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Abstrakt 

Bakalářská práce se v první části věnuje výčtu a charakterizaci funkčních znaků 

lišejníků a shrnutí známých závislostí konkrétních znaků na ekologických faktorech 

prostředí. V druhé části práce je rozebrána problematika měření velikosti genomu 

obecně a souhrn poznatků o velikostech genomů u lišejníků. Součástí druhé části je také 

nastínění vztahu velikosti genomu s ekologií organismů, který by mohl být v budoucnu 

zkoumán i u lišejníků. 

Klíčová slova: funkční znaky, lišejníky, mykobiont, velikost genomu 

 

Abstract 

This bachelor thesis in its first part summarises and characterizes lichen functional traits 

and sums up known relation between particular traits and ecological factors of the 

enviroment. Second part of the thesis focuses on question of genome measurment in 

general and than summarises known information about lichen genom size. In the second 

part there is partial focus on relation between genom size and ekology of organisms as 

well, which could become focus of some study in the future. 
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1  ÚVOD 

V mnoha ekologických studiích se pracuje s jevy označovanými pojmy funkční znaky 

nebo funkční diverzita. Lichenologické práce nejsou výjimkou. Ovšem v porovnání s 

výzkumem cévnatých rostlin je tento přístup v rámci lichenologie teprve na začátku 

svého rozvoje. (Prieto et al., 2017) Také metoda analýzy velikosti genomu, která je tak 

rozsáhle používaná ve výzkumu cévnatých rostlin, nebyla dosud ve studiu lišejníků 

téměř vůbec uplatňována. Ze studií u jiných skupin organismů je známo, že velikost 

genomu má vliv na ekologii organismu. (Grime et al., 1985; Thompson, 1990) 

Takovéto vztahy by mohly být nalezeny i u lišejníků. 

Bakalářská práce si klade za cíl shrnout poznatky o hlavních trendech ve vztahu funkční 

diverzity lišejníků s jejich ekologií a shromáždit dosavadní znalosti o velikostech 

genomů mykobiontů a fotobiontů lichenizovaných hub (s mírným důrazem na 

mykobionty), a díky tomu ucelit informace o možnosti aplikace měření velikosti 

genomu lišejníků v ekologických studiích.  

2  FUNKČNÍ  ZNAKY  

2.1 Definice 

Funkční znak, v původní literatuře označovaný jako „functional trait“, je velmi široce 

používaný termín v ekologických a ekofyziologických studiích. Není ale tak 

jednoduché, určit jeho přesný význam, neboť se v pojetí jednotlivých autorů často liší. 

Nejasnosti pramení hlavně z toho, že sledování významu různých vlastností a znaků pro 

fungování a život organismů bylo používáno ve výzkumu již před snahou ustanovit 

obecnější terminologii těchto jevů. Právě proto je přesná definice komplikovaná. Avšak 

je potřebná. Funkční znaky jsou používány ve výzkumu většiny organismů. Vychází z 

jejich životní strategie a uspořádání těla. Funkční znaky lišejníků jsou podobné jako u 

rostlin, které jsou také sesilní fotosyntetizující organismy, nebo jako u hub, které mají 

podobnou stavbu těla.  

Funkčním znakem můžeme rozumět dobře popsatelnou vlastnost organismu, která je 

proměnlivá mezi jedinci nebo druhy a má přímý vliv na fungování organismu a jeho 

interakci s prostředím. (Dı́az and Cabido, 2001; McGill et al., 2006) Mezi funkčními 

znaky je ještě možné odlišit dvě skupiny lehce se lišící definicí a charakterem, ovšem 
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v praxi se překrývající. Dvě skupiny funkčních znaků jsou „response traits“, které jsou 

přizpůsobením organismu na tlak prostředí a společenstev, a „effect traits“, které 

prostředí a společenstva ovlivňují a mění. (de Bello et al., 2010; Deane-Coe and 

Stanton, 2017) 

2.2 Použití, význam, jiné varianty 

Rozmanitost a míra s jakou se jednotlivé funkční znaky v populaci, nebo společenstvu 

vyskytují, se nazývá funkční diverzita. (Dı́az and Cabido, 2001) Důvodem, proč 

bychom se měli zkoumáním funkční diverzity zabývat, je fakt, že nás toto poznání 

povede k lepšímu porozumění komplexnosti vztahů organismů s prostředím, a také k 

porovnání stanovišť, na kterých se organismy vyskytují.  

Jednou z prvních otázek při sledování ekologických trendů funkčních vlastností je výběr 

úrovně, kterou budeme studovat. Je totiž možné zkoumat přítomnost a expresivitu 

znaků jednoho druhu na ekologicky odlišných stanovištích, nebo studovat vlastnosti 

celé lišejníkové komunity. (Asplund et al., 2014) Při výzkumu komunity není nezbytné 

sledování přítomnosti znaků na konkrétně se vyskytujících stélkách, ale spíše 

přítomnost druhů, u kterých známe jejich funkční charakteristiky. Při určování množství 

druhů s určitým funkčním znakem vyskytujících se na stanovišti může být zavádějící 

výskyt podobných funkčních charakteristik u příbuzných druhů. (Rogers, 1990) Proto je 

vhodné takovéto vztahy statisticky relativizovat. (Bässler et al., 2016) 

Většina ekologických výzkumů, která zkoumá vztah prostředí s v něm rostoucími 

lišejníky, používá druhové složení a bohatost. (Lewis and Ellis, 2010) V rámci výzkumu 

druhového složení se používá zaznamenání celkového množství druhů a abundance 

jejich výskytu. Také je možné nalezení indikačních druhů, které jsou vázané na 

konkrétní podmínky prostředí. Takto můžeme nalézt druhy spojené s primárním lesem, 

vysokou průměrnou teplotou a podobně. (Czehura, 1977) Nevýhodou tohoto přístupu je 

nemožnost srovnávat společenstva podle vyskytujících se druhů na velkém 

geografickém měřítku, protože zde začne mít teoreticky vliv historické a biogeografické 

rozmístění druhů. Proto by bylo vhodnější v tomto případě porovnávat spíše podobnost 

nebo rozdílnost prostředí spíše pomocí funkčních znaků, které poukazují na typy 

selekčních tlaků přímo, bez nutnosti rozlišovat indikační druh. Podobná situace bude 

platit i při snaze nalézti podobnost mezi prostředími se zcela jiným druhovým složením 
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ovlivněným výraznou ekologickou odlišností jako je například jiný podklad. (Lewis and 

Ellis, 2010) 

Analýza na základě funkčních znaků skýtá také zjednodušení při sbírání dat a tím i 

urychlení práce, neboť rozlišování vlastností nevyžaduje tak dokonalé a přesné určování 

druhů. (Ellis and Coppins, 2007) 

2.3 Významné funkční znaky lišejníků, jejich charakter a význam 

Různé základní charakteristiky lišejníku mohou být s různou efektivitou používány jako 

funkční znaky. Proto je třeba si utřídit jejich rozmanitost a vztah s fungováním lišejníku. 

2.3.1 Typ stélky 

Typ stélky je jedním z vůbec nejčastěji používaných a nejprozkoumanějších funkčních 

znaků lišejníků, jelikož se snadno určuje a má velké množství přímých ekologických 

souvislostí. Podle základního dělení se u lišejníků vyskytují tři typy stélek – korovitá, 

lupenitá a keříčkovitá. Existuje ovšem ještě mnoho úrovní dalšího dělení. Korovitá 

stélka je charakterizovaná tím, že zcela přirůstá spodní stranou k podkladu. U některých 

typů tohoto uspořádání stélky se může vyskytovat protalus, což je odlišitelný okraj 

korovité stélky tvořený pouze mykobiontem. Mezi zástupce s korovitou stélkou je 

možné počítat i lišejníky s neorganizovanou stélkou práškovitou, tj. leprózní, ale také 

mnoho různou měrou strukturalizovaných typů, tvořených šupinami, laloky, nebo 

areolami. Stélka lupenitá je k podkladu přirostlá pouze částečně a je tvořena různě 

širokými a různou měrou dělenými laloky. Stejně jako ostatní typy může být 

homomerická nebo heteromerická a pokud je heteromerická, bývá odlišena na svrchní a 

spodní vrstvu, které jsou orientované podle světla a podkladu. Keříčkovitá stélka je 

typická tím, že vyčnívá nad povrch substrátu.  Může mít stélku radiálně symetrickou 

(například rod Usnea), tedy místo zploštělými laloky může být tvořena vlákny a 

výrůstky na průřezu kulatými, s neodlišitelnou svrchní a spodní stranou. (Nash, 2008) 

Lišejníky, jejichž stélka má vysoký poměr povrchu vůči objemu, což jsou typicky 

keříčkovité, podléhají rychlejšímu vysychání a zároveň i zavodňování než lišejníky 

s poměrem menším. To je jedním z důvodů, proč se keříčkovité druhy vyskytují 

převážně ve vlhkých podmínkách nebo v prostředí s výrazně se střídající vlhkostí. 

(Nash, 2008) Kromě příjmu a odparu vody má tento poměr vliv také na efektivní 
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výměnu tepla, která probíhá rychleji na větším povrchu. Typ stélky souvisí i s teplotou, 

které je lišejník vystaven, a také s mírou zahřívání podkladu. Zcela přisedlé korovité 

stélky jsou mnohem více ovlivněny teplotou substrátu, která může mít mnohem větší 

výkyvy než vzduch, než keříčkovité stélky vystupující do volného prostoru. (Kershaw, 

1985) V rámci morfologie stélky má svůj význam ve vztahu s vodou také přítomnost 

nebo nepřítomnost protalu u korovitých lišejníků. Protalus totiž umožňuje vodě 

prostupovat stélkou, nebo také pomáhá vodu zadržovat. (Lakatos, Rascher and Büdel, 

2006) 

Různé stélkové typy v rámci ekosystémů zastávají různé ekologické role, které 

vycházejí z jejich charakteru a vlastností. K odlišení ekologických rolí podle vlastností 

může být mimo jiné použita metoda, v níž se pomocí několika vypočtených indexů, 

souvisejících s velikostí těla a rychlostí růstu, rozmístí organismy po ploše trojúhelníku, 

jehož rohy jsou tvořeny strategiemi C-S-R (kde C je kompetiční síla, S je tolerance vůči 

stresu a R je životní strategie ruderálů). Podle této teorie jsou lišejníky typickými 

představiteli S-strategie, protože rostou velmi pomalu, avšak jsou schopny růst i 

v podmínkách s extrémním stresem, kde jsou úspěšnější než v normálních podmínkách 

kompetičně schopnější rostliny, které je jinde vytlačí svým rychlým růstem. (Grime, 

1977) Pokud se Grimova metoda přizpůsobí na detailnější rozbor strategií pouze mezi 

lišejníky (Obr. 1), mohou být získány jejich relativní strategie podobným způsobem 

jako u rostlin. Druhy s keříčkovitou stélkou mají tendenci být spíše kompetitory oproti 

lupenitým, které kromě této strategie mohou být i odolné vůči stresu. V situaci, kdy 

keříčkovitá stélka roste ve vhodných podmínkách, může snáze přerůst a zastínit 

pomaleji rostoucí a více přisedlé typy lišejníků. Lišejníky s korovitými typy stélek 

mohou spadat svým charakterem mezi strategie stresu odolné až ruderální. (Rogers, 

1990) 



10 
 

Obrázek 1: S-C-R strategie u vybraných druhů lišejníků Na schématu je zobrazeno 

strategické umístění studovaných druhů lišejníků. C je kompetiční síla, S tolerance vůči 

stresu, R životní strategie ruderálů. Stupnice tvoří „morfologický index“ a „Ln relativní 

rychlost růstu“, což jsou indexy podle (Grime, 1977) odvozené pro lišejníky v (Rogers, 

1990). Schéma (Rogers, 1990) 

 

2.3.2 Fotobiont 

Dalším určujícím znakem je charakter samotných organismů, které lišejník tvoří. 

Lišejník může být tvořen symbiotickým spojením až několika druhů hub s až několika 

druhy fotosyntetizujících organizmů. Také některé bakterie žijící uvnitř stélky mají na 

život lišejníku vliv, jejich přesná role je předmětem probíhajícího výzkumu. (Grube and 

Berg, 2010) Většinu druhů lišejníků je možné rozdělit podle skupin přítomných 

fotobiontů na bipartitní a tripartitní. Tripartitní jsou ty lišejníky, které mají jako 

fotobionta řasu a zároveň i sinici, bipartitní mají pouze jednu z těchto skupin. (Nash, 

2008) Taxonomické určování fotobiontů je stále se vyvíjející problematika čelící mnoha 

úskalím. Například nedostatečnému anatomickému a morfologickému odlišení druhů 

řas ve stavu, v jakém jsou pozorovatelné uvnitř lišejníku, daném přizpůsobením 

specifickým podmínkám v rámci interakce s houbou. (Nash, 2008) Toto znesnadňuje 

výzkum nejen taxonomie symbiotických řas, ale i od toho odvislých jevů v biologii 

lišejníků. U mnoha lišejníků není fylogenetická příslušnost fotobionta prozkoumána a 

při jejím určování je hlavním nástrojem molekulární analýza. Přesto je do určité míry 

možné rozlišit alespoň základní typy fotobiontů. Pro účely funkčních znaků bývá 
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používáno například extrémně zjednodušené dělení na sinicové, trentepohlioidní a 

trebouxioidní fotobionty. (Koch et al., 2013; Bässler et al., 2016; Benítez et al., 2018)  

Cyanolišejníky, obsahující sinicového fotobionta, jsou ve své ekologii od tohoto faktu 

výrazně odvislé. To platí zvláště pro bipartitní cyanolišejníky. Už i samotný charakter 

typu jejich stélky může být specifický. Některé mají gelatinózní typ stélky a všechny 

mají mnohem větší kapacitu pro nasátí vody a toleranci k její přítomnosti ve stélce 

oproti lišejníkům tvořených zelenou řasou. (Nash, 2008) Bipartitní cyanolišejníky 

dokonce pro správné fyziologické fungování fotosyntézy vyžadují přítomnost vody 

v tekutém stavu. (Lange, Kilian and Ziegler, 1986) To má přímý vliv na prostředí, ve 

kterém se tyto lišejníky mohou vyskytovat. (Ellis and Coppins, 2006) 

Ekologie a potřeby fotobiontů mohou být odlišné od ekologických omezení 

mykobionta. V případě, že je vázanost mykobionta s fotobiontem specifická a nemůže 

být v nevhodných podmínkách řasa nahrazena jinou, stává se ekologická hranice pro 

život fotobionta omezením pro celý lišejník. (Marini, Nascimbene and Nimis, 2011) 

V rámci jednoho lišejníku je možné pracovat s genetickými liniemi fotobiontů jednoho 

druhu a nacházet ekologické souvislosti, které nejsou přítomné v genetice mykobionta. 

Fotobionti různých linií jsou takto vázáni na podmínky odlišného klimatu (Blaha, 

Baloch and Grube, 2006) nebo podkladu (Werth and Sork, 2010). 

Jako funkční znak je ovšem jednodušší používat odlišnosti v druzích nebo skupinách 

fotobiontů. trentepohlioidní fotobiont se dominantně oproti fotobiontovi 

trebouxioidnímu vyskytuje v místech s vyšší průměrnou teplotou. (Marini, Nascimbene 

and Nimis, 2011) Dokonce v případě oteplování klimatu může narůstat výskyt druhů 

lišejníků asociovaných právě s trentepohlioidním fotobiontem na úkor ostatních. 

(Aptroot and van Herk, 2007) 

Trebouxioidní fotobiont může být více vázán na suché a poškozené části lesa, kdežto 

trentepohlioidní fotobiont převažuje v stinných podmínkách kompaktního 

nepoškozeného lesa. (Wolseley and Aguirre-Hudson, 1997) 

Výskyt lišejníků s konkrétními druhy fotobiontů může být v situaci, kdy se lišejník šíří 

pohlavně, ovlivněn také přítomností volně žijících, a tedy pro asociaci dostupných, sinic 

a řas na daném stanovišti. (Hedenås, Blomberg and Ericson, 2007) 
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2.3.3 Rozmnožování, šíření 

Důležitý vliv na výskyt lišejníku má jeho schopnost rozmnožovat a šířit se prostředím. 

Pohlavní rozmnožování v rámci lišejníku je téměř výhradně záležitostí houby. 

V závislosti na taxonomické příslušnosti probíhá uvolňováním askospor nebo 

bazidiospor z plodnice mykobionta. Avšak vegetativní, nepohlavní množení a šíření 

probíhá řadou různých cest. Samotný mykobiont může vytvářet nepohlavní propagule, 

konidie. K vegetativnímu šíření mohou dále sloužit náhodné úlomky stélky nebo 

odlomené izídie, výrůstky na stélce specializované k tomuto účelu. Poslední 

z nejběžnějších možností je šíření pomocí uvolňování sorédií, práškovité hmoty tvořené 

z propletených hyf houby s buňkami fotobionta. (Nash, 2008) Pro ekologii druhů může 

být zásadní velikost šířících propagulí, a to ať pohlavních nebo nepohlavních, protože 

tento znak má zásadní vliv na míru a způsob šíření.  

Také upřednostňovaná strategie šíření či rozmnožování má přímý vliv na ekologickou 

strategii lišejníkového druhu. Při vhodném použití mohou být způsoby šíření rozmístěny 

do S-C-R schématu strategií. Podle něj jsou poté druhy sorediózní více odolné vůči 

stresu, ty mající izídie kompetitivní. Konečně lišejníky bez asexuálního způsobu 

rozmnožování jsou kompetitivní nebo ruderální (Obr. 1). (Rogers, 1990) 

2.3.4 Jiné znaky (sekundární metabolity, fyziologické znaky) 

Občasně používaným funkčním znakem je přítomnost sekundárních metabolitů a jejich 

charakter. (Hauck and Jürgens, 2008) Sekundární metabolity mohou mít vliv na ochranu 

proti UV záření, ochranu proti predaci nebo přizpůsobení specifickým 

podmínkám.(Nash, 2008) 

Obzvláště pro interspecifickou funkční diverzitu jsou někdy používány fyziologické 

znaky, jako jsou například různé měřitelné charakteristiky fotosyntézy, specifické 

rozměry stélky nebo množství obsažených látek a prvků. (Asplund and Wardle, 2014, 

2017) 
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2.4 Zkoumané a známé trendy funkční diverzity na ekologickém 

gradientu 

2.4.1 Interspecifické trendy 

Některé studie se zabývají funkční diverzitou v rámci různých jedinců jednoho druhu 

v závislosti na podmínkách prostředí. Taková pozorování se může soustředit na míru, 

s jakou se u lišejníku přítomné funkční znaky vyskytují nebo projevují. To vede 

k trochu jinému charakteru těchto znaků oproti těm používaných pro srovnání 

intraspecifické. (Asplund and Wardle, 2014) Tento přístup může být v některých 

studiích výhodnější než zkoumání charakteru všech druhů lišejníkové komunity. 

(Asplund and Wardle, 2014) 

Vystavení různým vlhkostním a světlostním podmínkám může například vést u lišejníku 

Pseudocyphellaria flavicans k odlišné tloušťce svrchní korové vrstvy stélky. Rozdíly 

jsou však poměrně malé. (Atala et al., 2015) Také u druhu Peltigera aphthosa byla 

pozorována závislost funkčních znaků na podmínkách prostředí. V místech, kde byl 

lišejník vystaven malé dostupnosti dusíku, bylo v stélce větší množství cephalodií. 

(Asplund and Wardle, 2015) 

2.4.2 Intraspecifické trendy 

Nadmořská výška 

V rámci výškového gradientu na jednom území jsou nejvíce určujícími ekologickými 

faktory vlhkost a teplota. Korovitá stélka je spíše znakem druhů v nižší poloze, kdežto 

ve vyšší nadmořské výšce se vyskytují spíše druhy lupenité a keříčkovité. To platí jak 

v lesnaté krajině mírného pásma (Giordani et al., 2012; Bässler et al., 2016), tak i 

v tropickém deštném lese (Lakatos, Rascher and Büdel, 2006). Pokud je ovšem mezi 

stanovišti rozdíl v podobě celkového biotopu, odpovídá funkční diverzita spíše 

dostupnosti substrátu a jeho podmínkám ovlivněným množstvím a druhem vegetace. 

(Nelson, McCune and Swanson, 2015) 

S přibývající nadmořskou výškou ubývá lišejníků s fotobiontem trentepohlioidním a 

narůstá množství lišejníků s trebouxiovitým. (Giordani et al., 2012; Bässler et al., 2016) 
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Ve vyšších polohách je také častější nepohlavní rozmnožování, tj. izidiemi a sorediemi, 

oproti sexuálnímu rozmnožování dominujícímu v nižších polohách. Při porovnání 

prostředků pohlavního množení mezi stanovišti v různých nadmořských výškách lze 

pozorovat určitý trend, kdy se v nižších polohách favorizují velké, pigmentované a 

septované spóry a askomata menšího průměru. (Giordani et al., 2012; Bässler et al., 

2016) 

Sukcese lesa 

Během sukcese lesa je většinou nejpodstatnějším měnícím se faktorem ovlivňujícím 

složení lišejníkových společenstev světlo. Zásadním faktorem je také čas, po který se 

může společenstvo ustalovat.  

V tropickém deštném lese jsou epifytické lišejníky lupenité a keříčkovité vyskytující se 

na kmeni spojeny výrazněji s ranějšími sukcesními stádii. Později se nacházejí tyto 

druhy spíše v koruně, kde je více světla, a na kmeni jsou nahrazeny druhy s korovitou 

stélkou. (Koch et al., 2013) 

Odolné lišejníky s lireloidními apotécii, přítomné také v ranějších stádiích, postupně 

v sukcesi tropického lesa mizí. V pozdní sukcesi na vlhkých stanovištích přibývají 

druhy lišejníků, které mají pohlavní rozmnožování, a které množstvím zastoupení 

střídají ve střední fázi sukcese výraznější výskyt druhů tvořících izídie. (Koch et al., 

2013) 

V případě sukcese v subtropickém lese nebylo pozorováno předpokládané kompetiční 

funkční nahrazování druhů, možná kvůli malému pokryvu lišejníkové komunity na 

studovaných stanovištích. Hlavní vliv na změnu složení funkční diverzity během 

sukcese v subtropickém lese má různá propojenost korunového zápoje a tedy světla. 

Cyanolišejníky nejsou spojeny jen se starým lesem, ale mohou se objevovat také na 

sekundárních stanovištích s vysokou vlhkostí. (Li, Liu and Li, 2013) 

V sekundárním lese se nachází nečekaně více druhů s asexuálním množením oproti lesu 

primárnímu, což může být ovlivněno propojeností různě starých lesů v krajině a tím, že 

mnohé asexuálně se šířící druhy mohou použít i sexuálního množení. Nejsilnější vliv 

má světlost lesního zápoje na s druhy s lupenitými úzkými laloky nebo korovitou 

stélkou. (Li, Liu and Li, 2013) 
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Různé typy lesa 

Určité rozdíly ve funkčních znacích lze pozorovat na stromech stejného druhu 

vystavených různým klimatickým podmínkám. Ve vlhkých podmínkách a na starších 

stromech jsou časté lupenité cyanolišejníky a tripartitní lišejníky. Na starých stromech 

v podmínkách s menší vlhkostí poté převažují lupenité druhy s trebouxioidním 

fotobiontem. Na mladších a sušších stromech jsou častější druhy s korovitou stélkou. 

(Ellis and Coppins, 2006) 

V horských bukových lesích se na stanovištích s menšími srážkami častěji vyskytují 

keříčkovité a šupinovité druhy a druhy s trebouxioidním fotobiontem a nepohlavním 

množením. (Prieto et al., 2017) 

V lesech ve velmi suchých podmínkách, kde je míra aridity pro rozšíření lišejníků 

důležitější než ostatní faktory prostředí, se na nejsušších místech vyskytují spíše 

lišejníky foliózní a cyanolišejníky. S klesající ariditou se začínají vyskytovat převážněji 

druhy korovité a keříčkovité, izidiosní a mající trentepolioidního fotobionta. (Matos et 

al., 2015) 

V lesích v podmínkách s vyšší teplotou narůstá výskyt epifytických lišejníků 

s trentepohlioidním fotobiontem. Cyanolišejníky jsou svým výskytem spojeny s lesy 

v místech s větším množstvím srážek a výskyt lišejníků s trebouxioidním fotobiontem 

má pozitivní vztah se zastíněnými stanovišti. (Marini, Nascimbene and Nimis, 2011) 

Původnost stanoviště 

Jako reakce na narůstající míru disturbancí stanoviště ubývá fotobiontů sinicových a 

trentepohlioidních. V narušených lesích je menší zastoupení lišejníků se stélkou 

korovitou s protalem, lupenitou s širokými laloky, vláknitou a gelatinósní, kdežto 

přibývají druhy lupenité s úzkými laloky, mající lireloidní apotécia a sorédie. (Benítez 

et al., 2018) 

Obsah chemických látek, jako jsou kyseliny a jiné sekundární metabolity, ve stélce je 

spojen s více narušovanými stanovišti. (Benítez et al., 2018) 

 V otevřené krajině vytvořené narušením lidskou činností je u lišejníků běžnější mít 

malé spory, které se šíří na krátkou vzdálenost aktivně, oproti lesní vegetaci, kde mají 
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spory trend být spíše dlouhé, větší a septované, pasivně se šířící. Se sílícím 

zemědělským a lesnickým využitím krajiny ubývají vzácné druhy, přibývá zástupců 

s fotobiontem trebouxioidním a ubývá těch s trentepohlioidním. (Stofer et al., 2006) 

Stáří stromu, vliv požáru, pH 

Různé druhy stromů mají druhově odlišné komunity epifytických lišejníků. Na mladší a 

tím i hladší borce převažují korovité druhy se sexuálním rozmnožováním, které jsou na 

hrubší kůře starších stromů vystřídány korovitými a asexuálními druhy lišejníků, a také 

lišejníky s lupenitou stélkou, jako rod Cladonia, a druhy leprózními, kterým členitý 

povrch umožňuje lepší podmínky pro uchycení. (Lewis and Ellis, 2010) 

Ekologickou strukturu může skokově ovlivnit i požár lesa se starším porostem. 

Stínomilné korovité druhy po narušení požárem mizí a nahrazují je méně 

specializované, mohutně rostoucí druhy a druhy preferující mrtvé dřevo. (Johansson et 

al., 2006)  

V jednotlivých typech lesa, vyznačujících se různou hodnotou pH, jsou na různou míru 

kyselosti vázány druhy s odlišnými funkčními znaky. Menší míra relativní acidity kůry 

stromů je spojena s častějším výskytem lupenitých druhů lišejníků, větší acidita 

s výskytem lišejníků se sorediemi. Druhy s keříčkovitou stélkou se větší míře vyskytují 

ve světlejších typech lesa. (Giordani et al., 2012) 

2.4.3 Vztah ekologického gradientu a druhové diverzity 

Celková funkční diverzita optimalizovaná fylogenetickými vztahy se u lišejníků snižuje 

s rostoucí výškovou polohou. Ač s rostoucí nadmořskou výškou jsou lišejníky více ve 

stresu, jejich druhová bohatost narůstá. Pozitivní vliv na ní má i nárůst světla nebo 

přirozenost stanoviště. Fylogeneticky příbuzné druhy si jsou ve funkčních 

charakteristikách více podobní. (Bässler et al., 2016) Na narušených stanovištích se 

vyskytuje méně vzácných druhů. (Johansson et al., 2006) 

3  VELIKOST  GENOMU 

Genetická informace organismů je uložena a předávána prostřednictvím molekul 

nukleových kyselin přítomných v buňce. U eukaryotických organismů se jedná o 

deoxyribonukleovou kyselinu uloženou převážně v jádře a částečně v semiautonomních 
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organelách, jakými jsou mitochondrie a plastidy. DNA jednotlivých organismů se liší 

uspořádáním, rozdělením do chromozomů, množstvím a druhem vyskytujících se genů, 

frekvencí obsažených kódujících a nekódujících úseků a celkovým množstvím 

přítomných párů bází. (Alberts et al., 2013) 

Pokud chceme porovnávat velikosti genomů mezi sebou a uvažovat nějaké souvislosti, 

nestačí pracovat pouze s objemem jádra nebo informace, ale také s ploidií. I během 

samotného buněčného cyklu se celkový objem DNA proměňuje zásadním způsobem, 

neboť se během S fáze zdvojnásobí, aby se mohl rozdělit buněčným dělením do 

vznikajících dceřiných buněk. (Alberts et al., 2013) Diploidní organismy mají dvě sady 

chromozomů, které během životního cyklu mohou být v jedné nebo dvou kopiích. 

Některé polyploidní organismy, jako například rostliny, mají chromozomy ve více 

sadách. Tím také mají srovnatelně více DNA v jádrech. Také proto je pro popis 

velikosti genomu pracováno s hodnotou vyjadřující jako základní jednotku haploidní 

genom, která se jinak označuje jako „C-value“, a zkráceně vyjádřuje, v kolika kopiích 

se haploidní genom v buňkách nachází jako 2C, 4C, 8C,… (Swift, 1950) Avšak větší 

množství DNA tvořící haploidní genom neznamená větší komplexitu organismu. 

(Mirsky and Ris, 1951) Tento jev je označován jako „C-value paradox“ a zjednodušeně 

by se mohl vysvětlit tím, že různě velká část celkové DNA může obsahovat nekódující 

sekvence. (Thomas, 1971) 

V porovnání mezi všemi organismy jsou hodnoty velikosti genomu velmi rozdílné (Obr. 

2) a mohou být v nejextrémnějším případě až v řádu 100 000 násobku. (Gregory, 2001)  

Jelikož rozdílné hodnoty „C-value“ nejsou dány jen obsahem jiného množství genů 

spojeného s komplexnost organismu (Mirsky and Ris, 1951), existují teorie navrhující 

jiné důvody těchto rozdílů související s obsahem a akumulací nekódující DNA 

(Gregory, 2001). Tyto teorie vysvětlují obsah nekódující DNA buď skrze akumulaci 

mutací genetickým driftem (Ohno, 1972), schopnost některých úseků se samostatně 

množit a šířit (Doolittle and Sapienza, 1980), přizpůsobení se selekčnímu tlaku na 

velikost jádra (Cavalier-Smith, 1982), nebo na velikost buňky (Bennett and Finch, 

1971). 
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Obrázek 2: Porovnání velikostí genomů mezi organismy Silnými čarami je vyznačen 

známý rozsah možné velikosti haploidního genomu u jednotlivých skupin (Alberts et al., 

2013) 

 

3.1 Měření velikosti genomu 

Měření velikosti genomů se rutinně používá například u cévnatých rostlin. (Bennett and 

Leitch, 2005) Nejčastější metodou používanou k tomuto účelu je průtoková cytometrie. 

(Dolezelt et al., 1998) Mimo jiné je tímto způsobem možné odhalit polyploidizaci, která 

je u rostlin velmi běžná. (Tate, Soltis and Soltis, 2005) Další možností zjištění velikosti 

genomu je použití kvantitativní PCR, nebo souhrnného výsledku celogenomové 

sekvenace. Existuje množství studií pro houby a řasy, avšak znalosti o symbiontech 

v lišejníku jsou v tomto směru velmi malé. 

3.1.1 Metody měření 

Většina dat o velikostech genomů mykobiontů byla doposud získána metodou 

průtokové cytometrie, celogenomovým sekvenováním nebo kvantitativním PCR. 
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Průtoková cytometrie 

Průtoková cytometrie (FCM, z anglického flow cytometry) je instrumentální metoda 

využívaná ke studiu buněk. Princip přístroje využívá chemické a fyzikální vlastnosti 

studovaných komponent buňky. Pomocí vhodného fluorescenčního barviva se 

specificky obarví například DNA. Po vložení vzorku do přístroje se pomocí 

regulovaného proudu eluentu nechává strhávat vzorek do tvaru tenké proudotrubice. 

Pomocí tlaku eluentu se docílí co nejužšího, ale přitom kontinuálního tvaru 

proudotrubice se vzorkem. Tak se totiž přibližujeme ideálnímu uspořádání, kdy 

jednotlivé komponenty proudí přístrojem v jedné řadě. Na tento proud necháváme 

dopadat svazek monochromatického světla, který po dopadu na obarvenou složku 

excituje záření o exkluzivní vlnové délce. Intenzita a úhel excitovaného záření je 

v souvislosti s velikostí sledované částice. Po zpracování optickým systémem přístroje 

lze tedy dostat signál, který se následně převede pomocí fotodiod do digitálního signálu 

a obsahuje informaci o velikosti studovaných komponent buňky. (Dolezelt et al., 1998) 

Průtoková cytometrie je v současnosti široce využívanou metodou pro zjištění velikosti 

genomu. Pro aplikaci FCM v mykologii byla zpracována speciální metodika (Kullman, 

2000), která by mohla být použitelná pro měření mykobiontů. 

Kvantitativní PCR 

Kvantitativní řetězová polymerázová reakce (quantitative polymerase chain reaction, 

PCR), také často označovaná jako Real-time PCR, je varianta klasického principu PCR. 

Jak napovídá jiný název, analýza DNA probíhá v reálném čase. Na rozdíl od klasické 

PCR, kde jsou jednotlivé ampflikované úseky DNA pomocí elektroforézy analyzovány 

až po proběhnutí reakce, je při Real-time PCR využito fluorescenčních barviv se 

specifickou vazností. Pomocí optické soustavy poté lze pozorovat intenzitu 

excitovaného světla, a tak získat informace potřebné pro kvantifikování úseku DNA. 

(Boggy and Woolf, 2010) 

Sekvenování genomu 

Sekvenováním genomu se označují principy zjištění přesného pořadí bází v molekule 

DNA. K tomu se užívá nejrůznějších biochemických metod. Pro alespoň částečné 

zlevnění a zkrácení času potřebného k sekvenaci je vyvinuto několik optimalizačních 
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postupů. Například metoda „Whole–genome shotgun“, při které se nejprve celý genom 

náhodně rozštípe na různě dlouhé segmenty. Teprve tyto se sekvenují a po 

osekvenování se pomocí kombinatorického softwaru se dílčí sekvence složí dohromady. 

(Alberts et al., 2013) 

3.1.2 Genom hub, řas 

Pro orientaci ve znalostech o velikostech genomů hub byla v roce 2005 vytvořena 

databáze Fungal Genome Size Database (Kullman, Tamm and Kullman, 2005). 

V současnosti obsahuje 2336 záznamů o hodnotách velikosti genomů (Obr. 3) 

zjištěných u jednotlivých druhů různými metodami a různými autory. Tato databáze 

zahrnuje také asi desítku lichenizovaných hub. 

Obrázek 3: Rozložení hodnot velikosti genomu hub v Fungal Genome Size Database 

Sloupcový graf znázorňuje kolik druhů hub v databázi má určité rozmezí hodnot 

velikosti genomu (Kullman, Tamm and Kullman, 2005) 

 

Informace o „C-values“ rostlin a řas jsou shromážděny v Plant DNA C-value Database 

6.0 (Bennett and Leitch, 2012), která v současnosti obsahuje data k 8510 druhům. 
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3.1.3 Genom lišejníků 

Velikost genomu symbiontů 

První studie, určující velikost genomu symbiontů v lišejníku, byla provedena na druhu 

Cladonia grayi. U haploidního genomu fotobionta rodu Asterochloris byla naměřena 

velikost 106,7 Mb („megabází“, jednotka určující počet párů nukleotidů v řetězci 

DNA), genom mykobionta byl naměřen 28,6 Mb velký. Výsledky pro mykobionta 

v rámci pododdělení Pezizomycotina jsou někde uprostřed známého rozmezí, řasa je 

spíše mezi druhy s menším genomem při porovnání v rámci třídy Trebouxiophyceae. 

Vzorky byly získány z kultur oddělených symbiontů, získaných ke kultivaci ze soredií. 

Data byla získána metodou založenou na kvantitativním PCR a nebyla oddělována 

jaderná DNA od DNA mitochondrií a plastidů, jejichž vliv byl určen jako zanedbatelný. 

(Armaleo and May, 2009) Existuje však pozdější měření (Mueller, 2011), které získalo 

jiné výsledky pomocí sekvenace. 

Celogenomová sekvenace 

První mykobiont s kompletně osekvenovaným genomem je součástí 

terikolního lišejníku Endocarpon pusillum. Kromě identifikace genů byla změřena také 

celková velikost genomu, a to na 37,5 Mb (Wang et al., 2011, 2014). Také byl 

osekvenován fotobiont (Symbiochloris) i mykobiont Lobaria pulmonaria a mykobiont 

druhu Usnea Florida, Xanthoria parietina a Tripethelium eluteniae (JGI Fungi Portal), 

ne všechny tyto výsledky jsou však přístupné. Velikosti nebo částečné velikosti genomů 

dalších několika druhů byly získány v rámci rozsáhlejšího genového srovnávání 

lišejníků v rámci studie srovnávající výskyt konkrétních genů. (McDonald et al., 2013) 

Mitochondriální genom mykobionta 

V rámci podrobného obsahového srovnávání mitochondriálních genomů mykobiontů 

dvou druhů lišejníků rodu Peltigera byly změřené i jejich celkové velikosti. U hávnatky 

Peltigera malacea byla zjištěna délka 63,363 kb a u P. membranacea 62,785 kb. 

(Xavier et al., 2012) V podobné, nedávno provedené studii, bylo pro analýzu vybráno 

místo dvou příbuzných druhů 22 druhů odlišných rodů lišejníků. U genomu 

mitochondrií byla změřena jejich velikost a zanalyzován obsah a rozložení genů. 

Velikost se pohybovala v intervalu 24-120 kb. (Pogoda et al., 2018) 
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Souhrn známých velikostí genomu mykobionta 

Druh Velikost Metoda 

Letharia vulpina 54,5 Mb FI-PC 

Micarea prasina 14,6 Mb FI-PC 

Porpidia crustulata 29,2 Mb FI-PC 

Mycocalicium subtile 24,51 Mb FI-PC 

Calicium adspersum 25,27 Mb FI-PC 

Tripethelium elutariae 32,16 Mb CS 

Baeomyces rufus 25,27 Mb FI-PC 

Endocarpon pusillum 37,5 Mb CS 

Letharia californica 78,28 Mb FI-PC 

Xanthoria parietina 40,0 Mb /31.9Mb CS 

Cladonia grayi 34,6 Mb /28,6 Mb CS/PCR 

Tabulka 1: Známé velikosti genomů mykobiontů, FI-PC: fotometrický cytometr,CS: 

celogenomová sekvenace, PCR: kvantitativní PCR, podle: (Kullman, Tamm and 

Kullman, 2005; Armaleo and May, 2009; Wang et al., 2014) 

V databázi Fungal Genome Size Database (Kullman, Tamm and Kullman, 2005) je 

možné dohledat kolem deseti druhů lichenizovaných hub s naměřenou velikostí genomu 

mykobionta. Ne všechny tyto naměřené hodnoty byly publikovány v literatuře. 

Metodika přesného měření není ještě v literatuře zpracovaná a některá měření 

opakovaná na stejném druhu se rozcházejí ve výsledných hodnotách (Cladonia grayi, 

Xanthoria parietina). 
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3.4 C-hodnota jako funkční znak lišejníku, vztah s ekologií 

Velikost genomu má přímé dopady na fungování buňky. Organismy s větším genomem 

mají větší jádro a jejich dělení probíhá pomaleji, v důsledku množství informace, kterou 

je nutné replikovat. (Van’t Hof and Sparrow, 1963) Větší objem jádra souvisí dále 

s většími buňkami. (Cavalier-Smith, 1982) Ovšem tento vztah se může projevovat 

v různém poměru. (Gregory, 2001) Díky tomu může být velikost genomu znakem, který 

má souvislost i s ekologií organismu a může být tedy funkčním znakem. Hlavní vliv na 

stavbu a růst těla i velikost šířících se propagulí má v lišejníku mykobiont. (Nash, 2008) 

Proto pokud by měla být velikost genomu použita jako funkční znak, bude nejvhodnější 

u lišejníku pracovat hlavně s C-hodnotou mykobionta. 

3.4.1 Důvody různé velikosti genomu mykobiontů 

Při výzkumu, který by používal srovnání velikosti genomů mykobiontů, by mohly být 

naměřené hodnoty ovlivněny podobnými vlivy na velikost, jaké jsou pozorovány 

obecněji u askomycet, bazidiomycet nebo u jiných skupin hub.  

U některých druhů hub je například pozorována polyploidie (Albertin and Marullo, 

2012), nebo vícenásobné genové duplikace (Cornell et al., 2007). Ve velikosti genomu 

se může také odrážet přítomnost genů pro symbiotické interakce. (Martin et al., 2008)  

3.4.2 Aplikace u podobných organismů 

Velikost genomu může mít i další funkční souvislosti. U rostlin byla například objevena 

souvislost s teplotou, ve které rostliny rostou. Rostliny, které mají větší objem DNA, 

se ukázaly z nevysvětlených důvodů odolnější vůči mrazu, zatímco těm s malými 

genomy mráz vadil (MacGillivrail and Grime, 2009) a lépe prospívaly v teplejších 

podmínkách (Grime, 1998). Další souvislosti byly nalezeny také ve vztahu většího 

genomu k dřívějšímu a rychlejšímu růstu listů na jaře. (Grime et al., 1985) Ve vztahu 

k velikosti semene vede větší objem DNA k větší velikosti semene a zároveň k nižší 

teplotě potřebné pro klíčení a růst. (Thompson, 1990) 

V rámci hub existuje studie zabývající se vztahem velikosti a tvaru spor dřevokazných 

hub s jejich ekologickou strategií, která zjistila, že větší spóry mají houby, které mají 
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zároveň větší basidiokarp, jsou parazitické (oproti saprotrofním) a napadají listnaté 

stromy. (Kauserud, Colman and Ryvarden, 2008) 

3.4.3 Velikost genomu jako funkční znak lišejníku 

Nenalezla jsem žádnou práci, která by se zabývala ekologickými dopady velikosti 

genomu fotobionta nebo mykobionta lišejníku. Právě tato problematika by si však jistě 

v budoucnosti zasloužila pozornost, protože poskytuje možnost objevení nových 

poznatků. 

4  ZÁVĚR 

Sledování funkční diverzity lišejníků může být vhodný přístup při výzkumu dopadu 

různých ekologických gradientů na složení lišejníkových komunit, zejména v situacích, 

kdy není možné vhodně použít srovnání pomocí složení druhové diverzity. (Lewis and 

Ellis, 2010) Funkčními znaky, které jsou v lichenologických studiích úspěšně používány 

a mají prokazatelný vztah s fungováním lišejníku, je zejména vyskytující se typ stélky, 

typ fotobionta nebo lišejníky používaný způsob rozmnožování a šíření. Existuje řada 

výzkumů, které nalezly konkrétní spojení mezi výskytem určitých charakterů funkčních 

znaků se specifickými podmínkami prostředí. 

Jsou známé informace o velikostech genomu mykobionta u přibližně 15 druhů lišejníků 

a o velikosti genomu minimálně dvou druhů fotobiontů. U některých druhů jsou 

dokonce známé celogenomové sekvence. (Wang et al., 2014) 

Vytvořením souhrnu informací týkajících se funkčních znaků a velikosti genomu 

lišejníků, se mi v práci podařilo splnit vytčené cíle. 
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