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Anotace

Tato prace pojednava o diverzité volné Zijicich fotobiontl liSejnikli ze tridy Trebouxiophyceae
(Chlorophyta). V ivodu je shrnut vyvoj pohledu na moznost samostatného Zivota fotobiont{i. Hlavni
¢ast prace obsahuje seznam rodu fotobiontd liSejnikd s jejich popisem, taxonomickym zarazenim a
reSersi nalezi téchto organismi v publikacich o biodiverzité volné Zijicich aerofytickych a ptidnich

fas. Soucasti prace je i tabulka se znamymi druhy fotobiontt liSejniki ze tiidy Trebouxiophyceae.

Klicova slova: Trebouxiophyceae, Trebouxia, zelené rasy, fotobiont, liSejnik, diverzita

Abstract

This work discusses the diversity of free-living lichen photobionts belonging to the class
Trebouxiophyceae (Chlorophyta). The introduction summarises the change in perspective on the
possibility of existence of free-living photobionts. The main part of this work contains a list of
lichen photobiont genera with their description and taxonomical classification. In addition, I
summarize published records and of these organisms in studies focusing on diversity of aerophytic
and soil algae. The work also contains a list of known lichen photobionts species of the class

Trebouxiophyceae.
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Uvod

LiSejniky jsou organismy tvofené dvéma zakladnimi komponenty: houbovym partnerem
(mykobiontem), ktery tvoii vétSinu stélky liSejniku, a Fasovym nebo sinicovym partnerem
(fotobiontem), ktery houbé poskytuje sacharidy. Dudlni podstatu liSejniki objevil Simon
Schwendener (1829-1919) uz vroce 1867 a liSejniky se tak staly prvnim pozorovanym
mutualisticky-symbiotickym systémem. Tato teorie vSak byla vétSinou lichenologti az do konce 19.
stoleti odmitana (Honegger, 2000). Nové vyzkumy ve stélce liSejnikli objevily kromé fotobionta a
mykobionta velkou diverzitu dalSich organismt, napt. bakterie fixujici dusik, coz by mohlo byt pro
liSejniky, které nemaji sinicového fotobionta, potencidlné velmi vyhodné (Grube et al, 2009).
VliSejnicich bylo nalezeno i velké mnoZstvi hub, které vSak nemély funkci mykobionta

(=endolichenické houby) (U’'Ren et al., 2012; Spribille et al., 2016).

RozmnoZovani liSejnikii muiiZe zahrnovat tvorbu asexudlnich propaguli obsahujicich oba
symbiotické partnery nebo mtze dochazet k tvorbé sexualnich spor mykobionta, které se pak musi

///////

mohou prispivat i rozto¢i (Stubbs, 1995; Meier, Scherrer a Honegger, 2002).

Nazvy liSejnikli jsou odvozovany od nazvi houbového partnera (Tschermak-Woess, 1988). Pocet
druhd mykobiontd je odhadovany na 17500 (Nelsen et al, 2011) a velmi vyrazné tak prevysuje

oooooo

fotobiontl je vsak z velké Casti jeSté neprozkoumana (Tschermak-Woess, 1988).

Povaha vztahu obou symbionti neni zcela jasna. VétSinou se popisuje jako tzv. mutualismus, tedy
oboustranné prospésné souZziti obou partnerti. Ahmadjian (1993) vSak hovoii o kontrolovaném
parazitismu - zda se totiz, Ze vice vyhod ze souziti ziskava houba a volné Zijici fotobiont dosahuje
Casto vyssi rychlosti riistu nez lichenizovany. Mykobiont miiZe také fotobionta ve stélce liSejniku
zcela obalit, a dokonce vytvorit haustoria, ktera mohou proniknout do bunky fasového partnera

(Nash, 1996).

Asi 90 % liSejnikG obsahuje eukaryotické fotobionty ze skupiny Chlorophyta. Zbytek fotobionti
tvori rizné druhy sinic, Heterococcus caespitosus ze skupiny Xanthophyceae (Tschermak-Woess,
1988), nékolik malo hnédych ras ze skupiny Phaeophyceae (Sanders, Moe a Ascaso, 2004) a
Apophlaea sp. ze skupiny Rhodophyta (Kohlmeyer a Volkmann-Kohlmeyer, 1998 cit. dle Thiis et al,,
2011).

Trebouxia a Asterochloris (Trebouxiophyceae, Chlorophyta), nejbéznéjsi rody fotobiontl lisejniki,
vstupuji do asociace zejména s houbami z radi Lecanorales a Teloschistales (Ascomycota). Sinice

Nostoc je nejbéznéjSim fotobiontem fadu Peltigerales (Ascomycota) a tropické rady
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lichenizovanych hub (napi. Arthoniales, Ostropales, Pyrenulales a Trypetheliales) nejcastéji hosti
fotobionty ze skupiny Trentepohliales. Naproti tomu celed’ Verrucariaceae tvorii liSejniky s celou
paletou riznych druha fotobionti (napfr. svySe zminénymi ,exotickymi“ fotobionty ze skupin
Xanthophyceae, Phaeophyceae a Rhodophyta) (Thiis et al., 2011). Uplny piehled viech nalezenych

druhi fotobiontd ze skupiny Trebouxiophyceae prikladam do ptilohy.

Zelené rasy vstupujici do liSejnikovych asociaci maji vétSinou jednoduchou morfologii a tvofi
kokalni, vlaknité anebo sarcinoidni formy. RozmnoZuji se hlavné asexudlné (s vyjimkou iadu
Trentepohliales) produkci spor nebo délenim bunék. UrCovani téchto ras je velmi narocné (protoze
v lichenizovaném stavu je jejich morfologie ¢asto pozménéna) a vétSinou se neobejde bez kultivace

(Nash, 1996).

V minulosti byla Casto zpochybiiovdna moznost existence volné Zijicich fotobiontd, které jsou
tématem této prace. Podle Vernona Ahmadjiana se napt. zastupci rodu Trebouxia vyskytuji ve volné
izidif) (Ahmadjian, 1988). S timto tvrzenim nesouhlasila napf. Elisabeth Tschermak-Woess, ktera
popsala cCetné nalezy bunék rodu Trebouxia ,absolutné oprosténych od jakychkoli hyf hub“ na
raznych lokalitach (Tschermak-Woess, 1978). Vyskyt volné Zijicich ras rodu Trebouxia potvrdil
napft. i P. Bubrick (Bubrick, Galun a Frebsdorff, 1984), A. Mukhtar (Mukhtar, Garty a Galun, 1994) a
mnoho dalSich autorii. Dnes je vétSina ras vyskytujicich se v liSejnicich povazovana za fakultativni

fotobionty (to znamenad, Ze mohou Zit i volné, nezavisle na mykobiontovi) (Nash, 1996).

Existuje velké mnozZstvi literatury zaméfené na diverzitu volné Zijicich terestrickych fas a na
diverzitu fotobiontt liSejniki, ale pravdépodobné neexistuje Zadna prace popisujici diverzitu volné
Zijicich rasovych symbiontt liSejnikd. Tato prace tak bude mozna prvnim pocinem na toto téma a
miZe prinést zajimavé vysledky.

aerofytickych) patiicich do tfidy Trebouxiophyceae (Chlorophyta), taxonomicky je zaradit, popsat a

porovnat diverzitu volné Zijicich a symbiotickych fas u liSejnikovych symbiotickych asociaci.



Volneé zZijici symbionti lisSejnikd
Trebouxiophyceae

Chlorophyta (zelené rasy) patti spolu s linii Streptophyta do skupiny Viridiplantae (zelené rostliny).
K oddéleni téchto dvou linii rostlin doslo asi pfed 700 miliony let. K této udalosti mohlo prispét
velké zalednéni Zemé v obdobi tzv. kryogénu. Presna doba divergence téchto dvou linii vSak neni
zndma (odhady se velmi lisi) (Becker, 2013). Chlorophytni linie zahrnuje naprostou vétSinu
druhové diverzity zelenych fas. Clenové této skupiny obyvaji moi'ské, suchozemské i sladkovodni
prostiedi a vyznacuji se znacnou morfologickou rlznorodosti (obr. 1) a charakteristickym
usporddanim aparatu bi¢iku. Chlorophyta zahrnuje nékolik pocetnych trid: prevazné mortské
Ulvophyceae a Prasinophyceae, pievazné sladkovodni Chlorophyceae a v neposledni radé

Trebouxiophyceae (Leliaert et al., 2012).
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Obr. 1: Morfologicka diverzita zelenych tas (Leliaert et al., 2012)

Trida Trebouxiophyceae byla poprvé popsana na zadkladé analyzy molekularnich dat (sekvence 18S

rRNA) v roce 1995 jako skupina s nebicikatymi vegetativnimi buitkami, jednobunécnou, sarcinoidni



nebo vlaknitou stélkou, bazalnimi télisky bic¢ikd orientovanymi proti sméru pohybu hodinovych
rucicek, asexualni reprodukci pomoci autospor a zoospor a s mitézou zahrnujici tvorbu fykoplastu

(Friedl, 1995).

Zastupci tridy Trebouxiophyceae se vyskytuji hlavné v suchozemském, pripadné sladkovodnim
prostiedi, a nékteré druhy dokonce zasahuji do mori (Leliaert et al.,, 2012). Spoustu druhi vstupuje
do vztahu s houbami a tvorii liSejnikovou stélku (Romeike et al., 2002; Thiis et al, 2011). Jiné duhy
ztratily schopnost fotosyntézy a staly se znich volné Zijici heterotrofové nebo parazité (Ueno,
Urano a Suzuki, 2003; Pombert et al, 2014). Nékteré Trebouxiophyceae (napr. z Celedi
Chlorellaceae) jsou vyuZzivany v biotechnologiich (Skaloud et al., 2014).

Z fylogenetického hlediska jsou Trebouxiophyceae sesterskou skupinou Chlorophyceae a
Ulvophyceae a miizeme je dal délit (na zdkladé molekularnich studii) na ¢tyti hlavni skupiny:
Chlorellales, Trebouxiales, Microthamniales, Watanabeales a Prasiolales (Leliaert et al., 2012;
Lemieux, Otis a Turmel, 2014; Li et al, 2021). Povaha vztahl mezi jednotlivymi liniemi ziistava
nejasna, a nékteré studie dokonce zpochybnuji monofylii celé tfidy (Leliaert et al., 2012). Rody byly

zatazeny do fadi podle Darienko et al., 2016 (pokud neni uvedeno jinak).

Trebouxiales

Asterochloris

Asterochloris je jednim z nejbéznéjSich, nerozsifenéjSich a zaroven nejdiverzifikovanéjsich rodi
fotobiontt lisejnik (Skaloud et al, 2015). V souc¢asnosti rod zahrnuje 19 druh@ (Guiry, 2021),
znichz velka Cast byla objevena nebo vyc¢lenéna zrodu Trebouxia teprve nedavno a je zde
piredpoklad velké kryptické diverzity (Skaloud a Peksa, 2010; Skaloud et al., 2015). Stélku lisejnikd
tvori Asterochloris vétSinou spolu s mykobionty z Celedi Cladoniaceae a Stereocaulaceae (Muggia,

Leavitt a Barreno, 2018).

Plivodné byli zastupci tohoto rodu soucasti rodu Trebouxia. K prvnimu osamostatnéni doslo v roce
1980, kdy byl popsan Asterochloris phycobiontica izolovany z liSejniku Varicellaria carneonivea
(Tschermak-Woess, 1980). Kratce poté byl vSak Asterochloris pierazen zpét do rodu Trebouxia
(Tschermak-Woess, 1989). K definitivnimu osamostatnéni rodu do$lo vroce 2010 (Skaloud a
Peksa, 2010). Asterochloris patti do radu Trebouxiales a je blizce pribuznym rodim Trebouxia a

Myrmecia (Skaloud et al., 2015).

Morfologie bunky je jednoduchd, vétSinou sféricka, nékdy i ovalnd nebo hruskovitd s tenkou
bunécnou sténou, ktera miize byt misty i ztlustla. Jméno ziskal tento rod diky hvézdnicovitému

chloroplastu, ktery je v buiice jen jeden jediny a vybihaji z ného riizné tvarované laloky zasahujici



az k okrajiim buriky. Hluboce clenény chloroplast je jednim z hlavnich morfologickych znaki, které
odlisuji tento rod od rodu Trebouxia. Dilezitym znakem je i piitomnost jednoho nebo nékolika
pyrenoidii. Nepohlavni rozmnoZovani probihd pomoci aplanospor a zoospor, nékdy také pomoci
autospor. Pohlavni rozmnoZovani je velmi vzacné a bylo pozorovano zatim jen u jednoho druhu (4.

woessiae) (Skaloud et al., 2015).
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Obr. 2: Znazornéni Zivotniho cyklu. (a) Vegetativni buiika. (b-e) Autosporogeneze. (f-n)

Aplanosporogeneze a zoosporogeneze. (0, p) Pohlavni rozmnozovani. (Skaloud et al., 2015)

Molekularné byl vyskyt volné Zijicich ras Asterochloris sp. potvrzen ve dvou studiich: v srsti
lenochodt zijicich v Jizni a Stfedni Americe (Suutari et al, 2010) a na kilife stroml rostoucich
v submediteranni oblasti (Fiesa, Piran - Slovinsko a Cernizza, Duino - Italie) (Kulichov4, Skaloud a
Neustupa, 2014). Autofi druhého ¢lanku zdiiraznuji, Ze se pri sbéru vyhybali habitatiim s vyskytem
liSejnikd a peclivé odstranili vSechny izolované kusy jejich stélek. Druh Asterochloris excentrica byl
izolovan zplidy vhorské tundife Severniho Uralu. Vzorek vSak pochazi ze spolecenstva
dominovaného liSejniky Cladonia rangiferina a Flavocetraria nivalis a nelze tak vyloucit, Ze byla
nalezend tasa v lichenizovaném stavu (Novakovskaya et al,, 2020). Dalsi dva zdznamy o vyskytu
tohoto druhu pochazeji z plidnich vzorka (Andreyeva a Chaplygina, 2007; Andreyeva a Chaplygina,
2006 cit. dle Patova a Novakovskaya, 2018). Druh Asterochloris italiana (=Trebouxia italiana) byl
nalezen na Zulovém skalnim vychozu levého biehu ukrajinské feky Jizni Bug. Sbérna mista vSak

vykazovala vysoké procento pokryti liSejniky (40-90 %) (Mikhailyuk, Demchenko a Kondratyuk,
6



2003). Andreyeva a Chaplygina, 2006 a Andreyeva, 2005 hlasi nalezy druhu A. magna v ptdé
(Patova a Novakovskaya, 2018). Zminky o nelichenizovanych kortikdlnich burikach rodu
Asterochloris popisuje i Neustupa a Stifterova, 2013 a Stifterovda a Neustupa, 2015. V obou

pripadech vSak nebylo moZné vyloudit, Ze nalezené buriky patii k rodu Trebouxia.
Myrmecia

Myrmecia je kokalni rasa s buiikami kulovitého, vejc¢itého nebo hruskovitého tvaru, které mohou
tvorit mnohobunécné svazky. Bunécna sténa mize byt misty ztlustla. Chloroplast je parietalni,
salkovity, na okrajich zvinény a rozdéleny do 2-4 lalokti. Nepohlavni rozmnoZovani probiha pomoci

zoospor, aplanospor (aZ 128) nebo také autospor (4-8) (Ettl a Gartner, 2013).

Z deviti znamych a akceptovanych druhii (Guiry, 2021) byly dosud potvrzeny pouze dva druhy (M.
biatorellae a M. israelensis) jako fotobionti liSejniki (rody Psora, Placidium a Heteroplacidium

z Celedi Verrucariaceae) (Thiis et al,, 2011; Moya et al., 2018).

Volné Zijici M. biatorellae se ¢asto vyskytuje v aridnich oblastech (Flechtner, Johansen a Clark, 1998;
Vinogradova et al., 2004; Flechtner, Johansen a Belnap, 2008; Venter et al., 2015), nicméné existuji i
zaznamy ztundry na severovychodé Ruska (Andreyeva, 2005 cit. dle Patova a Novakovskaya,
2018). Pomérné pocetné jsou i nalezy tohoto druhu v jeskynich (Roldan et al,, 2004; Vinogradova,
Nevo a Wasser, 2009). Roldan a Hernandez-Mariné, 2009 ho naptiklad izolovali z biofilmu na
povrchu stalaktitu vjeskyni Collbaté (Spanélsko). Zajimavym mistem nalezu jsou i zulové stény
historickych budov v Galicii (Spanélsko) (Rifén-Lastra a Noguerol-Seoane, 2001). Kromé
kamenitych substrati (Vinogradova et al., 2004) portsta tento druh casto ptidu (Khaybullina et al.,
2010; Bakieva et al., 2012), kiru stromi (Khaybullina et al, 2010), pisek (Schulz et al, 2016) a
prezivaivhadcovych ptiidach (Venter et al., 2015).

Myrmecia israelensis (=Friedmannia israelensis) je stejné jako predchozi druh ¢asto zaznamenavana
v aridnich (Friedmann, Lipkin a Ocampo-Paus, 1967; Grondin a Johansen, 1993; Biidel et al, 2009)
a semiaridnich (Johansen, Ashley a Rayburn, 1993) oblastech a na kamenitych substratech
(Friedmann, Lipkin a Ocampo-Paus, 1967) vcetné zuly (Vazquez-Nion et al.,, 2016). Molekularné byl
jeji vyskyt potvrzen v pousti Namib (Biidel et al, 2009) a na pamatkach ze seznamu svétového

dédictvi v Santiago de Compostela (Vazquez-Nion et al., 2016).
Trebouxia

Zastupci nejpocetnéjsiho a nejbéznéjsitho rodu fotobiontd liSejnikt (Nash, 1996) byli zpocatku
rozdéleni do nékolika raznych rodi - Trebouxia, Pseudotrebouxia a Asterochloris. Rod
Pseudotrebouxia byl vyclenén kvili odliSnostem v asexualnim rozmnoZovani (Archibald, 1975),

nicméné byl na zakladé morfologickych pozorovani a pozdéji i molekularnich dat odmitnut (Kroken
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a Taylor, 2000). Asterochloris a Trebouxia, rody, které se li$i morfologii chloroplastii (Skaloud et al.,
2015), byly definitivné oddéleny deset let poté (Skaloud a Peksa, 2010). Vy$e zmin&né rody se lisi i
ekologicky. Zatimco Asterochloris preferuje mykobionty z c¢eledi Cladoniaceae a Stereocaulaceae,
Trebouxia tvori stélku liSejnikd Castéji s Celedémi Parmeliaceae and Lecanoraceae (Muggia, Leavitt

a Barreno, 2018).

Obr. 3: (A) Kultura T. impressa. (B) Buniky T. cf. arboricola. (C) Autospora T. cf. arboricola. (Muggia
etal, 2020)

Ve vegetativnich burikdich ma Trebouxia ukryty velky axialni chloroplast s alesponi jednim
pyrenoidem. RozmnoZuje se pomoci zoospor se dvéma biciky stejné délky nebo (Castéji) pomoci
aplanospor (Archibald, 1975). VliSejnikové stélce se vyskytuji pouze nepohyblivd stadia
s redukovanym chloroplastem (Nash, 1996). 26 taxonomicky akceptovanych druhi (Guiry, 2021) je
partnerem asi 20 % vSech druhi liSejnikid (Rambold a Triebel, 1992 cit. dle Kroken a Taylor, 2000).
Redlna druhova diverzita tohoto rodu bude pravdépodobné daleko vyssi, protoze velka cast
objevenych linii jeSté nebyla formalné popsana, a navic jsou stale hlaSeny nové, neznamé linie na

urovni druhu (Muggia et al., 2020).

Prestoze byla v minulosti nékterymi autory zpochybiiovana existence volné Zijicich prislu$niku
rodu Trebouxia (Ahmadjian, 1988) a jini autofi jeji existenci nepopirali, ale povazovali ji za velmi
vzacnou (Bubrick, Galun a Frebsdorff, 1984), patii tento rod k tém nejcastéjSim rodim fotobiontd,
se kterymi se miZeme setkat i volné v prirodé. Molekularni studie potvrzuji pritomnost blize
neurcené rasy tohoto rodu (Trebouxia sp.) v srsti lenochodi z Jizni a Stredni Ameriky (Suutari et al,
2010), na sténach ziiceniny hradu v Némecku (Hallmann et al., 2013) a v jeskyni ve Spanélsku (Urzi
et al, 2010). Kromé tropickych destnych pralesi (Neustupa, 2001a; Suutari et al, 2010) najdeme
tohoto fotobionta i v poustich (Friedmann, Lipkin a Ocampo-Paus, 1967; Samolov et al, 2020) a v
prostredi tundry (Elster et al, 1999; Garraza et al, 2011; Novakovskaya et al., 2020), kde se vSak
Casto vyskytuji spolecenstva s pirevahou lisejnikii (Novakovskaya et al., 2020) a nalezené rasy tak

mohou byt v lichenizovaném stavu.

Trebouxia vyhledavad pomérné casto antropogenni prostiedi. Vyskytuje se v jamach po téZzbé uhli

(LukeSova, 2001), na stromech v tésné blizkosti elektraren znecist'ujicich ovzdusi (Ismail et al,
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2019) a velmi ¢asto byva soucasti biofilml pokryvajicich fasidy domi a jiné stavby (Rindi a Guiry,
2004; Barberousse et al., 2006; Hallmann et al., 2013). Byla nalezena napiiklad i na historickych
budovach byvalého koncentra¢niho tabora v Osvétimi (Nowicka-Krawczyk et al., 2014). BéZnym
biotopem jsou i jeskyné (Rolddn a Hernandez-Mariné, 2009; Vinogradova a Mikhailyuk, 2009;
Vinogradova, Nevo a Wasser, 2009; Popovi¢ et al, 2019; van Vuuren et al, 2019). Tato ubikvitn{
Fasa byva jednim z prvnich organisml kolonizujicich prostiedi sterilizované pozZarem (Johansen,
Ashley a Rayburn, 1993; Mukhtar, Garty a Galun, 1994). Kromé vySe zminénych substratd roste
Trebouxia na stromech (Wylie a Schlichting, 1973; Stifterova a Neustupa, 2017), v piidé (Macentee,
1970; Macentee, Schreckenberg a Bold, 1972; Carson a Brown, 1976; Mikhailyuk et al., 2018) a
v mechu (Skaloud, 2009).

Nejcastéji nalézanym druhem je T. arboricola. Molekularné byla potvrzena v biologické ptdni
krusté v pousti Namib (Biidel et al, 2009). Morfologicky pak v pidé (Andreyeva, 2009; Dirborne a
Ramanujam, 2017), na skalach a kameni (Skaloud, 2009; Stoyneva a Gartner, 2009), na kire strom
(Gupta, 2008; Kharkongor a Ramanujam, 2014), na mrtvém dievé (Smith a Stephenson, 2010),
vjeskyni (Stoyneva a Gartner, 2009) a na neobvyklych substratech, jakymi je tfeba plodnice
choroSe Fomes fomentarius (Stoyneva, Uzunov a Girtner, 2014) nebo ndhrobni kdmen na
historickém hrbitové v Bratislavé (Uher, 2008). T. aggregata byla zaznamendna na Zule (Rifén-
Lastra a Noguerol-Seoane, 2001; Mikhailyuk, 2013), v ptidé (Flechtner, Johansen a Belnap, 2008) a
opadu z dubu (Maltsev a Maltseva, 2018) a na plodnici chorose Trametes versicolor (Videv et al.,
2017). Zavada a Simoes, 2001 izolovali z bazidiokarpu stejného druhu houby bliZe neurceného
zastupce rodu Trebouxia a naznacili, Ze by oba organismy mohly mit vztah podobajici se lichenismu.

NepredloZili pro to vsak Zadné presvédcivé dikazy.

Molekularné potvrzeny vyskyt linie blizce pribuzné druhu T. corticola pochazi ze vzorka vzduchu
na Havaji (Singh, Wade a Sherwood, 2018). Morfologicky je druh dale potvrzen v plidé tundry na
severovychodé Ruska (Andreyeva a Chaplygina, 2006 cit. dle Patova a Novakovskaya, 2018).
Molekularni studie potvrzuji i pritomnost druhu T. impressa ve vzduchu (Genitsaris, Moustaka-
Gouni a Kormas, 2011) a na viku popelnice, kde vSak bylo v tésné blizkosti fasy pritomno i znacné
mnozstvi hyf hub (Hallmann et al, 2016). Nalez druhu podobného T. gigantea pochazi ze skaly
(Mikhailyuk, 2013) a z pidy (Andreyeva a Chaplygina, 2006; Andreyeva, 2005 cit. dle Patova a
Novakovskaya, 2018). T. incrustata byla nalezena na Zule (Mikhailyuk, Demchenko a Kondratyuk,
2003), T. decolorans na fasadé (Vojtkova, 2017), T. anticipata na Zule (Rifén-Lastra a Noguerol-
Seoane, 2001), T. potteri v mechu (Skaloud, 2009), T. jamesii na zule (Mikhailyuk, 2013) a T.

cladoniae v poustni ptidé (Cameron, 1960).



Vulcanochloris

Sesterskym rodem Kk Asterochloris je teprve nedavno popsany Vulcanochloris. VSechny tii znamé
druhy (V. canariensis, V. guanchorum a V. symbiotica) byly izolovany zliSejniku Stereocaulon
vesuvianum rostoucim na magmatickych horninach. Oba rody jsou si morfologicky velmi podobné,
ale 1isi se pritomnosti sférickych zarezli na pyrenoidu u rodu Vulcanochloris (Vancurova et al,
2015) a vykazuji i rozdilné ekologické preference. Vulcanochloris toleruje teplejsi a sussi klimatickeé
podminky (Vancurova et al., 2018). Je mozné, Ze v minulosti byly (navzajem i s rodem Trebouxia)
zaménovany. Vzhledem ktomu, Ze byl tento rod popsdn teprve nedavno, se jeSté neobjevil

v ¢lancich o diverzité volné Zijicich tas.
Watanabeales

Chloroidium

Rod Chloroidium zahrnuje ptrevazné elipsoidni kokalni druhy (po prefazeni rodu Parachloroidium i
sférické (Darienko, LukeSova a Proschold, 2018)), které byly v minulosti razeny do ptibuzenstva
druhu Chlorella vulgaris. Tyto fasy (napft. Chlorella saccharophila, Chlorella ellipsoidea, Chlorella
angusto-ellipsoidea a Chlorella viscosa), izolované z nejriznéjsich prostiedi, byly v nedavné dobé na
zakladé mnoha znakli (morfologie, reprodukce, ekofyziologie a kombinace SSU a ITS rDNA
sekvenci) prefazeny do rodu Chloroidium (Darienko et al., 2010; Darienko, LukeSova a Proschold,

2018). Bylo popsano i nékolik zcela novych druhii (Darienko, LukeSova a Préschold, 2018).

VSech deset v soucasnosti akceptovanych druhit (Guiry, 2021) se vyznacuje elipsoidnim az vej¢itym
tvarem bunky ohrani¢enym relativné tenkou bunécnou sténou, ktera s vékem tloustne, parietalnim
lalo¢natym nebo bezlalo¢natym chloroplastem a reprodukci pomoci nestejné velkych autospor. Od
podobné tasy Chlorella vulgaris se zastupci tohoto rodu lisi produkci ribitolu (metabolitu
produkovaného typicky vreakci na osmoticky stres) (Darienko et al, 2010). Oproti ostatnim
»Chlorella-like“ Ffasam, z nichz vétSina je zastoupena jednim nebo dvéma pomérné vzacné se
vyskytujicimi druhy, Chloroidium je Siroce rozsirenym rodem obyvajicim nejriiznéjsi typy prostiredi
vcetné vody (Darienko, LukeSova a Proschold, 2018) a stélky liSejnikii (druhy Chloroidium

ellipsoideum, C. angustoellipsoideum a C. saccharophilum (Thiis et al.,, 2011; Vancurova, 2012).

v

Chloroidium ellipsoideum (=Chlorella ellipsoidea) je asi nejbéznéjSim volné zijicim druhem

.....

2001; Hoffmann, 2005; Stifterovd a Neustupa, 2015) a nékde tvofi i makroskopické porosty
(Mikhailyuk, 2008). Molekularné je druh potvrzen z popelnici pokryvajictho biofilmu v Némecku

(Hallmann et al.,, 2013) a z kdry borovice cerné a dubu Sipaku ze dvou rtznych submediterannich
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lokalit (Kulichova, Skaloud a Neustupa, 2014). DokazZe se ptizplsobit mrazu (Broady, 1984; Elster
etal, 1999) i horku a suchu (Flechtner, Johansen a Clark, 1998; Fathi a Zaki, 2003). Ch. ellipsoideum
se velmi ¢asto vyskytuje na antropogenni ¢innosti ovlivnénych substratech (Neustupa a Skaloud,
2005; Skaloud, Neustupa a Skaloudova, 2008) a mozna i diky schopnosti produkce osmoticky
aktivnich latek (ribitol) (Darienko et al., 2010) toleruje i zasolené pidy (Sommer, Karsten a Glaser,
2020). Nékdy dokonce patii na podobnych extrémnich antropogennich stanovistich k dominantnim
druhtim (LukeSova a Hoffmann, 1996; LukesSova, 2001). Tato rasa vsak nedokaze tolerovat vzduch
silné znecistény casticemi prachu (PM10), naopak ke zvySenym koncentracim ozonu se zda byt

velmi odolna (Freystein, Salisch a Reisser, 2008).

Zastupci tohoto druhu jsou schopni portistat nejriiznéj$i typy materiald. Casté jsou jejich nalezy na
fasadach budov a zdech (Schlichting, 1975; Rifén-Lastra a Noguerol-Seoane, 2001; Rindi a Guiry,
2004; Barberousse et al., 2006; Wasserbauer et al., 2014), na riznych druzich stromt (Czerwik a
Mrozinska, 2000; Johansen et al, 2007; Khaybullina et al., 2010; Stifterova a Neustupa, 2017), na
Zule (Rifén-Lastra a Noguerol-Seoane, 2001; Mikhailyuk, Demchenko a Kondratyuk, 2003;
Mikhailyuk, 2008), piskovci (Hoffmann, 2005; Skaloud et al., 2008) a v pisku (Schulz et al., 2016).
Zcela bézny je i vyskyt v ptidé (Durrell, 1964; Zancan, Trevisan a Paoletti, 2006; Stoyneva a Gartner,
2009; Bakieva et al.,, 2012; Glaser et al, 2018). Tento druh byl zaznamenan i ve vzorcich vzduchu
(North a Davis, 1988; Chu, Tneh a Ambu, 2013) a vjeskynich (Vinogradova a Mikhailyuk, 2009;
Vinogradova, Nevo a Wasser, 2009).

Stejné jako predchozi druh je Ch. saccharophilum (=Chlorella saccharophila) Casto izolovano z ptd
(Zancan, Trevisan a Paoletti, 2006; Andreyeva, 2009; Dirborne a Ramanujam, 2017), vCetné téch
antropogenneé silné ovlivnénych (LukeSova a Komarek, 1987; LukeSova, 2001; Skaloud, Neustupa a
Skaloudova, 2008), z kliry stromt (Freystein, Salisch a Reisser, 2008; Neustupa a Skaloud, 2010;
Stifterova a Neustupa, 2017) a ze vzduchu (Parrando a Davis, 1972; North a Davis, 1988). Stejné
jako predchozi druh nedokaze tolerovat vysoké koncentrace polétavého prachu (Freystein, Salisch
a Reisser, 2008). Prestoze se Ch. saccharophilum vyskytuje Casto subtropech a tropech (Neustupa a
Skaloud, 2010; Kharkongor a Ramanujam, 2014; Dirborne a Ramanujam, 2017), mnoho zaznami o
jeho vyskytu pochazi i z Antarktidy (Broady, 1984; Mataloni, Tell a Wynn-Williams, 2000; Cavacini,
2001), Arktického permafrostu (Vishnivetskaya, 2009) a dalSich chladnych oblasti (Elster et al.,

1999). Naopak z pousti nepochazi zadny z nalezenych zaznami o vyskytu tohoto organismu.

Jediny molekularné potvrzeny nalez druhu Chloroidium lichenum (=Ch. angusto-ellipsoideum,
Chlorella angustoellipsoidea) pochazi z vika popelnice (Hallmann et al., 2016). Tento druh se na
nékterych lokalitdch vyskytuje jen ve velmi malém mnoZstvi (Neustupa a Albrechtova, 2003;
Stifterova a Neustupa, 2017), jinde (skala) je schopen tvorit makroskopické porosty (Mikhailyuk,
Demchenko a Kondratyuk, 2003). Roste epifyticky na kiie stromt (Neustupa a Skaloud, 2010;
Stifterova a Neustupa, 2017) i na jehlicich smrku (Neustupa a Albrechtova, 2003).
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Elliptochloris-clade

Coccomyxa

Coccomyxa je pomérné pocetny a Siroce rozsireny rod (Darienko et al, 2015), ktery v soucasnosti
zahrnuje 34 taxonomicky uznavanych druhd (Guiry, 2021). Rod byl popsan uZ vroce 1901

(Schmidle, 1901), pfesto je jeho taxonomie stale malo prozkoumana (Muggia et al., 2011).

Tvar burniky je vietenovity, elipsoidni, nebo témér kulovity, a navic mize byt dorzoventralné
zplostély. Buniky tvoii mikroskopické i makroskopické kolonie, které jsou spojeny slizem. U starsich
kolonii tvori sliz soustiedné kapsy kolem obvodu bunék. RozmnoZuje se obvykle pomoci 2-4
autospor (Ettl a Gartner, 2013). Od podobného rodu Pseudococcomyxa lze tento rod odlisit na
zakladé jediného morfologického znaku - tvaru a umisténi slizové kapsy (Muggia, Leavitt a
Barreno, 2018). Podle nékterych autort vSak neni vhodné tento znak pouzivat k odliSovani téchto
dvou rodt, protoze produkce slizu se lisi v zavislosti na kultiva¢nich podminkach (Darienko et al,

2015).

Coccomyxa obyva témér vSechna prostredi kromé mofte (Darienko et al, 2015). Tam se vSak mize
vyskytovat jako parazit slavky jedlé (Rodriguez et al, 2008). Nékteré druhy pieZivaji i v extrémnich
prostiedich (Malavasi et al., 2016). Vyskytuje se vliSejnicich (Asco- i Basidiomycota) a nalezena
byla i vjinanu dvojlalo¢ném (Darienko et al., 2015). V lichenizovaném stavu do bunék nevstupuji
haustoria mykobionta, jsou pouze navazana na povrch buniky (Muggia et al., 2011). V liSejnicich se
vyskytuji druhy C. glaronensis, C. icmadophilae, C. mucigena, C solorinae, C ovalis a C. thallosa (Ettl a
Gartner, 2013). Lichenizované a volné Zijici druhy jsou si vsak blizce pribuzné a miize byt velmi

tézké je od sebe odlisit (Malavasi et al., 2016).

Jedind molekularni studie potvrdila pritomnost volné Zijici fasy blizce ptibuzné druhu Coccomyxa
mucigena na polyethylenovém viku popelnice v némeckém Gottingenu (Hallmann et al., 2016).
Buriky druhu C. cf. solorinae (jako C. cf. solorinae-saccatae a C. cf. solorinae-croceae) byly detekovany
v pidnich vzorcich z dubového lesa v Ardenach (Belgie) (Hoffmann, Ector a Kostikov, 2007). Dalsi
nalezy tohoto druhu pochazeji z ptldnich vzorkd odebranych na riznych lokalitich v Rusku
(Andreyeva, 2009; Gezen et al., 1994 cit. dle Patova a Novakovskaya, 2018). Z naseho tzemi (povodi

feky Kfemelna, Sumava) pochazi nélez C. cf. thallosa z povrchu piidy (Neustupa et al., 2002).
Elliptochloris

Rod Elliptochloris (spolu s rodem Pseudochlorella) byl plivodné fazen do skupiny ,Chlorella a
podobné zelené rasy“. Tyto rody je totiz velmi naro¢né odliSit, protoze vykazuji znacnou

fenotypovou plasticitu a nékdy jim chybi charakteristické znaky. Fylogenetické analyzy vsak
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ukazaly, Ze oba rody jsou si pribuzné jen vzdalené a patii do dvou odlisnych rada (Elliptochloris-

clade a Prasiolales) (Darienko, Gustavs a Préschold, 2016).

Elliptochloris, v soucasnosti zahrnujici osm akceptovanych druhii (Guiry, 2021), tvoii elipsoidni az
kulovité, nékdy mirné nepravidelné bunky sjednim jadrem. Chloroplasty se mohou velmi liSit
tvarem - mohou byt parietdlni, prouzkovité nebo duté kulovité, dvojlalo¢né, sitovité nebo
bezlalo¢naté s pyrenoidem i bez pyrenoidu. Rozmnozovani probiha pomoci dvou typd autospor -
2-4 velkych sférickych (S-typ) nebo 16-32 mensich protahlych (E-typ). Oba typy autospor se casto
vysKkytuji soucasné (Darienko, Gustavs a Proschold, 2016).

Typovy druh Elliptochloris bilobata, pro ktery je charakteristicky hluboce déleny parietalni
chloroplast a pritomnost mnoha prihlednych ,kapicek” ve stredu burnky, je potvrzenym
fotobiontem liSejnikl (napt. Celed Verrucariaceae) (Thiis et al, 2011). E. marina zase vstupuje do

symbidzy s koralnatci (sasanky rodu Anthopleura) (Letsch et al., 2009).

Obr. 4: (A) E. bilobata. (B) E. subsphaerica. (Darienko, Gustavs a Proschold, 2016)

Elliptochloris bilobata je Siroce rozsitenym volné Zijicim druhem. Tatiana Mikhailyuk po cetnych
nalezech této rasy na Zulovych skalnich vychozech (Mikhailyuk, Demchenko a Kondratyuk, 2003;
Mikhailyuk, 2008, 2013) (kde casto patfila k dominantnim druhiim) predpokladd u rodu
Elliptochloris preferenci skalnatych a kamenitych substrati (Mikhailyuk, 2008). Elliptochloris
bilobata je vSak mnohem castéji nalézan v pidach nejriznéjSich podnebnych pasem, zejména v
lesich (Hoffmann, Ector a Kostikov, 2007; Temraleeva et al, 2015; Dirborne a Ramanujam, 2017;
Glaser et al, 2018). Druh se hojné vyskytuje i v plidnim prostiedi horské tundry (Novakovskaya a
Patova, 2013; Patova a Novakovskaya, 2018; Novakovskaya et al., 2020), naopak nebyl zaznamenan
vyskyt v pousti. Stejné jako Diplosphaera chodatii patii Elliptochloris bilobata k druhiim velmi
tolerantnim ke znecisténi vzduchu a dobi'e se mu tak dari i v centru Lipska (Freystein, Salisch a

Reisser, 2008). S touto fasou se dale setkdme na Antarktidé (Garraza et al, 2011; Borchhardt et al.,
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2017), ale také treba v tropickém deStném pralese (Neustupa, 2001a). Zajimavym habitatem je i
jeskyné (Vinogradova, Nevo a Wasser, 2009).

Prasiolales

Diplosphaera

v

Zastupci rodu Diplosphaera jsou nejbéznéjSimi fotobionty liSejniki z ¢eledi Verrucariaceae. Rod je
na zakladé morfologickych znak jen velmi tézko odliSitelny od rodu Stichococcus (lisi se jen tim, Ze
tvoii dvoubunécné shluky) a presné vymezeni hranic obou rodil je nejasné. Rod patii do radu

Prasiolales (Thiis et al., 2011) a je blizce pribuzny rodu Stichococcus (Medwed et al., 2021).

Podle AlgaeBase je jedinym taxonomicky akceptovanym druhem Diplosphaera chodatii (Guiry,
2021). Jeji kulovité az elipsoidni bunky se vyskytuji samostatné, nebo tvotri dvoubunécné shluky a
mohou byt obklopeny slizem. Chloroplast je Salkovity, parietalni s pravidelné usporadanymi

membranami thylakoidli. Nékdy je pozorovatelny pyrenoid (Medwed et al., 2021).

Diplosphaera chodatii patii k nejbézZnéjSim druhlim fotobiontti, se kterymi se Ize setkat i ve volné
Zijicim stavu. Obyva celou $kalu nejrtznéjSich prostredi a substrati. Mizeme ji najit jak v poustich
(Vinogradova et al., 2004; Biidel et al, 2009), tak v prostiedi, které je vétSinu ¢asu pokryto snéhem
a ledem (Elster et al, 1999; Borchhardt et al, 2017; Ilchibaeva et al, 2018). Zajimavé je, Ze
Diplosphaera je jedinym rodem ztadu Prasiolales, ktery se vyskytuje v poustich (Hodac et al,
2016). Preziva i v antropogenni ¢innosti vyrazné pozménénych plidach (LukeSova a Hoffmann,
1996; Lukesova, 2001; Neustupa a Skaloud, 2005; Skaloud, Neustupa a Skaloudovs, 2008), a nékdy
tam dokonce patfi k nejhojnéjsim druhim (Sommer, Karsten a Glaser, 2020). Nevadi ji ani prachem
znecCistény vzduch meést (Freystein, Salisch a Reisser, 2008). Obyva i pisecné duny (Schulz et al,
2016). Portista nejriznéjsi substraty — pidu (Neustupa, 2001b; Skaloud et al., 2008; Mikhailyuk et
al, 2018), kliru stromt (Johansen et al., 2007; Stifterova a Neustupa, 2017), mech (§kaloud, 2009) a
skaly a jeskyné (Vinogradova a Mikhailyuk, 2009; Vinogradova, Nevo a Wasser, 2009). Na
nékterych lokalitach patii mezi velmi hojné druhy (Elster et al, 1999; Mikhailyuk, Demchenko a

Kondratyuk, 2003; Flechtner, Johansen a Belnap, 2008; Samolov et al., 2020).
Pseudochlorella

Pseudochlorella (ptivodné Chlorellopsis, Zeitler 1954) je dalsim rodem, ktery se morfologicky velmi
podoba rodu Chlorella (Darienko, Gustavs a Proschold, 2016). Vyznacuje se kokalnim typem stélky
s bunikami elipsoidniho az kulovitého tvaru s tenkou a hladkou bunécnou sténou. Buiitky mohou
tvorit skupiny a mohou byt obaleny slizovou kapsou. Obsahuji zlabkovity nebo deskovity

chloroplast s kulovitym pyrenoidem. Rozmnozuje se pomoci 2-16 elipsoidnich autospor (Ettl a
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Gartner, 2013). Od rodu Chlorella se lisi tvorbou ,balicki“ bunék. Podobnym rodem je i
Elliptochloris, se kterym Pseudochlorella sdili tvorbu autospor S typu a E typu. Oba rody vsak patii
do zcela jinych celedi - Pseudochlorella do Prasiolales a Elliptochloris do Elliptochloris-clade

(Darienko, Gustavs a Proschold, 2016).

Typovy druh P. pyrenoidosa byl izolovan z lisejniki Lecidea assimilata a L. granulosa (Zeitler, 1954).
Dnes jsou zndmy dalsi dva akceptované druhy (Guiry, 2021). Nékteré fasy tohoto druhu vyhledavaji
extrémni podminky. Kmen blizky P. pringsheimii byl napiiklad izolovan z extrémné kyselého
prostiedi dolu v]Japonsku (Hirooka et al, 2014). P. pyrenoidosa byla nalezena napi. v ptdé
vitalskych Dolomitech (Ettl a Gartner, 2013) nebo na opusSténém poli v severovychodni Italii

(Zancan, Trevisan a Paoletti, 2006).

Stichococcus

Stichococcus, v minulosti tradi¢né razeny do rfadu Ulotrichales (Mattox a Bold 1962; Printz 1964;
Ramanathan 1964; Bourrelly 1988 cit. dle Handa et al.,, 2003) a pozdéji Klebsormidiales (Mattox a
Stewart 1984; Graham 1990 cit. dle Handa et al, 2003), je kokalni fasa tvotici shluky po dvou
buiikach nebo kratké retizky, které se snadno rozpadaji na jednotlivé cylindrické buiiky s tenkou
bunécénou sténou, které mohou byt zahnuté a na okrajich zaoblené. Chloroplasty jsou parietalni,
nékdy s nahym pyrenoidem. Stichococcus se rozmnoZuje rozpadem vladken, délenim bunék (Ettl a
Gartner, 2013) nebo (u druhu S. ampuliformis) zvlastnim zptisobem pripominajicim puceni (Handa
et al., 2003). Tento druh byl vSak pozdéji ptefazen do rodu ,pucicich zelenych ras“ Pseudomarvania

(Elias a Neustupa, 2009).

Obr. 5: Morfologie a fenotypova plasticita rodu Stichococcus. (Proschold a Darienko, 2020)
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Rod pravdépodobné neni monofyleticky (Handa et al, 2003) a jeho prisluSnost ke tridé
Trebouxiophyceae byla prokazana teprve nedavno (Katana et al, 2001). Zastupci tohoto rodu byli
recentné prefazeni do nékolika nové popsanych rodd (Protostichococcus, Deuterostichococcus,
Tritostichococcus a Tetratostichococcus) (Proschold a Darienko, 2020). Deuterostichococcus allas je
fotobiontem liSejniki rodu Placopsis (Beck et al., 2019). Tritostichococcus coniocybes asociuje

s liSejniky Chaenotheca, Chaenothecopsis a Coniocybe (Proschold a Darienko, 2020).

Z padesati v minulosti popsanych druhi je dnes jen devét druhl taxonomicky uznavanych (Guiry,
2021). Stichococcus obyva sladkovodni i suchozemska prostiedi (Ettl a Gartner, 2013) a byl
v minulosti mnohokrat pozorovan jako fotobiont lisSejnikd (Tschermak-Woess, 1988; Thiis et al,
2011). S. mirabilis je (na zakladé morfologie) pravdépodobnym fotobiontem liSejniku Staurothele
clopima (Thiis et al., 2011). Zastupci tohoto rodu jsou schopni cestovat vzduchem na velmi dlouhé
vzdalenosti, presto lze vjejich rozsifeni vysledovat urcité zakonitosti (Hoda¢ et al, 2016).

Stichococcus ma predpoklady pro budouci vyuziti k produkci biodieselu (Olivieri et al., 2011).

Molekularné potvrzeny nalez druhu S. mirabilis pochazi ze zdi hradu v Durynsku (Hallmann et al.,
2013). Vyskyt byl potvrzen i v piidé na Antarktidé (Cavacini, 2001), v Zulovém kanonu reky Teteriv
(Ukrajina) (Mikhailyuk, 2008) a ve vzorcich vzduchu ze severu Floridy (Parrando a Davis, 1972;
North a Davis, 1988).

Chlorellales

Auxenochlorella

Auxenochlorella je dalsim zrodu, které byly v minulosti na zakladé podobné morfologie (malé
sférické bunky, reprodukce pomoci autospor, jeden chloroplast) pripisovany krodu Chlorella.
Analyza SSU rDNA potvrdila, Ze tyto rody jsou si pfibuzné jen vzdalené (Huss et al, 1999). Typovy
druh A. protothecoides byl v minulosti povazovan za blizce pribuzny rodu Prototheca. Podle Ueno et
al., 2005 tyto rody spolu s rodem Helicosporidium skutecné tvori monofyletickou skupinu nazvanou
AHP lineage. Thiis et al, 2011 vsak bliZe neurceny druh Auxenochlorella sp. izolovany z liSejniku

Psoroglaena stigonemoides fadi mezi Chlorellales.

Za fotobionty liSejnikG byvaji nékdy povazovani i prislusnici rodu Chlorella (Tschermak-Woess,
1988; Muggia et al., 2013). Pod tento rod drive spadalo bezmala 100 rtiznych druha (Guiry, 2021).
VétsSina znich vSak byla pozdéji prerazena krodim jinym a casto nepiibuznym (kromé jiz
zminéného rodu Chloroidium a Auxenochlorella toto plati napt. pro rody Watanabea, Mychonastes,
Muriella a Scenedesmus) (Huss et al., 1999). Tyto piesuny zdlraziuji, jak obtizné je rod Chlorella a

jemu podobné rody urcovat jen na zakladé morfologickych znakl. Rody Auxenochlorella,
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Heveochlorella a Chlorella proto nebyly pri reSersi ¢lankid o diverzité volné Zijicich symbiontt

liSejnikd brany v potaz.

Trebouxiophyceae incertae sedis

Apatococcus

Apatococcus ma buiiky kulovitého tvaru, nékdy mohou byt hranaté zplostélé. BEhem déleni vznikaji
nepravidelné balicky nebo vicevrstevné shluky bunék. Chloroplast je parietdlni, bez pyrenoidu, u
starsich bunék se ¢astecné odchlipuje od bunécné stény. RozmnoZuje se pomoci aplanospor nebo
zoospor (Ettl a Gartner, 2013). Podle Li et al, 2021 je Apatococcus blizce pribuzny radu

Watanabeales a rodu Symbiochloris.

Rod tvori pét taxonomicky uznanych druhi (Guiry, 2021). Apatococcus lobatus je nejbéznéjsi a
nejrozsirenéjsi aerofyticky druh tas, nicméné v liSejnicich se jako fotobiont nevyskytuje (Honegger,
2012). Molekularné potvrzenym fotobiontem je nové popsany druh A. fuscideae, ktery asociuje
s liSejniky rodu Fuscidea (Zahradnikova et al., 2017). Pravdépodobné z diivodu nedavného objeveni

nebyl tento druh zatim zaznamenan jako volné Zijici.
Heveochlorella

Dal$im rodem podobnym rodu Chlorella je Heveochlorella, ktera byla izolovana z kauc¢ukovniku

vavs

(Lindgren et al., 2020).
Leptosira

Stélka rodu Leptosira je tvotrena polstarkovitymi shluky vldken s kratkymi postrannimi vétvemi.
Uvniti kulovitych bunék s jednim jadrem se nachazi parietalni chloroplast bez pyrenoidu. Leptosira
se rozmnozuje pomoci zoospor, aplanospor, nebo izogamet. Rod se hodné podoba rodu
Pleurastrum, ale lisi se absenci pyrenoidu (Guiry, 2021). V minulosti tak bylo nékolik druhti rodu
Pleurastrum na zakladé zkoumani morfologie a pozdéji i molekularnich dat, prerazeno krodu
Leptosira (Friedl, 1996). Li et al, 2021 radi tento rod do ptibuzenstva rodt Xylochloris a
Dictyochloropsis.

Rod v soucasnosti zahrnuje sedm taxonomicky akceptovanych druhti (Guiry, 2021), z nichz dva (L.
obovata a L. thrombii) mohou vstupovat do lisSejnikovych symbiotickych asociaci (Tschermak-

Woess, 1988; Roldan et al., 2004). V lichenizovaném stavu se vSak vzhled stélky dramaticky méni -
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jako fotobiont je Leptosira tvofena elipsoidnimi nebo jednotlivymi kulovitymi buiikami

(Tschermak-Woess, 1988).

Obr. 6: Leptosira obovata. (Darienko, 2016)

Jediny nalezeny zaznam o vyskytu volné Zijiciho druhu L. obovata pochazi z dutiny ve vapenci
v pohot{ Garraf (Spanélsko), kde se tento druh vyskytoval jak volné, tak i v lichenizovaném stavu

jako fotobiont liSejniku Macentina stigonemoides (Roldan et al., 2004).
Symbiochloris

Rod Dictyochloropsis byl ptivodné popsan na zakladé pozorovani kulovitych az elipsoidnich volné
zZijicich bunék rozmnozujicich se pouze pomoci autospor (Geitler, 1966). E. Tschermak-Woess
vroce 1984 rod rozsifila o nékolik novych lichenizovanych druhti (Muggia, Leavitt a Barreno,

2018).

Molekularni data vSak pozdéji ukazala, Ze rod zahrnuje dvé navzajem pomérné vzdalené linie, které
predstavuji dva rzné rody (Skaloud, Friedl a Neustupa, 2007; Dal Grande et al, 2014).
Dictyochloropsis ‘clade 2’ sensu Dal Grande et al., 2014 pozdéji ziskal pojmenovani Symbiochloris a
zahrnuje volné Zijici i symbiotické druhy. Cladu 1 (ktery zahrnuje pouze dva volné Zijici druhy - D.
splendida a D. asterochloroides) byl ponechan nazev Dictyochloropsis. Morfologicky se rody lisi
tvarem chloroplasti a zplsobem rozmnoZovani (u Dictyochloropsis byla pozorovana jen

autosporogeneze) (Skaloud et al.,, 2016).

Rod Symbiochloris se vyznaCuje kulovitym, elipsoidnim, nebo nepravidelnym tvarem bunék
s hladkou a tenkou bunécnou sténou. Mladé buniky maji jeden parietalni chloroplast s laloky. U
starSich bunék je sitovity, laloky nejsou nikdy usporddany paralelné (na rozdil od rodu

Dictyochloropsis). Pyrenoid chybi. Nepohlavni rozmnozovani probiha bud’ pomoci dvoubicikatych
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izokontnich zoospor nebo pomoci dvou druhl nepohyblivych dcefinych bunék - aplanospor a

autospor (Skaloud et al., 2016).

Obr. 7: (a-g) Symbiochloris pauciautosporica. (h-1) S. irregularis. (Skaloud et al., 2016)

V soucasnosti ma rod Symbiochloris devét uznavanych druhti (Guiry, 2021), z nichz vétsina vstupuje
do liSejnikovych symbiotickych asociaci s houbami z ¢eledi Lobariaceae. Radi se do piibuzenstva

Watanabeales (Skaloud et al.,, 2016).

V dostupné literatuie zabyvajici se diverzitou volné Zijicich ras byl nejcastéji pozorovan druh S.
reticulata. Na na$em uzemi (Ceské stfedohoii) byl jeho vyskyt zaznamenan na kiie stromi (buk,
jasan, javor, ol$e) (Stifterova a Neustupa, 2015, 2017), v ptidé a v mechu (Skaloud, 2009). Dalsi
zaznamy o vyskytu tohoto druhu pochazeji zzulovych skal vudoli feky Teteriv (Ukrajina)
(Mikhailyuk, 2008) a z Narodniho parku Great Smoky Mountains (USA) (Johansen et al., 2007;
Khaybullina et al., 2010).

Dal$im casto nalézanym volné Zijicim druhem je S. symbiontica nalezeny na direvé a kiife stromi
(nizinny tropicky prales, Singapur) (Neustupa a Skaloud, 2010), na Zulovém skalnim vychozu
vudoli teky Jizni Bug (Ukrajina) (Mikhailyuk, Demchenko a Kondratyuk, 2003) a vputdé
(Andreyeva a Chaplygina, 2007; Andreyeva a Chaplygina, 2006; Andreyeva, 2005 cit. dle Patova a
Novakovskaya, 2018).

S. irregularis je popisovan z Ceské republiky (Ceské stiedohoif) (Stifterovd a Neustupa, 2015,
2017), Malajsie (Neustupa, 2001a) a Singapuru (Neustupa a Skaloud, 2010). Misty je jeho vyskyt
velmi hojny a nachazi se ve vice nez 50 % vzorkt (Stifterova a Neustupa, 2015). Dal$i druhy rodu

Symbiochloris (S. ellipsoidea, S. gelatinosa, S. pauciautosporica) byly pozorovany v plidé na
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severovychodé Ruska (Andreyeva, 2005; Andreyeva a Chaplygina, 2006 cit. dle Patova a
Novakovskaya, 2018).
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Zaver

VétSinu fotobiontt liSejnik tvori zelené rasy ze tridy Trebouxiophyceae. Tato skupina fotobiontt je
zastoupena asi 16 znamymi rody a 75 popsanymi druhy. Diverzita téchto ras je vSak pres velké
pokroky stile Spatné prozkoumadna. Situaci komplikuje skutecnost, Ze zastupci tridy
Trebouxiophyceae jsou morfologicky pomérné uniformni a velmi tézko odliSitelni. Mnoho rodi je
tak Spatné definovanych a netvoii monofylum. VétSina nalezenych ¢lankt zminujicich fotobionty
liSejnikd byla bohuzel postavena pouze na morfologickych metodach urcovani. Mohlo tak snadno
dojit k zaméné fakultativné lichenizovanych a volné zijicich druht. Napt. témér vSudypritomny
Apatococcus lobatus je morfologicky témér neodliSitelny od lisejniky tvoriciho druhu A. fuscideae
(Zahradnikova et al, 2017). K této zaméné nemize dojit u rodd, které obsahuji jen symbiotické
zastupce (jako Trebouxia, Asterochloris a Vulcanochloris), nicméné i tak je tieba vSechny nalezy
identifikované pouze na zakladé morfologickych kritérif brat s rezervou. Problematické je zejména

jejich urcovani na urovni druhg, ale ¢asto i rodu.

VétsSina ¢lankil o diverzité volné Zijicich fas zahrnovala jen velmi maly podil fotobiontl liSejnikt
(vétsSinou jen 2-3 druhy na ¢lanek) a malokdy Slo o druhy s vysokou frekvenci vyskytu, nebo
dokonce tvotici dominantu spoleCenstva. Vyjimku tvoii druhy Diplosphaera chodatii, Elliptochloris
bilobata a Chloroidium ellipsoideum, které byly misty velmi hojné. Pricinou mize byt mala
konkurenceschopnost fotobiontii spojena s jejich relativné pomalejsim rastem (Elshobary et al.,

2015) nebo nevhodné zvoleny typ média, ktery nemusi vyhovovat potirebam fotobiontt.

Navzdory tvrzenim nékterych autord se zda, Ze Trebouxia i vSechny ostatni Fasy ze tridy
Trebouxiophyceae asociujici s liSejniky jsou schopny Zit i volné, bez jakéhokoliv napojeni na hyfy
symbiotickych hub. Existuje velké mnozstvi zaznaml potvrzujicich tuto tezi. Nejbéznéjsi rody
znamé z liSejnikd, Trebouxia a Asterochloris, se dokonce ukazaly byt zaroven i nejc¢astéji nalézanymi
volné Zijicimi fotobionty. Vyskytovaly se v témét poloviné vsech ¢lanki o biodiverzité volné Zijicich
fas, ve kterych byli nalezeni fotobionti. Lichenizované druhy zrodu Chloroidium se v poctu
zaznamu umistily na druhém misté, prestoze vliSejnicich patri spiSe kvzacnéjSim druhtim.
Pomérné bézni fotobionti patiici do Siroce rozsitreného rodu Coccomyxa byli naopak v ¢lancich o
diverzité volné Zijicich Fas zmitiovani jen zfidka. Uplné nejvzacnéj$im nalezem (s jednim jedinym
zaznamem o volném vyskytu) je Leptosira obovata. Nové popsané rody a druhy (Vulcanochloris,

Apatococcus fuscideae) jesté nestacily do ¢lanki o diverzité volné Zijicich ras proniknout.

Fotobionti lisSejnikd jsou schopni poristat nejriznéjsi prostfedi a materialy. Nachazeji se na
riznych typech hornin, riiznych druzich stromd i na neobvyklych mistech, jakymi je tfeba srst
lenochodl nebo vzduch uvnitf budov. VétSina z nalezli vSak pochazela z plidy a z biologickych

pudnich krust, coZ je zplisobeno nejspis tim, Ze tato prostiedi jsou velmi intenzivné zkoumana. Zda
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se, ze vétSina fotobiontll nemda jasné vyhranéné preference tykajici se typu substratu nebo

klimatickych podminek.

Zdaleka ne vSechny nalezy vSak muliZeme povazovat za platné, protoZe pii kultivaci miZe snadno
dojit ke kontaminaci vzork{ ¢astmi stélek liSejnikii (napt. i sorediemi a izidiemi), ve kterych se asy

nenachazeji ve volné Zijicim stavu.

Nékteri autofi vSak pozorovali volné Zijici fotobionty i pfimo, bez predchozi kultivace. Napriklad
Bubrick, Galun a Frebsdorff, 1984 zjistili pritomnost volné Zijicich bunék rodu Trebouxia na tenkych
»slupkach” seSkrabnutych z kiiry stromu. Nalezy stejného rodu ve volné zijicim stavu na kife
stromd potvrzuje i Tschermak-Woess, 1978. Zajimavou metodu pro pozorovani liSejnikl vyuZzil
v nékolika svych studiich William B. Sanders. Umistil v nich nékolik plastovych krycich sklicek do
blizkosti listli stroml tropického pralesa, které byly pokryty folikolnimi liSejniky. Mohl tak
pozorovat ni¢im neruSeny vyvoj mikrobialnich spolecenstev a jejich vzajemné interakce. VedlejSimi
produkty pozorovani vyvoje liSejnikli se tak staly i zaznamy o vyskytu volné Zijicich bunék rodu

Trebouxia (Sanders, 2001, 2005; Sanders a Liicking, 2002).

Jinou metodu, pomoci které lze pozorovat volné Zijici fasy bez rizika nechténé kultivace stélek
liSejnikq, vyuzili Hoffmann, Ector a Kostikov, 2007. Autofi pouze prilozili sterilizovana kryci sklicka
ke vzorku lesni plidy uzavienému v Petriho misce a zajistili takto ptripravenému materialu dostatek
svétla. Po 4-5 tydnech béhem pozorovani dominantnich organismi z narostt, které se na sklicku
utvorily, detekovali volné Zijici buniky Coccomyxa cf. soloriane a Elliptochloris bilobata. Dalsi primé
pozorovani volné Zijici fasy urcené jako T. arboricola pochazi z kament a zjeskyni (Stoyneva a
Gartner, 2009) a plodnice Fomes fomentarius (Stoyneva, Uzunov a Gartner, 2014). Volné Zijici

Leptosira obovata byla objevena v jeskyni (Roldan et al., 2004).

Dilikaz o mozZnosti na houbé nezavislé existence rodu Trebouxia se snazili podat i Mukhtar, Garty a
Galun, 1994. Izolovali volné Zijici buniky této rasy z povrchu kament tfi roky starého spalenisté, na
kterém nebyl zaznamenan zadny vyskyt liSejniki. Podle autort tak nebylo mozné, aby izolované
rasy rodu Trebouxia pochazely z asexualnich propaguli liSejniki. Ke studiu téchto bunék vsak
vyuzili kultivaci pomoci BBM-soil média. Mohlo tak dojit k nechténému zaneseni soredif liSejniki,
které sice vétSinou dopadaji jen nékolik centimetrli od zdroje (sorali), ale mohou se Sitit vétrem i

desitky metri (Armstrong, 1987), a dokonce i desitky az stovky kilometra (Harmata a Olech, 1991).

Otazkou zistava, jestli jsou tyto fasy schopny ve volné zijicim stavu prezivat dlouhodobé a nejde
jen o buniky nahodné a docasné osvobozené ze zajeti hyf, jak tvrdi Ahmadjian, 1988. Také Sanders,
2005 pripousti, Ze volné zijici populace rodu Trebouxia by mohly byt pouze piechodné a lichenizace
by mohla byt podminkou pro jejich dlouhodobéjsi setrvavani na dané lokalité. Pro toto tvrzeni by
mohl hovotit fakt, Ze mnoho nalezenych volné Zijicich fotobiontl se vyskytovalo v tésné blizkosti

liSejnikG. Napriklad Novakovskaya et al, 2020 provadéli sbér pldnich fas vriznych typech
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tundrovych spolecenstev Severniho Uralu a dva ze tfi zaznamenanych druht fotobiontd liSejniki
(Asterochloris excentrica a Trebouxia sp.) pochazely zlokality dominované lisejniky Cladonia
rangiferina a Flavocetraria nivalis. Jen druh Elliptochloris bilobata se vyskytoval i na dvou dalSich

tundrovych lokalitach.

Je tak mozné, Ze nékteré druhy fotobionti liSejnikl jsou schopny tvorit trvalé volné Zijici populace
jen tehdy, kdyZz maji v blizkosti liSejnik, ktery miize pocty volné zijicich Fas neustéale dopliiovat.
Novakovskaya et al., 2020 v diskuzi uvadji, Ze vysoké zastoupeni fotobionttli na liSejniky dominované
lokalité muZe byt zpisobeno také tim, Ze se jedna o druhy se zvySenou odolnosti proti tvrdym
klimatickym podminkdm panujicim na dané lokalité. Z tohoto ¢lanku bohuZel nenf jasné, jestli byli
fotobionti liSejnikli pozorovani primo, nebo vkulture a hrozi, Ze izolované rasy pochazeji
z liSejnikovych propaguli. Tésnou blizkost potencidlnich mykobiontl asociujicich s fasami rodu
Trebouxia popisuji v pfimém pozorovani biofilmu i Hallmann et al, 2016 a upozornuji na to, Ze

dané buriky nemus{ byt nutné volné Zijici a mohou pochazet z liSejnikovych propaguli.

Problematika volné Zijicich ras zrad fotobiontd liSejnikl je stdle aktudlni a zahrnuje mnozstvi
nevyieSenych a velmi zajimavych otazek. Dokazuji to nedavno provadéné studie, které se k tomuto

tématu (byt treba jen okrajové) stale jeSté vraceji.
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Piiloha 1: Tabulka fotobionti liSejnikl. Synonyma podle Guiry, 2021.
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