecie prawdopo-
dobny relikt tamtych czasow — Geosiphon
pyriformis (Kitz.) F. Wettst., nalezacy do
usystematyzowanej ostatnio gromady grzy-
bow Glomeromycota, klasy Glomeromycetes
i rzedu Archeosporales (HIBBET i wspotaut.
2007). Jest to przyklad endosymbiozy, w ja-
kiej mikroskopijny, naziemny grzyb na dro-
dze fagocytozy ,wchilania” wolno zyjace nici
sinicy Nostoc pyriforme, ktore odtad spetnia-
ja role autotroficznego symbionta. Uwi¢zione
w specjalnie do tego celu powstatych jedno-
komorkowych bulkach wiaza dla swojego go-
spodarza wolny azot z powietrza i produkuja
asymilaty w drodze klasycznej fotosyntezy.
Poszczegolne bulki egzystuja okoto 6 miesie-
cy. PrzynaleznosS¢ G. pyriformis do gromady
mikoryzowych (ang. arbuscular mycorrhiza-
forming) Glomeromycota pozwala sadzic,
ze grzyb najprawdopodobniej wykorzystuje
i ten rodzaj symbiozy, a w okresie inicjacji
swojego rozwoju polega tylko na nim (KLUGE
2002). Wiele na to wskazuje, ze w podobny
sposob, na drodze endosymbiotycznej liche-
nizacji, mogl przebiega¢ proces wychodzenia
ro$lin zielonych na lad, a nawet ewoluowanie
plastydow u eukariotéw (SCHUSSLER 2007).

Odwrotnym przykladem endosymbiozy
jest przypadek, kiedy to fotobiont spelnia role
zewnetrznego gospodarza, np. duzych rozmia-
row, wielokomorkowy, brunatny glon morski
Ascophyllum nodosum (L.) Le Jolis (Chroma-
Iveolata, Phaeophycae), wystepujacy pospo-
licie w strefie litoralnej w potnocnej Holark-
tyce, w ktorego plesze zyje niewielkich roz-
miarow grzyb Stigmidium ascophylli (Cotton)
Aptroot [=Mycosphaerella ascophylli Cotton
(APTROOT 2000)], wytwarzajacy drobniutkie,
punkcikowate i zaglebione w glonowej plesze
peritecja oraz strzepki, bezinwazyjnie penetru-
jace wnetrze glonu. Zwiazek miedzy oboma
partnerami jest rezultatem Scistej koewolugji,
na co wskazuje fakt, ze niezainfekowane ple-
chy A. nodosum prawdopodobnie nie sa w
stanie przezy¢ w naturze (WEBBER 1967). Jed-
noczesnie, asocjacja ta jest na tyle mloda, ze
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odbiega od pozostalych, utrwalonych w pro-
cesie ewolucji symbioz miedzy glonami i grzy-
bami, w ktorych grzyb ma wigkszy lub mniej-
szy wplyw na ksztalt ,wspolnej” plechy oraz
ogranicza zdolno$S¢ generatywnej propagacji
zielonego partnera. Takie mutualistyczne aso-
cjacje, w ktorych role dominujacego kompo-
nenta przejmuje autotroficzny glon, zachowu-
jacy swoja morfologie i zdolnos¢ do plciowe-
g0 rozmnazania, zwane sa przez lichenologow
mikofykobiozami ,mycophycobioses” (KOHL-
MEYER i KOHLMEYER 1972) i nie sa traktowane
jako klasyczne porosty. Przyktadami podobne-
go zwiazku zyciowego, sa relacje miedzy ana-
morficznym grzybem Blodgettia confervoides
Harv. (Dothideomycetes, Ascomycota) a glo-
nami z rodzaju Cladophora Kiitz. (Chlorophy-
ta) oraz endosymbioza Phaeospora lemaneae
(Cohn ex Woronin) D. Hawksw. (Verrucaria-
les, Ascomycota) w ciele nitkowatego, stodko-
wodnego krasnorostu Lemanea fluviatilis (L.)
A. Agardh. (HAWKSWORTH 2000). W obu przy-
padkach jednakze glon, mimo ze pelni role
nadrzedna, jest w wiekszym stopniu ,koloni-
zowany” przez zwigzanego z nim grzyba.
Wobec réznorodnosSci naturalnych zwiaz-
kow miedzy grzybami i fotobiontami zasad-
nym staje si¢ pytanie: czym wobec tego sa po-
rosty? Proby wypracowania jednoznacznej de-
finicji byly podejmowane od lat (HAWKSWORTH
1988a i literatura tam cytowana); wszystkie
jednak mialy swoje nomenklatoryczne man-
kamenty. Przyjeta dziS powszechnie definicja,
zaproponowana przez HAWKSWORTHA (1988a)
okresla porosty jako: ,stabilna, samowystarczal-
na asocjacje mikobionta i fotobionta, w ktore;j
mikobiont jest partnerem zewnetrznym”.
Proces powstawania porostu, od kietkuja-
cego zarodnika grzyba, przez odnalezienie wla-
Sciwego partnera zielonego, do czasu uformo-
wania rokujacej nadzieje na przezycie plechy,
jest niezwykle skomplikowany. Zanim oczy
nasze rozraduja sie widokiem rdéznokolorowe;j
mozaiki plech pokrywajacych nagie skaly, pnie
drzew, powalone, butwiejace klody, itd. uptywa
wiele czasu, w trakcie ktorego kietkujacy zarod-
nik przysztego mikobionta wchodzi w kontakt
z pojedynczymi komoérkami wolno zyjacych
(lub zwiazanych z innymi porostami) glonow

badz sinic. Bardzo czesto zwiazki te sa przy-
padkowe, pozwalajace jedynie na krotkotrwa-
ly rozwoj takiego niespecyficznego stadium
przedplechowego, ktore w razie niemoznoSci
polaczenia si¢ wilaSciwych symbiontow po
prostu ginie. Dalej rozwijaja si¢ tylko asocjacje
specyficzne i powstaje zwiazek zyciowy, ktory
mozna juz nazwac porostem. W najbardziej ty-
powym przypadku, z chwila podjecia kontaktu
specyficznego miedzy biontami nastepuje roz-
nicowanie plechy. Wyksztalca sic zewnetrzna
warstwa okrywowa zbudowana ze strzepek
grzyba, ponizej ktorej pobudzane do produkcji
autospor komorki glonu tworza odrebna strefe.
Jeszcze nizej strzepki mikobionta luzno splata-
ja sic we widknista medule (HONEGGER 1993).
Z chwila nawiazania kontaktu zywieniowego
miedzy grzybem a autotroficznym fotobiontem
rozpoczyna si¢ proces produkcji wtornych me-
tabolitow, wlasciwych temu mutualistyczne-
mu zwiazkowi, odkladanych zwykle w gornej
warstwie plechy (HONEGGER 1986, 1993). Ich
rola, cho¢ w wielu przypadkach nie do kofca
jeszcze wyjasniona, wydaje si¢ niezbedna do
prawidlowego funkcjonowania calej symbiozy
porostowej (OpANOWICZ 2003 i literatura tam
cytowana). Wzmozona dzialalnos¢ mikobion-
ta w czeSci apikalnej, stymulujaca namnazanie
komorek fotobionta, powoduje wydtuzanie si¢
mikroskopijnej plechy, w charakterystyczny dla
kazdego ,gatunku” porostu sposob. Z chwila
osiagniecia dojrzaloSci plciowej przez grzyba
proces rozpoczyna si€¢ od nowa. Ze wzgledu
na ogromne ryzyko, jakie wiaze si¢ ze znalezie-
niem kompatybilnego partnera i zbudowaniem
trwatej mutualistycznej symbiozy, w drodze
ewolucji porosty opanowaly sposob propagacji
wegetatywnej. Dzieki sorediom, izidiom oraz
fragmentacji plechy moga klonowaé swoje or-
ganizmy macierzyste, bez koniecznosci poszu-
kiwania specyficznych komponentéw. W rze-
czywistosci wielokrotnie mamy do czynienia z
przykltadami symbiotycznych asocjacji, w kto-
rych dochodzi do mnogich zwiazkéw miedzy
mikobiontem a zielonymi partnerami, jednym
fotobiontem i kilkoma lichenizujacymi grzy-
bami, badz kilkoma grzybowymi i glonowymi
komponentami naraz.

JEDEN MIKOBIONT + JEDEN FOTOBIONT

W najprostszym przypadku, ktory pozor-
nie moze przypomina wspomniany powyzej
endosymbiotyczny zwiazek pomiedzy Asco-
phyllum nodosum a Stigmidium ascophylli,

dwubiontowa symbioza moze prowadzi¢ do
wyksztatcenia blizej nieokreSlonej, galareto-
watej struktury plechowej, ksztaltowanej je-
dynie poSrednio przez strzepki mikobionta.
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Ryc. 1-7: 1. Bryophagus gloeocapsa — pokroj; 2. B. gloeocapsa — przyklad plechy homeomerycz-
nej z cyjanobiontem Gloeocapsa; 3. B. gloeocapsa — przekrdj owocnika; 4. Collema flaccidum —
przyktad plechy homeomerycznej z cyjanobiontem Nostoc sp.; 5. Cystocoleus ebeneus — pokroj; 6.
Nitkowata postaé Trenthepolia sp. w pochewce symbiotycznego mikobionta C. ebeneus; 7. Kulista
posta¢ fotobionta Trenthepolia sp. w symbiozie z Reihlingia leopoldi (Fot. 1-7. P. Czarnota).
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Bryophagus gloeocapsa Nitschke ex Arnold
(ktory wtasnie tworzy tego typu porosty)
penetruje glebokimi haustoriami poszcze-
golne komorki fotobionta — sinicy z rodzaju
Gloeocapsa (Ryc. 1, 2) — wplywajac na ich
rozwoj i pomnazanie. JednoczeSnie wytwa-
rza apotecja zawieszone w galaretowatych
otoczkach fotobionta, niczym zarodki za-
bie unoszace si¢ na biatlkowych poduchach
skrzeku (Ryc. 3). Podobnym przyktadem sa
endosymbiotyczne grzyby z rodzaju Epiglo-
ea, ktore, w zaleznoSci od sytuacji, komen-
salicznie lub pasozytniczo wiaza sie z zielo-
nymi glonami zasiedlajacymi rozmaite pod-
toza, np. w wilgotnych otoczeniach jezior
lobeliowych w Borach Tucholskich (CEYNO-
WA-GIELDON 2002), czy w pictrze turniowym
Wysokich Tatr (CYKOWSKA i FLAKUS 2005).
Symbiozy takie przez niektorych okreSlane
sa mianem pol-porostow (ang. semi-lichens)
(GRUMMANN 1968), dla odroznienia od tego
rodzaju zwiazkow, w ktorych grzyb catkowi-
cie determinuje morfologi¢ porostu. Niewat-
pliwie blizsze klasycznego pojecia ,porost”
sa zwiazki symbiotyczne miedzy wolno zy-
jacymi sinicami z rodzaju Nostoc a licheni-
zujacymi grzybami z rodzaju Collema. W po-
dobnych jak te przypadkach mikobiont nie
uzyskal na tyle silnej przewagi w relacji do
fotobionta, aby wyksztalci¢ typowa dla wie-
Iu porostow zewnetrzna warstwe kory. Jego
luzne strzepki przenikaja galaretowate wne-
trze plechy, nie formujac zadnych zwartych
struktur, a kolonie sinic zachowuja swoj nit-
kowaty charakter (Ryc. 4). Pleche taka okre-
Slamy mianem homeomeryczna, w odroznie-
niu od warstwowanej, heteromerycznej, jaka
wyksztatca wickszo$¢ znanych powszechnie
porostow.

Specyficzny przypadek porostu warstwo-
wanego reprezentuje zwiazek Cystocoleus
ebeneus (Dillwyn) Thwaites (Ryc. 5) z nitko-
wata zielenica z rodzaju Trentepohlia, zyjaca
wolno w naturze. Mikobiont wyksztalca rur-
kowata otoczke stuzaca za swoistego rodza-
ju mieszkanie dla swojego autotroficznego
partnera (Ryc. 6). Symbioza, w ktorej grzyb,
jako dominant posiadajacy Sciany silnie wy-
sycone ciemnym barwnikiem (melaning)
ograniczajacym fotosyntetyczne funkcje foto-
bionta, jest o tyle zagadkowa, ze dodatkowo
siedliska opanowywane przez ten porost sa
z reguly silnie ocienione. By¢ moze barwnik
ten ma wieksze znaczenie dla catej symbiozy,
jako zwiazek chemiczny ulatwiajacy koloni-
zacje skalnego podloza i jest ,ewolucyjnym
wymogiem” istnienia gatunku na wzor wie-

Iu epilitycznych grzybow nielichenizujacych,
zwanych ,czarnymi drozdzami” (CHLEBICKI
2007).

Wolno zyjacy glon Trentepohlia (przed-
stawiciel Chlorophyta; mogiby byc¢ blednie
postrzegany jako przynalezny do innej gru-
py glonow, ze wzgledu na dominujace w
wizualnym odbiorze zoétte i pomaranczowe
karotenoidy) rosnie powszechnie na réz-
nych podtozach w postaci nitkowatych ko-
lonii i w takiej tez morfologicznej formie
wchodzi w symbioze z Cystocoleus ebe-
neus. Z reguly jednak Trentepohlia, bedaca
fotobiontem, w licznych zwiazkach poro-
stowych traci swoja pierwotna, nitkowata
strukture i pod wplywem dziatalnoSci mi-
kobionta rozpada si¢ na pojedyncze, kuliste
komorki, w pelni oplecione i kontrolowa-
ne przez symbiotycznego grzyba. Dobrym
tego typu przyktadem jest mutualistyczny
zwiazek tego glonu z grzybem Reichlingia
leopoldii Diederich & Scheid. (anamorficz-
ne Ascomycota; Ryc. 7), jakkolwiek, ten
ostatni, z racji wielokrotnego notowania
w towarzystwie innych grzybow lichenizo-
wanych, gtownie z rodzaju Lepraria, moze
by¢ czesto postrzegany jako grzyb naporo-
stowy (KOCOURKOVA 2000).

WickszoS¢ powszechnie dostrzeganych
przez ,niewtajemniczone” oko mutualistycz-
nych zwiazkOw miedzy miko- i fotobiontami
realizuje w pelni zaproponowana powyzej
definicjc D. Hawkswortha. Porosty, ktore
moglibySmy nazwac ,wlaSciwe”, reprezento-
wane np. przez najpospolitszy w polnocnej
Holarktyce, listkowaty gatunek nadrzewny
Hypogymmnia physodes (L.) Nyl, czy pospo-
lity w tym rejonie Pseudevernia furfuracea
(L) Zopf, maja wyraznie strefowa struktu-
re (Ryc. 8, 9), determinowana dzialalnoScia
grzyba. Podobna anatomia plechy cechu-
ja sie wielkoplechowe porosty, tworzone
m. in. przez liczne grzyby z rodzajow Neph-
roma, Lobaria i Peltigera, w ktorych role
fotobionta, w odr6znieniu od poprzednich,
gdzie wystepowaly eukariotyczne zielenice,
pelnia prokariotyczne sinice. We wszystkich
tych przyktadach grzyb wytwarza zewnetrzna
kore, pod ktora gromadza sie¢ w oddzielnej
warstwie komorki fotobionta, a ponizej sple-
cione strzepki grzyba formuja luzny miazsz
spelniajacy wielokrotnie funkcje przyczepu,
w wielu przypadkach przybierajacy postac
chwytnikOw. Nie ma tutaj watpliwoSci, ze
mikobiont jest partnerem zewnetrznym i do-
minujacym, stymulujacym zywieniowe funk-
cje i pomnazanie fotobionta.
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Wspomniano juz, ze zdecydowana wick-
szoS¢ porostow na Swiecie tworza grzy-
by workowe Ascomycota, jednak ok. 2% z
0golnej liczby blisko 15 000 znanych dzisiaj
gatunkow grzybow lichenizowanych stano-
wia grzyby z gromady Basidiomycota [wg
TEHLERA i WEDINA (2008) grupe ta stanowi
zaledwie okolo 20 gatunkow]. CzeS¢ tych
podstawczakow pelni role klasycznego, ze-
wnetrznego mikobionta w symbiozach dwu-
biontowych, wytwarzajac przy tym (jakby
»z innej bajki”) kapeluszowe lub konsolowe
owocniki, do zludzenia przypominajace te,

PR,

=3 @
Ryc. 8-13: 8. Hypogymnia physodes — pokroj; 9. H. physodes — obraz plechy heteromerycznej
z fotobiontem Trebouxia sp.; 10. Solorina crocea — przyktad symbiozy z dwoma fotobiontami
(czerwona obwodka — zielenica Coccomyxa sp., niebieska — cyjanobakteria Nostoc sp.); 11. Pel-
tigera leucophlebia — fragment plechy z zewnetrznymi cefalodiami zawierajacymi cyjanobionta
Nostoc sp.; 12. P. leucophlebia — przekroj przez pleche i cefalodium; 13. Vezdaea aestivalis — po-
kroj (Fot. 8-13. P. Czarnota).

jakie znamy u wlaSciwych grzybow 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) tworza z tym
samym glonowym fotobiontem Coccomyxa
zupelnie odmienna pleche¢, przypominajaca
mikroskopijne kuleczki lub Sluzowate pakie-
ciki, w ktorych trudno dopatrzy¢ sie charak-
terystycznego dla klasycznych porostow war-
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stwowania. Zupelnie innym przykladem, w
ktorym role fotobionta pelni widknista sini-
ca z rodzaju Scytonema, sa szeroko rozprze-
strzenione w tropikalnych i subtroplikalnych
obszarach Swiata, nadrzewne lub epibryofi-
tyczne, lichenizujace podstawczaki Dicty-
onema spp., z jedynym europejskim przed-
stawicielem — D. interruptum (Carmich.
ex Hook.) Parmasto (PURVIS i COPPINS 1992,
ETAYO i wspolaut. 1995). W przeciwiefistwie
do poprzednich, fotobiont jest tutaj integral-
na czescia tuskowatego lub nawet drobno-
listkowatego owocnika (hymenoforu), ktory
czesciej pojawia sie nawet przy absencji ple-
chy. Do okazjonalnych zwiazkow z glonami
dochodzi prawdopodobnie takze 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 skorzastopodobnych, rozlanych i przylega-
jacych do drewna owocnikach (NOWAK i To-
BOLEWSKI 1975).

Zwykle naturalne zwiazki porostowe
miedzy biontami sa wylaczne. Zdarzaja si¢
jednak niekiedy (cho¢ najprawdopodob-
niej tylko dlatego, ze nie potrafimy jeszcze
precyzyjnie zidentyfikowac przynaleznoSci

JEDEN MIKOBIONT +

Juz w 1976 r. znanych bylo na Swiecie co
najmniej 500 ,gatunkow” porostow (HAWK-
SWORTH 1988a), ktore reprezentuja 3-bionto-
we interakcje, z mikobiontem w roli dominu-
jacego exhabitanta. W porostach powstalych
w drodze takich symbioz najczeSciej role
fotobiontow spetniaja jednoczesnie glony
(przynalezne do eukariotycznych roslin Plan-
tae) i sinice (prokariotyczne Cyanobacteria),
a wiec autotrofy powstale na odlegtych eta-
pach ewolucji Swiata zywego (SIMPSON i RO-
GER 2004, WALSH i DOOLITTLE 2005).

Glon i sinica moga zy¢ obok siebie we
wnetrzu plechy, tworzac oddzielne warstwy
»zielone”, jak w symbiozie z Solorina crocea
(L) Ach. (Ryc. 10), lub cyjanobiont moze
wystepowaé w formie wewnetrznych pakie-
tow zwanych cefalodiami, jak to ma niekie-
dy miejsce w plechach granicznika plucnika
Lobaria pulmonaria (PURVIS 1992). Oba fo-
tobionty, otoczone strz¢pkami, utrzymywane
sa we wzajemnej izolacji przez mikobionta,

gatunkowej fotobionta) przypadki, kiedy je-
den i ten sam mikobiont tworzy identycz-
ny porost z rOznymi fotosyntetyzujacymi
partnerami. Sztuki tej potrafi dokona¢ np.
pospolity w catej Europie zlotorost Scien-
ny Xanthoria perietina (L) Th. Fr., ktory
w oddzielnych symbiotycznych zwiazkach
z kilkoma nawet gatunkami glonéw z ro-
dzaju Trebouxia wyksztalca identyczna,
zo6ttopomaranczowa pleche, jednoznacznie
identyfikowana jako przynalezna do tego
samego gatunku (HAWKSWORTH 1988a).
Podobna strategie zyciowa reprezentuje
pospolity, cho¢by w naszych miastach, na-
skalny gatunek Protoparmeliopsis muralis
(Schreb.) M. Choisy (GUZOW-KRZEMINSKA
i STOCKER-WORGOTTER 2007). Jest wielce
prawdopodobne, ze stwierdzane w takich
plechach rézne gatunki fotobiontow sa tak-
ze pozostaloScia po wczesnych etapach for-
mowania porostu (faza plechy pierwotnej
pre-thalli), w ktorych kielkujacy zarodnik
grzyba wykorzystuje rozne, nie koniecznie
kompatybilne, autotroficzne bionty, nawet
jesli pochodza z innego, sasiadujacego po-
rostu, czy tez zyja wolno w jego otoczeniu
(np. OTT 1987, HONEGGER 1993). W czasie
formowania ostatecznej plechy moze dojs¢
zatem do sytuacji, kiedy mamy do czynie-
nia z porostem wielobiontowym.

DWA FOTOBIONTY

ktory zdaje sie nad nimi panowac i kontrolo-
wac wymiane substancji odzywczych.

Na Swiecie zyje wiele porostow, w kto-
rych sinicowy fotobiont skoncentrowany jest
w zewnetrznych, okorowanych cefalodiach,
podczas gdy w roli podstawowego fotobion-
ta, formujacego zasadnicza pleche, wystepuje
zielenica. Spektakularnym przykltadem tego
typu interakcji 3-biontowej sa porosty two-
rzone przez rozproszone po calym Swiecie
grzyby z rodzaju Placopsis Nyl. [np. zyjacy
w polskich goérach P. gelida (L.) Linds.], w
ktorych ceglastobrazowe cefalodia odrdznia-
ja sie istotnie od szarej, plakodiowej plechy
podstawowej. Podobne, lecz mniej wyraziste,
zewnetrzne cefalodia z sinicami wystepuja
na wielkoplechowych porostach, formowa-
nych przez kilka gatunkow grzybow z rodza-
ju Peltigera Willd. [np. rzadko u nas spotyka-
nej P. leucophlebia (Nyl.)) Gyeln. (Ryc. 11),
czy spokrewnionej z nia, pospolitej w obsza-
rach borealnych poinocnej Europy, P. aphto-
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sa (L) Willd.]. Podobnie jak w poprzednim
przypadku, oba fotobionty utrzymywane sa
przez grzyba w izolacji (Ryc. 12) i oba prze-
znaczone do innych, zywieniowych celow.
Ciekawostka jest wlasnie taka rola miko-
bionta, w ktorej zdaje si¢ by¢ menadzerem
,zarzadzajacym fabryka zwana 3-biontowym
porostem”. Grzyb w tym przypadku wptywa
istotnie na funkcje cyjanobionta, enzymatycz-
nie stymulujac powstawanie heterocystow,
czyli komorek zdolnych do asymilacji wol-
nego azotu. JednoczeSnie ogranicza pozosta-
lym komoérkom zdolnosS¢ wiazania wegla w
procesie fotosyntezy. U wolno zyjacych sinic
oraz w tych 2-biontowych porostach, gdzie
sinica jest jedynym fotobiontem, heterocy-
sty sa rozmieszczone regularnie i reprezen-
tuja ok. 5-10% wszystkich komoérek w po-
pulacji. U cyjanobiontow wystepujacych w
3-biontowych porostach zmienia si¢ sposéb
rozmieszczenia heterocyst, a ich frekwencja
wzrasta do 15-35%. W 2-biontowych cyjano-
porostach 70-80% zwiazanego CO, jest prze-
kazywane przez sinice w postaci glukozy na
potrzeby mikobionta. Cyjanobionty w 3-bion-
towych plechach przekazuja zaledwie do 5%
,produkcji cukru” lub nie czynia tego wcale
(RAI i BERGMAN 2002). Funkcja wiazania we-
gla i produkcja asymilatow mikobiont obar-
cza drugiego fotobionta — glon.

Godnymi uwagi sa grzyby lichenizowane,
ktore moglibySmy okreslic mianem inteli-
gentne” (ang. phycosymbiodeme, morpho-
type pair) (zobacz RENNER 1982, HONEGGER
1993)]. Reprezentuja je takie gatunki (np.
z rodzajow Nephroma, Lobaria, Peltigera,
Pseudocyphellaria i Sticta), ktore, w zalez-
nosci od uktadu warunkéw siedliskowych
i dostepnosci kompatybilnego fotobionta,
tworza rozne plechy, tzw. fototypy. Trudno
bowiem inaczej dobra¢ nazwe dla tego typu
fizjologicznych adaptacji (GALLOWAY 2001),
w ktorej np. mikobiont o nazwie Peltigera
britannica (Gyeln.) Holt-Hartw. & Tensberg,
w Srodowisku wilgotnym preferuje zwiazek
z wolno zyjaca sinica z rodzaju Nostoc, two-
rzac w konsekwencji ,liSciowate”, sinoszare
cyjanomorfy. NajczeSciej jednak, zwlaszcza
na mniej wilgotnym siedlisku, dochodzi z
czasem do wymiany zasadniczego fotobion-
ta na glon z rodzaju Coccomyxa, z ktérym
ten sam grzyb formuje odmienne, zywozie-
lone chloromorfy, pozostawiajac jednak-
ze sinice na swoich ustugach. Rola cyjano-
bionta staje si¢ wowczas jedynie wigzanie
wolnego azotu, a jego kontakt z mikobion-
tem zostaje ograniczony do niewielkich, ze-

wnetrznych cefalodiow, podobnych do tych,
jakie wystepuja u wspomnianej juz Pelti-
gera leucophlebia. Wielokrotnie dochodzi
przy okazji takiej wymiany fotobiontow do
powstania swoistych himer (ang. himeroid
association), laczacych oba morfologicznie
odmienne fototypy, z ktérych kazdy moze
przemiennie dominowac¢ w zaleznoSci od
zmieniajacych sie warunkow wilgotnoscio-
wych i nastonecznienia (TONSBERG i HOLTAN-
HARTWIG 1983).

Podobne morfotypy mozna obserwowac
w przypadku 2-fotobiontowych zwiazkéw
z mikobiontem Psorula rufonigra (Tuck.)
Gotth. Schneid., ale szczeg6lna odmiennoscia
morfologii chloro- i cyjanomorf odznacza si¢
kilka australazjatyckich gatunkéw lichenizo-
wanych grzybow z rodzaju Sticta [np. S. pe-
dunculata Kremp., S. sayeri Mill. Arg., S. sti-
pitata C. Knight w Australii oraz S. latifrons
A. Rich. i S filix (Sw.) Nyl. w Nowej Zelan-
dii]. Kazdy z tych mikobiontéw, na wilgot-
nych, silnie ocienionych stanowiskach (np.
wsrod epifitycznych mszakow w lasach desz-
czowych lub skatach spryskiwanych woda w
poblizu wodospadéw) ma, oprécz zwyktych
plech z zielenicami, takze zdolnoS¢ tworzenia
dendroidalnych, miejscami kutnerowatych
cyjanomorf, ktore wielokrotnie stwierdzano
takze jako symbiozy wolno zyjace (GALLOWAY
2001). Sa one na tyle r6zne od typowego po-
rostu z komponentem glonowym, ze nadana
jeszcze w 1885 r. dla takich krzaczkowatych,
sinicowych stadiow nazwa Dendriscocau-
lon Nyl, cho¢ ze wzgledow taksonomicz-
nych nieformalnie, funkcjonuje do dziS [np.
D. dendriothamnodes Dughi ex D.J. Gallo-
way dla cyjanomorfy Sticta stipitata (GALLO-
WAY 2001)]. Badania molekularne dowodza
jednak, ze taka par¢ morfotypow moze two-
rzy¢ jeden i ten sam mikobiont (np. ARMALEO
i CLERC 1990), stad obecnie traktuje si¢ takie
cyjanomorfy jako duze cefalodia zewng¢trzne
(patrz HONEGGER 1993).

Wybor fotobionta ma jednak czesto pew-
ne konsekwencje fizjologiczne dla lichenizu-
jacego grzyba, wymuszajac na nim produkcje
nieco odmiennych wtoérnych metabolitow,
wlasciwych dla kazdej z tych interakcji (REN-
NER 1982). Dla pary fototypow tworzonych
dla przyktadu przez Nephroma arcticum (L.)
Torss., substancje porostowe sa niemal iden-
tyczne, za wyjatkiem tego, ze kwas usninowy
produkowany jest tylko w chloromorfach, a
tridepsyd (ang. methyl gyrophorate) pojawia
si¢ tylko w obecnosci cyjanomorf (TONSBERG
i HOLTAN-HARTWIG 1983). U Lobaria amplissi-
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ma (Scop.) Forss. z kolei, wtorne metabolity
stwierdzone zostaly tylko w plechach z glo-
nowym fotobiontem. Taka reakcja metabo-
liczna nie jest jednak regula, o czym Swiad-
czy ten sam sklad substancji u obu form
rostowych Peltigera britannica (TONSBERG i
HOLTAN-HARTWIG 1983).

Specyficznym przykladem symbioz tréj-
biontowych sa rOwniez porosty nalistne (ang.
follicolous fungi), obecne szczegdlnie obficie
w tropikalnych lasach deszczowych oraz po-
rosty naglonowe (ang. algicolous fungi). Nie
ma watpliwoSci, ze w tego typu zwiazkach
zywieniowych, poza tradycyjnymi, 2-bionto-
wymi symbiozami porostowymi, chodzi o
dostep mikobionta do metabolicznych pro-
duktow swojego siedliskowego gospodarza,
nawet bez koniecznoSci aktywnej penetracji
jego fotosyntetyzujacych komorek.

W gronie reprezentantOw porostOw na-
glonowych czesto wymienia si¢ Collemop-
sidium pelvetiae (G.K. Sutherl) Kohlm., D.
Hawksw. & Volkm.-Kohlm., epifityczny, sini-
cowy porost obligatoryjnie zwiazany z wiel-
koplechowa brunatnica Pelvetia canaliculata
(L) Dcne. & Thur. (Phaeophyta). Mutuali-
styczna symbioza obu biontow porostowych
wsparta jest przy tym symbioza komensalicz-
na ze swoim glonowym gospodarzem (HAWK-
SWORTH 1988a, 2000).

Duza liczba porostow nalistnych, nale-
zacych np. do rodziny Gomphillaceae i Ec-
tolechiaceae, rozwijajacych pleche miedzy
kutikula a epiderma liScia, moze wykorzy-
stywac jego produkty fotosyntezy i niewat-
pliwie korzysta¢ z zasobow wody swojego
gospodarza. Ulatwia to przetrwanie w okre-
sach mniejszej wilgotnoSci i pozwala zasie-
dla¢ tereny w suchszym klimacie (PINOKIYO i
wspotaut. 20006). Relacje miedzy dwubionto-
wym porostem a roSlina, mimo ze nie wpty-
waja destrukcyjnie na liScie spetniajace funk-
cje siedliska, zaliczane sa do pasozytniczych
(HAWKSWORTH 1988a). Klasyfikacja taka moze
budzi¢ kontrowersje, gdyz w toku koewolu-
¢ji liScie roslin spetniajace funkcje forofitow
przystosowaly sie do swoich porostowych
,pasozytow”, rekompensujac sobie straty
wzmozona produkcja chlorofilu i przemiesz-
czajac asymilaty w dolna partie liScia. Wielo-
krotnie zdarzaja si¢ przypadki niemal catko-
witego pokrycia powierzchni liScia przez po-
rosty, przez ktore iloS¢ dostepnego Swiatla,
wykorzystywanego w procesie fotosyntezy,
spada tu nawet o 70% (ANTHONY i wspotaut.
2002). Jednak, jak wykazaly badania tych sa-
mych autorOw, generalna opinia, ze nalistne

porosty i inne epifyle, ograniczajac dostep
uzytecznego Swiatla, redukuja poziom foto-
syntezy w liSciach, nie koniecznie musi by¢
uzasadniona.

Szczegllnym przypadkiem porostow na-
listnych sa epibryofity, obecne takze w kra-
jowej biocie. SciSlejsze interakcje zywienio-
we zachodza wyrazniej miedzy mszakami i
takimi dwubiontowymi porostami, w Kkto-
rych mikobiont przerasta skorke gospodarza,
wprowadzajac porostowego fotobionta do
jego wnetrza. Przedstawicieli obligatoryjnych
epibryofitOw znajdziemy w przynajmniej 19
rodzajach grzybow tworzacych porosty (Po-
ELT 1985). Duza czeS¢ z nich zwiazana jest
z poszczegllnymi gatunkami mszakow na
zasadach wylacznoSci. HAWKSWORTH (1988a)
uwaza, ze relacje takie nalezy traktowac jako
pasozytnicze, w wielu wypadkach doprowa-
dzajace w konsekwencji do Smierci gospo-
darza. Wystepujacy w niemal catej Europie
gatunek lichenizowanego grzyba Vezdaea
aestivalis (Ohl.)) Tscherm.-Woess & Poelt
(Ryc. 13) ,wprowadza” swojego porosto-
wego fotobionta Leptosira obovata Vischer
pod skorke mszaka i funkcjonuje w takiej
trojbiontowej symbiozie zanim ten ostatni z
czasem obumrze. Obserwacje autora pozwa-
laja wnioskowac takze, ze z tym gatunkiem
grzyba w roli mikobionta dochodzi niekiedy
do fakultatywnych 4-biontowych interakcji,
poprzez dodatkowe wlaczenie do zywienio-
wego ukladu wolno zyjacych sinic, czesto ko-
lonizujacych wilgotne, omszone stanowiska.
Jednoczesnie wyjatkowa selektywnoS¢ w po-
szukiwaniu przez tego i inne epibryofityczne
gatunki z rodzaju Vezdaea, zywych mchow
jako jedynego siedliska, zostaje podwazona
w Swietle doniesienn o ich odnajdywaniu na
plechach innych porostow (HAWKSWORTH i
MIADLIKOWSKA 1997, KOCOURKOVA 2000). Nie
mozna jednak wykluczy¢, ze i w takich wy-
padkach dochodzi ostatecznie do symbioz
wielobiontowych.

Innym przykltadem obligatoryjnych aso-
cjacji epibryofitycznych sa grzyby zasiedla-
jace watrobowce. Wsrod niewielu znanych
dotychczas przypadké6w mutualistycznych
symbioz tego typu wymieniane sa kapeluszo-
we podstawczaki z rzedu Hymenochaetales
(Agaricomycetes) Loreleia marchantiae (Sin-
ger & Clémencon) Redhead, Moncalvo, Vil-
galys & Lutzoni i Blasiphalia pseudogrisella
(AH. Smith) Redhead rosnace odpowiednio
na Marchantia polymorpha L. i Blasia pusil-
la L. (LUTZONI i PAGEL 1997) oraz Coenogo-
nium luteum (Ascomycota), formujacy swo-
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Ryc. 14-17: 14. Stigmidium fuscatae — naporostowy, komensaliczny grzyb na Acarospora fuscata
— pokroj; 15. S. fuscatae — przekrdj przez peritecjum i pleche gospodarza; 16. Nesolechia oxy-
spora — naporostowy, pasozytniczy grzyb na Hypogymmnia tubulosa formujacy galasy; 17. Tremel-
la coppinsii — naporostowy przedstawiciel Basidiomycota na Platismatia glauca (Fot. 14-17. P.

Czarnota).

ja pleche we wnetrzu nadrzewnej Frullania
dilatata (HONEGGER 1993). DOBBELER i POELT
(1981) odkryli z kolei w Brazylii innego wor-
kowca, Arthopyrenia endobrya Dobbeler &
Poelt, ktory, wraz z nitkowatymi koloniami

DWA MIKOBIONTY

Zwiazki 3-biontowe zwiazane sa takze z
zasiedlaniem porostOw przez grzyby napo-
rostowe (ang. lichenicolous fungi). Znanych
jest wspolczeSnie ok. 1500 gatunkow grzy-
bow wykorzystujacych plechy porostow jako
substrat i jednoczesnie Zroédio wegla niezbed-
nego do budowania swojego ciata (LAWREY i
DIEDERICH 2003). Biorac jednak pod uwage
fakt, ze wiedza na temat réznorodnoSci tak-
sonomicznej grzybow zwiazanych z plechami
porostow jest przede wszystkim ograniczona
do kontynentu europejskiego, a na innych
kontynentach dalece niewystarczajaca, moze-
my sie spodziewacd, ze liczba ta moze siegnac
wkrotce 2500 gatunkow, a nawet jej wielo-
krotnosci (LAWREY i DIEDERICH 2003).

swojego symbiotycznego glonowego foto-
bionta (Trentepohlia), rozwija si¢ takze en-
dofitycznie we wnetrzu komorek watrobow-
cow z rodziny Lejeuneaceae.

+ JEDEN FOTOBIONT

Silne zwiazki z lichenizujacymi grzyba-
mi formujacymi porosty wykazywaC musza
przede wszystkim te grupy grzybow, ktore w
toku swoich wlasnych ewolucyjnych przysto-
sowan wyspecjalizowaly sie¢ w opanowywa-
niu naporostowego siedliska. Przede wszyst-
kim ewolucja ta musiala dotyczyC strategii
korzystania ze zwiazkOw organicznych pro-
dukowanych przez plechowego fotobinta w
stolerancyjnym” lub ,wrogo nastawionym”
towarzystwie badz co badz konkurencyjnego
mikobionta porostowego. Jesli miara sukcesu
ewolucyjnego bytaby liczba gatunkéw specja-
lizujacych si¢ w zasiedlaniu plech porostow,
to z pewnoScia rodzaje Nesolechia, Carbo-
nea, Rimularia, Dactylospora i Miriquidica
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(HAFELLNER 20006) bylyby dobrym przykladem
osiagniecia takiego szczytu. Wiele gatunkow
sposrod tych lecideowych rodzajow workow-
cOw jest bowiem wylacznymi grzybami na-
porostowymi, a inne formuja swoje wilasne,
naporostowe plechy.

Duza czeS¢ 3-biontowych interakcji zycio-
wych z udzialem dwoch grzybow ma charak-
ter patogeniczny, prowadzacy w krotkim cza-
sie do calkowitej zaglady porostu-gospodarza.
Dobrym przykladem takiej strategii zyciowe;j,
zwlaszcza na obszarach zdegradowanych
skutkami silnych zanieczyszczeni powietrza,
jest polifagiczny, ,pajeczynowaty” podstaw-
czak Athelia arachnoidea (Berk.) Jiilich.
Grzyba tego czesto spotykamy pasozytujace-
go na wolno zyjacych glonach epifitycznych
oraz wielu toksytolerancyjnych, nadrzewnych
porostach, w ktorych mikobiontami sa przed-
stawiciele roznych rodzajow lichenizujacych
grzybow, np. Lecanora conizaeoides Nyl. ex
Cromb., Scoliciosporum chlorococcum (Gra-
ewe ex Stenh.) Vézda czy Micarea micrococ-
ca s.Jat. (KOCOURKOVA 2000).

Wiele przyktadow komensalicznych sym-
bioz porostow i grzybow naporostowych po-
dali m.in. HAWKSWORTH (1988a) oraz LAWREY
i DIEDERICH (2003), wskazujac jednoczesnie,
ze takie i typowo pasozytnicze relacje poja-
wialy si¢ w ewolucyjnym rozwoju grzybow
wielokrotnie, skoro dotycza wielu taksonéw,
zarowno odleglych filogenetycznie, jak tez
blisko ze soba spokrewnionych. W niekto-
rych przypadkach koewolucja wspolzyjacych
trzech biontow by¢ moze przebiegala na tyle
skutecznie, ze np. reprezentujacy klase Eu-
rotiomycetes, naporostowy Chaenothecopsis
epithallina Tibell, upodobnil si¢ morfolo-
gicznie do swojego zywiciela Chaenotheca
trichialis (Ach.) Th. Fr. z odleglej klasy Le-
canoromycetes. Oba gatunki wytwarzaja po-
dobnego typu trzonkowate apothecia, przy
czym obecnoS¢ tego pierwszego nie powo-
duje zadnych chorobowych zmian w ple-
sze porostowego gospodarza. Koewolucyjny
zwiazek miedzy tymi naporostowymi grzyba-
mi a wytwarzajacymi trzonkowate owocniki
rodzajami Calicium i Chaenotheca pozostaje
niewyjasniony, ale w niektorych wypadkach
musi by¢ istotnie silny, skoro oprocz wolno
zyjacych gatunkow Chaenothecopsis, sa i ta-
kie, zwiazane troficznie wylacznie z porosta-
mi tworzonymi przez te mikobionty (np. Ko-
COURKOVA 2000).

Innym przykltadem niech bedzie komen-
saliczny zwiazek peritecjowego workowca
Stigmidium fuscatae (Arnold) R. Sant. z kla-

sy Dothideomycetes, notowanego niemal
wylacznie na naskalnych plechach Acarospo-
ra fuscata (Nyl.)) Arnold z Lecanoromycetes
[wg DIEDERICHA (2003) ponadto na brunat-
nych plechach innych Acarospora]. Pomimo,
ze koegzystujacy grzyb opanowuje znaczna
czeS¢ porostowej plechy, a iloS¢ wytwarza-
nych owocnikéw niemal w caloSci moze ja
pokrywad, mutualistyczna symbioza gospo-
darza nie wykazuje oznak nekrotycznych
(Ryc. 14, 15).

WiegkszoS¢ grzybow, takze tych komen-
salicznych, rozwija si¢ w (lub na) plechach
porostow, a przynajmniej tam wyksztalcaja
widoczne dla oka owocniki. Sa jednak i takie
przypadki, jak chocby Arthonia galactina-
ria Leight. (Arthoniomycetes) czy Vouxiella
lichenicola (Linds.) Pert. & Syd. (coelomy-
cetes), ktore rozwijaja si¢ tylko, albo przede
wszystkim na (w) apotecjach porostowego
mikobionta; odpowiednio sa nimi naskal-
na (np. L. dispersa slat. i L. albescens) i na-
drzewna (np. L. chlarotera, L. pulicaris, L.
allophana) reprezentacja odleglego filogene-
tycznie rodzaju Lecanora (Lecanoromycetes)
(np. KOCOURKOVA 2000, KUKWA i CZARNOTA
2000).

Nieco odmienng sytuacje reprezentuje Ne-
solechia oxyspora (Tul.)) A. Massal., grzyb pa-
sozytujacy na plechach porostow, w ktorych
mikobiontami s3 przedstawiciele tej samej
rodziny Parmeliaceae (np. DIEDERICH 2003).
Podobnie jak w przypadku okolo 80 innych
gatunkOw naporostowych grzyboéw (najcze-
Sciej jednak nie zwiazanych filogenetycznie
z gospodarzem), rezultatem jego troficznych
relacji jest formowanie galasOw (GRUBE i DE
LOs Rios 2001), ktore na wzor tych, znanych
w Swiecie roSlin, moglyby by¢ przejawem
reakcji obronnej porostowego mikobionta
(Ryc. 16). Tworzenie takiego znieksztalcenia
wydaje si¢ jednak kontrolowaé pasozytniczy
grzyb, ograniczajac rozwoj jednych i stymu-
lujac wzrost innych struktur, czego najczest-
szym przejawem jest przemieszanie komo-
rek porostu i pasozyta (LAWREY i DIEDERICH
2003). By¢ moze tego typu dzialanie jest wy-
pracowanym w toku ewolucji sposobem opa-
nowania niszy zapewniajacej nie tylko Zrodlo
pokarmu, ale tez miejsce zycia i rozwoju.
Kontrola morfogenezy galasow moze miec z
pewnoscia podtoze metaboliczne, a niektorzy
byli nawet sklonni sadzi¢, ze przynajmniej
czeS¢ grzybow naporostowych formujacych
galasy sprawuje kontrole chemiczna nad tym
procesem na odlegltos¢ (LAWREY i DIEDERICH
2003 i literatura tam cytowana).
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HAWKSWORTH (1982) zauwazyt jednak, ze
najpowszechniejszymi grzybami naporosto-
wymi sa te, ktore wykazuja Scista specjaliza-
cje w doborze gospodarza, ograniczajac wy-
bor partnera do jednego czy najwyzej kilku
i rzadko doprowadzajac do zniszczenia calej
jego plechy. Ten stan rzeczy przypisuje roz-
ciagnietej w czasie koewolucji zwiazanych ze
soba komponentow. LUTZONI i PAGEL (1997)
(co prawda w odniesieniu do klasycznych
porostow) ida o krok dalej sugerujac, ze
przejScie grzybow na mutualizm w zwiazkach
porostowych przyspieszyto specjacje symbio-
tycznych organizmow. LAWREY i DIEDERICH
(2003) pod wplywem tych sugestii stawia-
ja podobna teze, zastanawiajac sig, czy tego
typu zwiazki zyciowe nie odegraly podobne;j
roli w ewolucji grzybow naporostowych. Jest
rzecza powszechnie znana, ze pasozytnicze
organizmy sa o wiele bardziej wyspecjalizo-
wane niz te wolno zyjace (np. TOrr 1991)
i ze jakiekolwiek wydarzenia prowadzace
do specjacji gospodarza wymuszaja procesy
przystosowawcze zakonczone ostatecznie tak-
Ze specjacja pasozyta. Z pewnoscia zjawisko
to zauwazalne jest wsrod grzyboéw naporo-
stowych, u ktorych wg szacunkéw LAWREYA
i DIEDERICHA (2003) nawet 95% gatunkéw
przywiazanych jest do monofiletycznych grup
porostow (pojedynczego gatunku, rodzaju
czy o wiele rzadziej kilku spokrewnionych ze
soba rodzajow). Wobec postepu w badaniach
taksonomicznych tzw. grup krytycznych grzy-
bow naporostowych i zawezeniu koncepcji
gatunku w oparciu o skompilowane cechy
morfologiczne, chemiczne i molekularne,
wiele z grzybow dotychczas uwazanych za
polifagiczne okazato sie zbiorem gatunkéw
wyspecjalizowanych w doborze gospodarza.
Dla przyktadu Endococcus rugulosus (Borrer
ex Leight.) Nyl. wymieniany (jako E. perpu-
sillus Nyl.) przez TRIEBEL (1989) jako grzyb
naporostowy na reprezentantach Lecanorales
z rodzajow Lecidella, Miriquidica, Porpidia,
Protoblastenia, Rhizocarpon oraz przedsta-
wicielach odleglego filogenetycznie rodzaju
Schaereria (Ostropomycetidae, Agyriales),
okazal si¢ by¢ zbiorczym taksonem wysoce
selektywnych gatunkow, zwiazanych co naj-
wyzej z poszczegOlnymi rodzajami porostow
(SERUSIAUX i wspotaut. 1999, KOCOURKOVA
2000). Podobny problem dotyczy by¢ moze
wielu innych kosmopolitycznych taksonow,
na przyklad anamorficznych workowcow z
rodzaju Lichenoconium i Lichenodiplis, a tak-
ze kilku rodzajow z rzedu Verrucariales: Me-
rismatium, Muellerella, Phaeospora i Stigmi-

dium (KOCOURKOVA 2000, DIEDERICH 2003,
LAWREY i DIEDERICH 2003).

Co prawda znajomos¢ naporostowych Ba-
sidiomycota nie przekracza na dzien dzisiej-
szy 100 gatunkow [63 wg LAWREYA i DIEDE-
RICHA (2003)], to jednak ich wybiorczoS¢ w
doborze gospodarza wydaje si¢ jeszcze bar-
dziej ograniczona niz u Ascomycota, tak jak
ma to miejsce u przedstawicieli najliczniej-
szego w grzyby naporostowe rodzaju Tremel-
la (DIEDERICH 1996, 2003; co najmniej 46 ga-
tunkéw). Te koegzystujace mikobionty two-
rza czesto na plechach gospodarzy charakte-
rystyczne, potkuliste bazydiokarpy. Z czasem
wokol nich pojawiaja sie nekrotyczne plamy
rozszerzajace swoj zasieg, co Swiadczy za-
pewne o zmianie zyciowej strategii pasozyta
i jego agresywniejszej wirulencji. Przykladem
niech bedzie Tremella coppinsii Diederich &
G. Marson rosnaca wylacznie na listkowatych
plechach Platismatia glauca (L)) W.L. Culb.
& C.F. Culb. (Ryc. 17).

Wydaje sie, ze niektore grupy porostow
sa szczegOlnie czesto preferowane do roli
gospodarzy takich 3-biontowych zwiazkow.
Podczas gdy u lichenizowanych Arthopyre-
niaceae i Thelotremataceae znalez¢ mozna
zaledwie kilka gatunkow zywiacych obligato-
ryjne naporostowe grzyby, na przedstawicie-
lach Peltigeraceae z sinicami w roli fotobion-
ta pasozytuja dziesiatki tego typu grzybow
(HAWKSWORTH 1982). Szczegodlnie wiele ga-
tunkoéw stwierdzono na porostach z rodzaju
Pseudocyphellaria, Menegazzia czy Thamno-
lia, ktorych ograniczone rozprzestrzenienie
na kuli ziemskiej zdaje si¢ zaprzeczac teorii
dryftu symbiotycznego, by¢ moze stusznej w
odniesieniu do grzyboéw pasozytujacych na
roSlinach naczyniowych (CHLEBICKI i OLEJNI-
CZAK 2007). W mysl tej teorii, wraz z kurcza-
cym si¢ zasiegiem gospodarza maleje liczba
zwiazanych z nim symbiontow. Tymczasem
pierwsze dwa z wymienionych rodzajow,
wylaczajac kilka gatunkOw szeroko rozprze-
strzenionych po Swiecie, zasiedla bardzo
ograniczony obszar Australazji i Ameryki Po-
ludniowej, a wiele jest endemitami (np. licz-
ne gatunki Menegazzia na Papua Nowa Gwi-
nea). Rodzaj Thamnolia natomiast ma zasieg
wystepowania ograniczony przede wszystkim
do rejonow wysokogorskich i arktycznych
(JAMES i GALLOWAY 1992, GALLOWAY i wspot-
aut. 2001, LAWREY i DIEDERICH 2003).

Poznanie sposobu kolonizowania plechy
porostu przez dodatkowego grzyba jest w
wielu aspektach jeszcze niewyjasnione. Wiele
wskazuje na to, ze najwieksza role w inicjacji
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i regulacji tego procesu odgrywaja wtorne
metabolity porostowe i zdolnoSci naporosto-
wego bionta do adaptacji w tych warunkach.
Cho¢ wnioski wyciagni¢te na podstawie ba-
dan terenowych i laboratoryjnych nie zawsze
sa jednoznaczne i porownywalne (patrz np.
LAWREY 1986, STARK i wspotaut. 2007), to
generalnie wilasSciwosci allelopatyczne, anty-
biotyczne i grzybobodjcze, przynajmniej nie-
ktorych, tzw. ,kwasow porostowych”, prze-
jawiajace si¢ m.in. w inhibicji kielkowania
zarodnikOw czy rozwoju plechy pasozyta, nie
budza watpliwosci (np. VARTIA 1973, WHITON
i LAWREY 1982, YAMAMOTO i wspoétaut. 1993,
HALAMA i van HALUWIN 2004, TAY i wspotaut.
2004). Z pewnosScia rOwniez zaistnienie ta-
kiej 3-biontowej asocjacji odbywac si¢ moze
na trzy generalne sposoby:

1) grzyb naporostowy ma zdolnosS¢ neu-
tralizowania wtornych metabolitow (przy-
najmniej niektorych) wytwarzanych przez
porost,

2) kolonizowane sa porosty tylko takie,
ktore nie sa antagonistami w stosunku do
grzyba naporostowego,

3) wyspecjalizowane grzyby naporostowe
pojawiaja sie¢ na plechach gospodarzy dopie-
ro po usuni¢ciu metabolicznej bariery unie-
mozliwiajacej jego rozwoj.

Wydaje sie rzecza oczywista, ze pierw-
szy sposob kolonizacji symbiotycznej plechy
wynika z wigkszej, niz w przypadku innych
grzybow, tolerancji w stosunku do ,obron-
nych” wlasciwosSci metabolitow wtornych,
nabytej w procesie koewolucji lub zdolno-
Sci naporostowego grzyba do enzymatycznej
degradacji substancji porostowych (LAWREY i
wspotaut. 1999). Wszedobylskie grzyby sapro-
troficzne z rodzaju Aspergillus, Penicillium i
Trichoderma, znajdowane wielokrotnie w
towarzystwie porostow, rzadko rozwijaja si¢
na plechach produkujacych grzybobdjcze
metabolity (LAWREY i DIEDERICH 2003 i lite-
ratura tam cytowana). Jak pokazaly badania
laboratoryjne, produkcja substancji wtornych
i ich koncentracja w plechach moze podle-
ga¢ pewnym fluktuacjom uwarunkowanym
czynnikami edaficznymi i ekologicznymi (np.
BEHERA i MAKHIA 2001, STOCKER-WORGOTTER
2001, HAGER i wspolaut. 2008). Ekspansja
wielu mniej wyspecjalizowanych grzybow na-
porostowych moze wiec przebiegac ze szcze-
g0lnym nasileniem wtasSnie w takich ,bez-
bronnych” okresach. Najbardziej zadziwiajacy
jest jednak sposob opanowywania plechowe-
go siedliska przez wykorzystanie dziatalnosci
innych patogenicznych grzybow. Odkryto, ze

naporostowy Nectriopsis parmeliae (Berk. &
M.A. Curtis) M.S. Cole & D. Hawksw. pojawia
sie na plechach Punctelia subflava (Taylor)
Elix & J. Johnst. tylko w towarzystwie ja-
kiego$ gatunku z rodzaju Fusarium Link ex
Gray (LAWREY 2000), a Marchandiomyces co-
rallinus (Roberge) Diederich & D. Hawksw.
ro$nie na plechach Lasallia spp. takze tylko
wtedy, gdy Fusarium sp. jest tam obecny
(LAWREY i wspotaut. 1999). W obu przypad-
kach ,przodujacy” pasozyt rozklada kwas le-
kanorowy, a by¢ moze takze inne inhibujace
substancje produkowane przez plechy po-
rostow, stwarzajac w ten sposob nisz¢ moz-
liwa do zasiedlenia przez swoich wspoiple-
mieficow. W takich sytuacjach, przynajmnie;j
przejsciowo, mamy do czynienia z symbioza-
mi 4-biontowymi, w ktérych trzy niezalezne
mikobionty (posSrednio lub bezposrednio)
korzystaja z asymilatow porostowego foto-
bionta. By¢ moze takze inny naporostowy
grzyb zwiazany z rodzajem Parmelia — Abro-
thallus parmeliarum (Sommerf.) Arnold,
rosnacy czesto na galasach powodowanych
przez Nesolechia oxyspora (DIEDERICH 2003),
jest przykladem strategii zyciowej prowadza-
cej do 4-biontowej interakcji.

Dos¢ spektakularnym, cho¢ by¢ moze
wcale nie wyjatkowym zjawiskiem jest two-
rzenie przejSciowych, 3-biontowych aso-
cjacji z udzialem dwoch mikobiontow w
inicjalnej fazie tworzenia plech porostow.
Zaobserwowano, ze niektore gatunki liche-
nizujacych grzybow buduja wlaSciwy sobie
mutualistyczny zwiazek z fotobiontem tyl-
ko w obecnoSci innych porostow, co dato
podstawy by sadzi¢, ze na wstepnym etapie
formowania swojej wlasnej, 2-biontowej ple-
chy dochodzi do ,kradziezy” symbiotyczne-
go fotobionta i sukcesywnej eliminacji grzy-
bowego konkurenta (HAWKSWORTH 1988a).
Sposrod kilku przyktadow podanych przez
HAWKSWORTHA (1988a, 1992) wymieni¢ na-
lezatoby wystepujacy w Polsce, gorski ga-
tunek Arthrorhaphis citrinella (Ach.) Poelt
[na Baeomyces rufus (Huds.) Rebent.] oraz
znany glownie z zachodniej i poludniowe;j
czeSci 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, poczat-
kowo osiedlajacy si¢ na plechach Xanthoria
elegans (Link.) Th. Fr., X. sorediata (Vain.)
Poelt lub na Caloplaca sp., a po sformowa-
niu wlasnej symbiozy z przejetym glonowym
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fotobiontem, wybielajacy pleche zywicielska
i w koncu autonomiczny.

Tego typu strategie zyciowa reprezentuje
takze Fulgensia bracteata (Hoffm.) Risinen
(rosnie w Polsce na specyficznych, naziem-
nych siedliskach bogatych w zwiazki wapnia),
lichenizujacy grzyb, ktory inicjacje wiasne-
go, samowystarczalnego zwiazku rozpoczyna
dzieki pasozytnictwu na innych porostach, w
tym miedzy innymi Toninia sedifolia (Scop)
Timdal. Infekcji plechy gospodarza dokonuje
przez askospory, a zawiazek przysziej, mutu-
alistycznej symbiozy z Fulgensia w roli mi-
kobionta mozna stwierdzi¢ przez obecnosSc
wtornych metabolitow, charakterystycznych

DWA MIKOBIONTY

Bywaja takie szczegOlne przypadki, kiedy
po zainicjowaniu symbiotycznego zwiazku
dodatkowy mikobiont nie rozpoczyna bezpo-
sredniej eliminacji swojego grzybowego kon-
kurenta, lecz dokonuje sukcesywnie ,wymia-
ny” fotobionta na wtasciwego sobie. Docho-
dzi wowczas do rozciagnietych w czasie rela-
¢ji miedzy czterema komponentami, ktorych
finalnym rezultatem jest sformowanie nieza-
leznej plechy nowego porostu w miejsce po-
przedniej. Jako klasyczny tego typu przyktad
wymienia sie wielokrotnie Diploschistes mu-
scorum (Scop.) R. Sant. (np. HAWKSWORTH
1988a, LAWREY i DIEDERICH 2003), mikobion-
ta, ktory poczatkowo pasozytuje na tuskach
kieliszkowatych chrobotkow Cladonia, for-
mujac inicjalna, aposymbiotyczna asocjacje z
fykobiontem gospodarza — Trebouxia irregu-
laris Hildr. & Ahm. Z czasem D. muscorum
,odnajduje” swojego kompatybilnego kom-
ponenta zielonego — 7. showmanii (Hildr. &
Ahm.) Girtner, z ktérym moze stworzy¢ nie-
zalezny porost (FRIEDL 1987).

Podobna strategie zyciowa reprezentuje
takze Chaenothecopsis consociata (Nadv.) A.
Schmidt, ktory rozwijajac si¢ 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).

By¢ moze ten sposOb inicjacji swojej
wlasnej plechy jest rozpowszechniony tak-
ze wsrod obligatoryjnych, naporostowych
porostow (ang. lichenicolous lichens), kto6-
re jednakze nie eliminuja do kofica swojego
gospodarza, pozostajac w trwalych 4-bion-

dla tego porostu, rozwijajacego si€ czaso-
wo w zainfekowanej plesze Toninia (OTT i
wspoétaut. 1995).

Takze wsSrod lichenizujacych grzybow
anamorficznych, zdarzaja sie przypadki for-
mowania wlasnej struktury porostowej na
zasadzie eliminacji dotychczasowego, sym-
biotycznego mikobionta z plechy-gospodarza.
Blarneya hybernica D. Hawksw., Coppins &
P. James (hyphomycetes, Moniliales), na przy-
ktad, po infekcji zabija Enterographa crassa
(DC.) Fée, Lecanactis abietina (Ach.) Korb.
czy Cresponea pramnea (Ach.) Egea & Tor-
rente, przejmujac zielenice Trentepohlia sp.
na wlasne potrzeby (Hawksowrth 1978).

DWA FOTOBIONTY

towych symbiozach. W takim wypadku po-
rost osiedlajacy sie na plesze innego porostu
wyksztalca niezalezna pleche, wyposazona
w odrebnego fotobionta. Wydawatoby sie,
7ze dodatkowy autotrof powinien wptynac
korzystnie na zywotnoS¢ calego uktadu. Po-
niewaz jednak korzySci z takiego zwiazku sa
dla porostu-gospodarza niezauwazalne (zain-
fekowane plechy nie wykazuja oznak wzmo-
zonej zywotnosci, a niekiedy w strefie styku
pojawiaja si¢ nekrotyczne przebarwienia),
asocjacje takie traktuje si¢ najczeSciej jako
pasozytnicze lub co najwyzej komensaliczne
(HAWKSWORTH 1988a). Poglad ten popieraja
niedawne, ultrastrukturalne badania takiej 4-
biontowej formy zyciowej 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 (R10S DE LOS i wspot-
aut. 2002). Autorzy nie potwierdzili obecno-
Sci strzepek L. rupicola w warstwie glonowej
SWO0jego Naporostowego towarzysza, w prze-
ciwiefistwie do R. insularis, ktorego strzepki
penetrowaly wnetrze gospodarza docierajac
az do skalnego podloza.

Wiele naporostowych porostow, jak np.:
tworzone przez Buellia badia (Fr.) A. Mas-
sal. [na plechach skorupiastych naskalnych
porostow (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 slat. (WIRTH 1995)]
czy wspominana wyzej Rimularia insula-
ris, wyksztalca pleche zewnetrzna, odcina-
jaca sie wyraznie od plechy porostu-gospo-
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darza. Wiele jest jednak i takich asocjacji,
w ktorych niezalezna plecha naporostowe-
go pasozyta ukryta jest pod kora swojego
,chlebodawcy”, a na zewnatrz widoczne
sa niemal jedynie owocniki (HAWKSWORTH
1988a). Przyktadem niech bedzie Calopla-
ca epithallina Lynge, spotykana na kilku
gatunkach naskalnych porostow (WIRTH
1995) czy Buellia pulverulenta (Anzi) Jat-
ta, rozwijajaca pleche we wnetrzu listko-
watych, nadrzewnych taksonéw z rodzajow
Physconia, Physcia i Anaptychia (NOWAK
1998).

Odrebnym przypadkiem ukiadu 2 + 2
jest sytuacja, w ktorej 3-biontowy porost z
glonowym i sinicowym fotobiontem, np.
wspominane juz Solorina crocea, czy Peltige-
ra leucophlebia, zostaja zainfekowane przez
naporostowe grzyby z rodzaju Thelocarpon
spp. (KOCOURKOVA 2000). Wielokrotnie za-
pewne do zwiazkoéw takich dochodzi przy-
padkowo, a znane z duzej plastycznosci eko-
logicznej i malej selektywnosSci w doborze
gospodarza gatunki Thelocarpon pojawiaja
sie czeSciej na obumierajacych fragmentach
plech, w zasadzie jako saprotrofy.

TRZY MIKOBIONTY + JEDEN FOTOBIONT

Niekiedy dochodzi do sytuacji, w ktorych
pasozytnicze grzyby osiedlaja si¢ na innym
naporostowym grzybie. Powstaje wowczas 4-
biontowy uklad z jednym porostowym foto-
biontem w roli zywiciela trzech pozostatych
komponentéw. Wsréd raczej wyjatkowych
przyktadow tego typu niespecyficznych
asocjacji mozna wymieni¢ za HAFELLNEREM
(2006) przypadek Intralichen christiansenii
(D. Hawksw.) D. Hawksw. & M. S. Cole, pa-
sozytujacego na owocnikach grzyba Carbo-
nea intrudens (H. Magn.) Hafellner, obligato-
ryjnie zwiazanego z plechami z6tto zabarwio-
nych reprezentantOw rodzaju Rhizocarpon
Ramond ex DC. [w tym wypadku R. geogra-
phicum (L) DC.]. IHLEN (1998) i KOCOURKO-
VA (2000) podaja natomiast fakultatywnie na-

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

HAWKSWORTH (1988a), podajac przyklad
asocjacji miedzy anamorficznym Irichoco-
nis lichenicola D. Hawksw. (hyphomycetes),
rozwijajacym si¢ w galasach powodowanych
przez Pyrenidium actinellum Nyl. na list-
kowatym poroScie Peltigera collina (Ach.)
Schrader, zaznacza jednak, ze tego typu 4-
biontowe relacje zdarzaja si¢ niezmiernie
rzadko.

INNE WIELOBIONTOWE ASOCJACJE

Zwazywszy na to, ze wymienieni poprzed-
nio reprezentanci rodzaju Thelocarpon maja
takze zdolnoS¢ kolonizowania wolno zyja-
cych glonow Coccomyxa spp. (KOCOURKOVA
2000) (niejednokrotnie z pewnosScia obec-
nych na plechach innych porostow), moze
dochodzi¢ nawet do luznych zywieniowych
relacji miedzy 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 mozna traktowaé w katego-
riach porostowego komponentu.

Zupelnie innych charakter wielobionto-
wych interakcji ujawnit sie w zasadzie dopie-
ro niedawno, w erze biologii molekularne;j.
Okazalo sie¢ bowiem, ze komponentami mor-
fologicznie podobnych porostow, ktorym

przypisywana jest ta sama nazwa gatunkowa
mikobionta, moga by¢ rdézne gatunki foto-
bionta. Wobec szacunkow, ze w zaledwie 3%
porostow potrafimy okresli¢ przynaleznosc
taksonomiczng  zielonych  komponentow
(BECK i wspotaut. 2002), trudno mowic o do-
ktadnym rozeznaniu w iloSci rzeczywistych
fotobiontow budujacych ich poszczegol-
ne plechy. Wiadomo jednak, ze dobor tych
biontow nie musi by¢ selektywny i ze przy-
najmniej na wstepnym etapie formowania
symbiotycznego zwiazku moze dochodzi¢ do
wielobiontowych interakcji, a te same klo-
ny czy gatunki fykobiontow (jednakowych
genotypow) moga bycC identyfikowane jako
ko-symbionty z réznymi gatunkami lichenizu-
jacych grzybow (BECK i wspotaut. 2002, GU-
ZOW-KRZEMINSKA 2004). Potwierdzeniem tego
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mogtoby by¢ np. poréwnanie topologii part-
neréw glonowych do ich grzybowych odpo-
wiednikow porostowych z rodziny Cladonia-
ceae (PIERCEY-NORMORE i DE PRIEST 2001),
prezentujace brak istotnego zwiazku miedzy
liniami filogenetycznymi obu partneréw. S.
ALTERMANN (2004) z kolei, podsumowujac
wyniki badan nad zmiennoScia genetyczna
komponentéw, tworzacych tzw. pare gatun-
koéw (ang. species pair) (morfologicznie po-
dobnych, lecz prezentujacych odmienny typ
reprodukcji) Letharia vulpina (L.) Hue i L.
columbiana (Nutt.) J. W. Thomson, wskazuje
na obecnos¢ kilku genetycznie odmiennych
linii rozwojowych zaréwno u jednego, jak i
drugiego mikobionta oraz kilku klonoéw (naj-
prawdopodobniej gatunkow) symbiotycznych
glonow Trebouxia spp. Partnerzy porostowi
wiaza sie ze soba w wielu kombinacjach, w
ktorych jednemu genotypowi mikobionta od-
powiada kilka klonow fotobionta i vice versa.
Po wplywem tych wynikéw autorka stawia
teze o poroscie jako mozliwej, przejSciowe;j
kombinacji odpowiadajacych sobie miko- i fo-
tobiontow, dopasowujacych sie po wptywem
odmiennych warunkéw Srodowiska. Wedtug
niej, jezeli rozni partnerzy wypracowali w
toku ewolucji r6zne mozliwoSci adaptacji do
ekstremalnych warunkéw Swietlnych, wilgot-
noSciowych, itp., to mozliwos¢ ,przelaczania”
partnerOw z generacji do generacji moze
da¢ porostom jakieS pole manewru w dobie
gwattownych zmian klimatycznych. Podobne-
go zdania jest takze PIERCEY-NORMORE (2000),
ktora w badaniach populacyjnych nad Ever-
nia mesomorpha Nyl. wykazata pie¢ glono-
wych genotypow Trebouxia jamesii, wyste-
pujacych samodzielnie lub wespo6t z innymi
u 45% sposrod 290 przebadanych plech. Jed-
noczesnie w tych i innych badaniach wyka-
zano, ze w pojedynczej plesze iloS¢ réznych
glonowych fotobiontow zwiazanych z poje-
dynczym mikobiontem jest bardzo ograni-
czona (np. PIERCEY-NORMORE 20006 i literatura
tam cytowana).

Wszystkie te molekularne badania rzucaja
nowe Swiatto na koncepcje gatunku i zmien-
nosci genetycznej obu komponentéw poro-
stowych wraz z ich praktycznym stosowa-
niem w identyfikacji i nazewnictwie (nie jest
to jednak przedmiotem tego artykulu). Nie-
watpliwie wyjaSnianie tych spraw wiaze si¢
rowniez z poszukiwaniem odpowiedzi na py-
tanie, czy osobnikiem w przypadku porostu
(przynajmniej czasami) nie jest aby hybryda
mniej lub bardziej spokrewnionych ze soba,

ale jednak odmiennych genetycznie indywi-
dualnosci?

Namacalne dowody fuzji roznych biontow
w jedna pleche istnieja. Do fenomenOw nale-
za te mechaniczne hybrydy, ktore powstaja
przez polaczenie odmiennych morfologicz-
ne mikobiontow z réznych rodzajow, jak np.
fuzja Xanthoria perietina (L.) Th. Fr. z Pha-
eophyscia orbicularis (Neck.) Moberg, daja-
ca w konsekwencji plamiasta, zotto-zielona,
himeryczna pleche (PURrviS 1997) lub w po-
dobnej fuzji, z6tte owocniki tego pierwszego
grzyba na zielonej plesze formowanej przez
Physcia tenella (OTT 1987). Znane sa takze
mechaniczne hybrydy miedzy gatunkami tego
samego rodzaju. W szczegolnoSci dotyczy
to tych porostow, u ktorych nie sposob wy-
rozni¢ pojedynczego osobnika. U gatunkow
z rodzaju chrobotek Cladonia, rosnacych w
skupiskach, dochodzi do fuzji r6znych osob-
nikow, czego rezultatem jest rozpoznawalny
przez nas fenotyp porostu zbudowany z roz-
norodnego materialu genetycznego wszyst-
kich strzepek; wymiana materialu genetycz-
nego tam jednak najprawdopodobniej nie
zachodzi (PURVIS 1997). Mechaniczne pota-
czenia miedzy C. rangiferina (L) Weber ex
F.H. Wigg. i C. mitis Sandst. czy tez jeszcze
bardziej spektakularne miedzy C. rangiferina
i C. squamosa Hoffm. rowniez zostaly odno-
towane. Ta ostatnia hybryda daje si¢ poznac
po obecnosci tuskowatych podecjow, nor-
malnie niewystepujacych u C. rangiferina
(JAHNS 1987).

Do powstania mechanicznych hybryd do-
chodzi wowczas, gdy bionty z roznych pro-
pagul rozwijaja si¢ razem, tworzac wspolna
pleche. Tym zjawiskiem tlumaczy¢ mozna
wystepujace zwykle kompleksy nitkowatych
plech u porostow tworzonych przez miko-
bionty z rodzajow Bryoria, Usnea i Alecto-
ria. Zapewne takze wiele porostow 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 wspotlaut.
1985). Powstawanie takich hybryd nie jest
jedynie ograniczone do fazy inicjacji plech,
ale moze sie takze dokonywac na skutek fu-
zji juz wyksztalconych, niezaleznych struk-
tur porostowych, jak w przypadku Lecanora
gangaleoides Nyl. (HAWKSWORTH 1988a). Jest
wielce prawdopodobne, ze ,odradzanie” sie
wieloletnich plech (jak choc¢by wspomniane-
g0 Rhizocarpon geographicum, czy wielko-
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plechowej Lobaria pulmonaria), nastepuje
w wyniku przechwytywania propagul pocho-
dzacych z odmiennych genetycznych Zrodet.
W ten sposOb wlasnie ttumaczy¢ mozna fakt
zmiany pojedynczych, poczatkowo jednorod-
nych fizjologicznie, mtodych plech Umbilica-
ria vellea (L)) Ach. i U mammulata (Ach.)
Tuck. na polimorficzne w pézniejszym wieku
(LARSON i CAREY 1986).

O wiele rzadsze sa przyklady istnie-
nia ,prawdziwych”, generatywnych hybryd
wsrod porostow. HAWKSWORTH (1988b) cy-
tuje za innymi lichenologami kilka prac o
naturalnych hybrydach powstalych najpraw-
dopodobniej w konsekwencji wymiany ma-

terialu genetycznego miedzy Cladonia grayi
G. Merr. ex Sandst. i C. merochlorophaea
Asahina oraz C. cryptochlorophaea Asahina
i C. perlomera Kristinsson, a takze Aspicilia
contorta (Hoffm.) Kremp. i A. hoffmannii
(Ach.) Flagey. Jednakze, wobec wysuwanych
dzisiaj watpliwoSci co do poprawnosci wy-
rozniania odrebnych, chemicznych gatunkow
w grupie Cladonia chlorophaea (wymienio-
nych powyzej) oraz traktowania A. contorta
i A. hoffmannii jako spokrewnionych takso-
néw w ramach tego samego gatunku (patrz
Index Fungorum; http://indexfungorum.org),
informacje o generatywnych hybrydach nale-
zatoby poddac¢ krytycznej rewizji.

PODSUMOWANIE

Natura symbioz porostowych miedzy
grzybowym a glonowym lub/i sinicowym
komponentem jest skomplikowana. Wypra-
cowana zostala w drodze ewolucji trwajacej
co najmniej 600 mln lat, a jej poczatki mia-
ly miejsce w Srodowisku wodnym. Zdolnos¢
grzybow do lichenizowania byla najprawdo-
podobniej zjawiskiem powszechnym, utraco-
nym jednak przez czeS¢ z nich z chwila sko-
lonizowania ladu. Grzyby formujace porosty
(ok. 15 000 gatunk6éw) obecne sg dzi§ w od-
legtych filogenetycznie grupach systematycz-
nych; najwiecej wsrod workowcOw Ascomy-
cota z klasy Lecanoromycetes.

Najprostsze dwubiontowe zwiazki prowa-
dza do powstania klasycznych porostow, defi-
niowanych jako stabilna, samowystarczalna aso-
cjacja mikobionta i fotobionta, w ktorej miko-
biont jest partnerem zewne¢trznym. W sytuacji
odwrotnej, kiedy to komponent zielony spetnia
role wiodaca, mamy do czynienia z endosym-
biotycznymi mykofykobiozami i nie zaliczamy
ich do porostow. W niektorych przypadkach
nie mozna okresli¢c dominanta takiej wspolno-
ty zyciowej, jednak rola grzyba (np. Bryopha-
gus, Collema, Lempholemma) w ksztaltowaniu
morfologii plechy pozostaje bezsprzeczna.

Symbiozy miedzy jednym mikobiontem a
dwoma komponentami zielonymi dotycza co
najmniej 500 gatunkoéw lichenizujacych grzy-
bow. Wyrazaja si¢ w formowaniu plech z ze-
wnetrznymi lub wewnetrznymi  cefalodiami
skupiajacymi cyjanobakterie, ktorych glow-
nym zadaniem staje si¢ asymilacja wolnego
azotu. Wiazanie wegla i jego transformacja
do przyswajalnych dla grzyba alkoholi cukro-
wych (sorbitol, mannitol i erytritol) staje si¢
wowczas domena komponentu glonowego.

W nielicznych przypadkach poszczegolne
czeSci plechy z odmiennymi fotosyntetyzuja-
cymi biontami przybieraja posta¢ odre¢bnych
fototypow znacznie odbiegajacych od siebie
morfologia. Porosty epibryofityczne i nalist-
ne sa rowniez przypadkiem takiej asocjacji, w
ktorej grzyb wykorzystuje asymilaty pochodza-
ce z dwoch autotroficznych zrodel. Zwiazki
trojbionowe, w ktorych dodatkowy grzybowy
komensal lub pasozyt dlugotrwale korzysta z
metabolitOw swego porostowego gospodarza
sa roznorodne i licznie reprezentowane (ok.
1500-2000 gat. grzybow naporostowych).

Typowym odzwierciedleniem symbiozy
czterobiontowej jest obecnoS¢ na plechach
porostow innych, zwiazanych z nimi klasycz-
nych porostow (tzw. porostOw naporosto-
wych; ponad 100 gat.). Wynikiem takiego
uktadu jest formowanie odrebnych plech na
plesze macierzystej gospodarza. Relacje tego
typu maja najczeSciej komensaliczny charak-
ter. Do zwiazkOw miedzy trzema mikobionta-
mi a jednym fotobiontem dochodzi wowczas,
gdy pojawia si¢ pasozyt grzyba juz pasozytu-
jacego na dwubiontowej plesze porostu.

W wielu wypadkach rzeczywista iloSC
komponentéw plech porostowych jest wick-
sza niz mozna by wywnioskowaC z cech
morfologicznych catej struktury, a powstala
asocjacja ma posta¢ mechanicznej hybrydy.
O wielu aspektach tego zjawiska jeszcze nie
wiemy, ale faktem jest, ze podobne morfoty-
py moga by¢ formowane przez mikobionta
z rOéznymi gatunkami lub szczepami kompo-
nentow zielonych. Stwarza to okazje do spe-
kulacji, ze przynajmniej czasami, na niekto-
rych etapach rozwoju porostu mamy do czy-
nienia z wielobiontowa symbioza.
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LICHEN SYMBIOSES IN THE LIGHT OF RELATIONSHIPS BETWEEN MYCOBIONTS AND
FOTOBIONTS

Summary

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.
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