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Abstrakt

Hadec (serpentinit) je ultramafickd hornina pokryvajici asi 1 % zemského povrchu, kterd obsahuje
vysoky obsah tézkych kovi jako Ni, Cr, Co a naopak nizky obsah zakladnich prvka N, P, K. Vysoka
koncentrace Mg pak snizuje dostupnost Ca pro rostliny. Hadce nevynikaji pouze chemismem — jsou také
napf. $patn¢ tepelné vodivé a pidy, které na hadcovém podlozi vznikaji, jsou povazovany za netrodné.
Tento komplex vlastnosti zplisobuje u cévnatych rostlin vznik tzv. serpentinomorfoz a také podporuje
vznik endemismu. U hub se vSak tyto adaptace nevyskytuji, u liSejnikd a mechorostil se vyskytuji pouze
castecne. V této bakalarské praci jsou shrnuty zakladni fyziologické mechanismy myko- i fotobionta,
diky kterym mohou liSejniky pfezivat na substratech s vysokym obsahem tézkych kovi — jedna se
predevsim o extracelularni pfijem kovl (navazani na ligandy bunécnych stén), intracelularni pfijem (a
nasledna detoxikace pomoci metalothioneinti a fytochelatinti) a dale o vylouceni kovli na povrch hyf
mykobionta nebo na povrch stélky (navazani na oxalaty a sekundarni metabolity). V praci jsou také
shrnuty morfologické adaptace, které se u lisejnikll objevuji v reakci na toto toxické prostredi (napft.
vyssi vrstva dfené, hustsi a po€etnéjsi rhiziny). V neposledni fad€ prace porovnava reakce na hadcovy

substrat mezi cévnatymi rostlinami, mechorosty, houbami a liSejniky.

Kliéova slova: lisejniky, hadec, t€Zké kovy, akumulace, serpentinomorfézy, fotobionti

Abstract

Serpentinite is an ultramafic rock covering about 1 % of the Earth’s surface. Serpentinite contains a high
content of heavy metals such as Ni, Cr, Co and, conversely, low content of major nutrients N, P, K. The
high concentration of Mg reduces the availability of Ca to plants. Serpentinites are not distinguished
only by their chemistry — they are also, for example, poorly thermally conductive and soils that form on
the serpentine subsoil are considered infertile. This complex of properties causes the formation of so-
called serpentinomorphoses in vascular plants and also promotes the development of endemism.
However, these adaptations do not occur in fungi and in lichens and bryophytes they occur only partially.
This bachelor thesis summarizes the basic physiological mechanisms by which myco- and photobionts
ensure the survival of lichens on substrates with high content of heavy metals — it is above all
extracellular absorption of metals (binding to cell wall ligands), intracellular absorption (and subsequent
detoxification with metallothionein and phytochelatins), and exclusion of metals on the surface of
mycobiont hyphae or on the surface of the thallus (binding to oxalates and secondary metabolites). The
bachelor thesis also summarizes the morphological adaptations that occur in lichens in response to this
toxic environment (e. g. thicker layer of medulla, denser and more numerous rhizinae). Finally, the
bachelor thesis compares the reactions of vascular plants, bryophytes and lichens to the serpentine

substrate.

Keywords: lichens, serpentinite, heavy metals, accumulation, serpentinomofoses, photobionts
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1 Uvod

Lisejniky jsou znamé svou schopnosti akumulovat ve stélkach pomérné vysoké koncentrace tézkych
kovt. Tyto kovy mohou pochazet z atmosféry — do liSejnikti se pak dostavaji ze suché nebo mokré atmosférické
depozice pies svrchni povrch stélky, nebo ze substratu — do liSejnikl se pak dostavaji skrze spodni povrch stélky.
Vétsina studii, zabyvajici se vztahu lisejniktl a t€zkych kovil, se zamétuje spiSe na pfijem kovl z atmosféry a
vyuziti liSejnikd coby organismli vhodnych pro biomonitoring. Mensi ¢ast studii se pak vénuje piijmu tézkych
kovl ze substratu a jejich plsobeni na fyziologii nebo morfologii liSejnik. Substraty s vysokym obsahem
tézkych kovil jsou vétSinou antropogenniho ptivodu — jednd se o nejrizné€j$i pozistatky po téZebni Cinnosti,
kterymi jsou napt. vysypky, avSak existuji i pfirodni substraty obohacené o t€zké kovy — t€émi mohou byt

vulkanické horniny nebo hadce.

Hadce jsou floristicky vyznamnym fenoménem, nebot’ krom¢ vysoké koncentrace t€zkych kovli obsahuji
také vysoky obsah hot¢iku. Naopak je zde nedostatek zakladnich biogennich prvki (dusiku, fosforu, drasliku) a
vapniku. Pokud k témto chemickym vlastnostem pfi¢teme jesté zvlastni fyzikalni vlastnosti, kterymi jsou Spatna
tepelna vodivost nebo nizka retencni kapacita vody, je zjevné, ze hadcova stanovisté budou vyznamné ovliviiovat
rust rostlin i jejich fyziologii. Dulezité je také zminit, Ze hadce Casto tvoii oteviené vychozy, kde miize na

organismy pusobit dalsi limitujici faktor — vysoka ozatrenost a s ni spojené sucho.

Ve své bakalaiské praci bych se zamétuji pravé na hadcové substraty a jejich vliv na jednotlivé skupiny
organismu (cévnaté rostliny, houby a liSejniky), pficemz liSejnikiim je vénovan nejvétsi prostor. Shrnuji zde
dosavadni poznatky o fyziologickych mechanismech, které umoziuji liSejnikim piezit na substratech s vysokym
obsahem tézkych kovd, ale také poznatky o vlivu tézkych kovi na morfologii liSejnikt. Jelikoz vSak hadce
nepusobi na organismy pouze chemismem (ktery miZe byt podobny i na jinych substratech), nybrz celym

komplexem vlastnosti, je jedna kapitola vénovana prave vlivu hadci na spolecenstva lisejniku.



2 Substraty bohaté na kovy

2.1 Hadce

Hadec (serpentinit) je ultramafickd hornina, ktera pokryva cca 1 % zemského povrchu — nikdy vsak

netvorii rozsahlé celky, vyskytuje se roztrousené v mase jiné horniny (Kolat & Vit, 2008).

Serpentinit vznikl serpentinizaci (Harrison & Rajakaruna, 2011), tedy hydrotermalnim procesem, pii
kterém jsou silikatové mineraly bohaté na hoicik preménény, nebo nahrazeny serpentinovymi mineraly
(McGraw-Hill, 2003). Hlavnim mineralem, ktery v hadci najdeme, je serpentin (jeden z mineralti serpentinové
skupiny [Fogy 1906]) — tento termin se v nejuzs§im slova smyslu vztahuje na malou skupinu mineralit podobného
chemického sloZeni, ktera je produktem hydrotermalni alterace (Proctor & Woodell, 1975), jedna se tedy napf. o
olivin, ze kterého serpentin vznikl (Hons, 2017). Serpentiny — souhrnnym vzorcem MgeSisO19(OH)s — 1ze rozdélit
do dvou tfid, které se vzajemn¢ lisi nejen ptivodem, ale hlavné obsahem minoritnich prvkd (praveé na zakladé
tohoto obsahu byly tfidy vymezeny). Mezi minoritni prvky fadime nikl (Ni), chrom (Cr), kobalt (Co) a skandium
(Sc) — v serpentinech tridy A nalezneme vysoky obsah téchto prvki (Ni jen ¢astecng), v tFidé B jsou zastoupeny
v mnohem men$im mnoZzstvi, a spolu s tim maji pravdépodobné i nizsi obsah Zeleza (Fe). Serpentiny tidy B ale
obsahuji vyssi hladinu vapniku (Ca) a jsou asociovany s mineraly obsahujicimi Ca. To je dulezitd informace,
nebot’ vapnik zmirnuje toxicitu té€zkych kova a hotciku (Mg), které jsou v hadcich zastoupeny ve vysoké miie.
Co se vzniku minerala tyce, tfida A vznikla odvozenim hydrotermalni alteraci od ultramafickych magmatickych
hornin, zatimco tfida B od hornin bohatych na Mg, kterymi jsou napi. riizné typy metamorfnich dolomit a

vapenci (Faust ef al., 1956).

Hadcové a ultramafické horniny se vzajemné velmi 1isi v chemickém i mineralnim sloZeni, l1ze ale
ocekavat slozeni z riznych kombinaci mineralii olivint, orthorombickych nebo monoklinickych pyroxent,
rohovce a sekundarni alterace produktl téchto minerali (napf. serpentinova skupina, amfibol, mastek) (Wyllie,
1967). Dopliikkovymi mineraly ultramafickych hornin jsou potom magnetit, biotity, mastek — proporce téchto
mineralt se li$i od horniny. Jedinym spolecnym znakem je vzdy relativné vysoka hladina zeleza a hot¢iku (hadce
jsou tvotfeny pievazné vodnatym kiemicitanem Zeleznatohoiecnatym [Kolat a Vit 2008]) a relativné nizka hladina
kifemiku. Mnoho hornin ma také nizky obsah vapniku (Ca), drasliku (K), fosforu (P), dusiku (N), molybdenu
(Mo) a také vysoky obsah Ni, Cr a Co (Krause, 1958 cit. v Proctor & Woodell 1975). Ni, Cr a Co fadime mezi
tézké kovy, které ve vysSich koncentracich piisobi toxicky — mohou zptisobovat napt. poruchy fotosyntézy nebo

potlaceni riistu rostlin. (Kolar & Vit, 2008).

2.1.1 Ekologie

Proces, pii kterém vznikaji hadcové pidy, zavisi na klimatu, Case, reli¢fu a biotickych faktorech stejné
tak jako na matecném materialu. Z tohoto divodu se na serpentinovych horninach tvotfi mnoho typi ptd. Ackoliv
se hadcové pudy vzajemné velmi lisi, jsou charakteristické fadou fyzikalnich i chemickych vlastnosti a jsou

povazovany za intra- nebo azonalni k regionu, ve kterém se vyskytuji (Proctor & Woodell, 1975). Tvofi tak
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ekologické ostrovy zasazené do masy odlisného
typu hornin — proto mohou byt analyzovany
pomoci  konceptit ostrovni  biogeografie ** - “
(MacArthur & Wilson, 1967; Kruckerberg,
1991; Harrison, 2017). Odlisnost od
oceanickych ostrovii mulzeme pozorovat
zejména vtom, ze hadcové ostrovy nejsou
obklopeny prostorem bez vegetace, ale
prostorem s odliSnou vegetaci, ktera mize do

hadcového ostrova pronikat. Diky tomu se na

hadcich vyskytuji druhy, které jsou ptribuznéjsi

druhfim z okolnich biotopti nez druhfim z jinych Obrazek 1 Kontaktni zona mezi amfibolitem (vlevo) a serpentinitem
, A . : .. (vpravo) na hofe Mont Albert v provincii Québec v Kanadé
hadcovych ostrovi. Dalsim rozdilem pak miZe (Boyd, Kruckeberg, a Rajakaruna,. 2009)
byt fakt, Ze rostlina, ktera by chtéla hadcovy ostrov osidlit, musi byt na podminky, které zde panuji, pfipravena
— musi tedy umét prekonat nejen bariéru geografickou, ale také ekologickou. Pro osidleni hadce tak nestaci pouha
schopnost disperze (Kolar & Vit, 2008). Na okrajich ostrovii se setkava hadcova puida s nehadcovou (Obrazek
1), coz se projevuje i na ristu rozdilné vegetace v ostrové a mimo ostrov — pravé odlisSna vegetace upoutala
pozornost védcu. Je proto paradoxni, Ze tato hranice (kontaktni zona) pozornosti védci ve vétsi mife unika (Boyd

et al., 2009).

Pidy pozorované v temperatnich regionech byvaji obzvlast' na piikrych svazich mélké a kamenité (Rune
1953; Spence, 1957). V takovych padach se Spatné drzi voda a kofeny mohou pronikat jen do urcité hloubky.
Z toho vyplyva, ze rostliny vyskytujici se na téchto piidach casto trpi suchem a roste jich zde malo. Tato
skute¢nost muze jesté zhorsit problémy se suchem, jelikoz jsou rostliny vystaveny nadmérnému slune¢nimu
zafeni a vétru (muzeme hovofit o pozitivni zpétné vazb&) (Proctor & Woodell, 1975). Rostliny proto musi byt
schopné tolerovat jak chemismus pudy, tak sucho (Walker, 1954). Ferreira a Wormell (1971) zminu;ji tfi limitujici
faktory rustu vegetace, a to povrch pudy, vystaveni rostlin vné€j§im podminkam a nedostatek minerald v pade.
Ve svém pokusu dokazali zménu v pokryvu i slozeni vegetace po aplikaci hnojiva NPK — z toho vyplyva, ze
hlavnim limitujicim faktorem je nedostatek minimalné jednoho z prvka N, P, K v hadcovych pudach. Toto
tvrzeni potvrzuji i jiné studie — napt. Spence a Millar (1963); Proctor a Woodell (1971). Je dulezité, ze ne vSechny
hadce maji nizkou hladinu hlavnich Zivin (N, P, K). Na Moravé se nachazeji hadcové pidy s normalni hladinou
nutrientd — tzv. rendziny (PeliSek 1939 cit. Proctor a Woodell 1975), stejné tak se od nehadcové ptudy nelisi ptida
na serpentinitu z Cornwallu. (Proctor, 1971). Obecné¢ se vSak hadcova pida povazuje za netirodnou (Proctor &
Woodell, 1975). K tomu jisté ptispiva i fakt, Ze jsou hadce a hadcové pidy Spatné tepelné vodivé a dochazi tak
ke znacnému kolisani teplot béhem dne a noci (napf. k ohieviim az o 24 °C, kdy teplota mtze doséhnout i 50 °C)

(Hrudicka, 1937).



2.1.2 Hadce v CR o

&4
V Ceské republice nalezneme 8 vyznamnéjsich hadcovych . v B i LA{{ S~
lokalit: Slavkovsky les, Kiemze, Mladd Vozice, dolnokralovické {‘{.}- K”H h .
hadce, Borek u Chotébore, Staré Ransko, Mohelno a Raskov \ A %o ;“.
(Obrazek 2). Tyto lokality se od sebe lisi jak abiotickymi faktory N o, ® _
N S
(rozdilna nadmoftska vyska, geomorfologie i rozdilny tthrn srazek), tak B S v

faktory biotickymi (odli$né vegetacni a fytogeografické vazby) (Kolar

Nejvyznamnéjsi hadcové lokality
& Vit, 2008). v Ceské republice: ® Borek u Choté-
) bofe, ® Mohelno, © dolnokralovické
o o o ) . hadce, & Slavkovsky les, O Kiemze,

Nasi nejvyznamnéj$i a nejznaméjsi lokalitou jsou hadce u  AMlada Vozice, ®Raskov, ® Staré

Mohelna. Jedna se o dva pomérné rozsahlé¢ hadcové ostrovy, které Ransko 5

jsou od sebe vzdalené asi 6,5 km (Obrazek 3). Nachazi se zde cCtyfi Obrézek(zvl't ;{ ﬁiclgfv ;éﬁﬁ?htyv R
chranéna tzemi: NPR Mohelenské hadcova step, PR Biskoupskd hadcova step, PR Dukovansky mlyn a PR Nad
stoleti (napf. Suza 1922; 1928; 1931) a z4jem o tuto oblast stale trva (napt. Chytry a Vicherek 1996). V porovnani
s ostatnimi hadcovymi lokalitami v CR jsou hadce u Mohelna rozhodné nejpestiejsi, co se vegetace tyce (Suza,
1928). Mezi endemity této hadcové oblasti muzeme zatadit Asplenium serpentini (slezinik hadcovy), A.
adulterinum (s. nepravy) a Cerastium alsinifolium (rozec kufickolisty). Nalezneme zde ale i Cisté bazifilni druhy
jako napft. Asplenium ruta muraria (slezinik routicka) (Suza, 1922). Také je zde velmi dobie patrny rozdil mezi
hadcovou a nehadcovou vegetaci, ktery se projevuje predevsim absenci rostlin ¢eledi Ericaceae (viesovcovité)

na serpentinitech, zatimco na sousedicim granulitu tvoii vyznamny pokryv (Suza, 1922).

km /) y : -

Obrazek 3  Hadce u Mohelna (zeleng) (https://mapy.geology.cz/geo/)



https://mapy.geology.cz/geo/

2.2 Dalsi substraty bohaté na kovy

Substraty s vysokym obsahem kovli mtizeme rozdélit do svou skupin s ohledem na zdroj kovli. Mezi
ptirodni zdroje mizeme zaradit predevsim sopecnou Cinnost, ale také lesni pozary. Sopecnd €innost produkuje
substraty s vysokym obsahem Cd, Ni, Hg, Cr, As a Cu, ptida vznikla po lesnich pozarech pak obsahuje ptfedevsim
Mn, Zn a Cu (Fargasova, 2009).

Hutnictvi, hornictvi a ¢isténi kovl jsou vyznamnymi antropogennimi zdroji t€zkych kovt (napft. As, Cu,
Zn, Mn, Cr) v prostfedi (Fargasova, 2009; Alloway, 2012). Jako dalsi antropogenni zdroje lze uvést napf.
spalovani fosilnich paliv (zdroj pfedev§im V a Ni, ale také Hg, Se, Sn, Sb, As, Cu), automobilovou dopravu
(zdroj Pb) i zemédélstvi (zdroj Cd) (Fargasova, 2009). Do pid se kovy vétSinou dostavaji skrze atmosférickou
depozici (suchou i mokrou), tekouci vodu, sesuv kontaminovaného materialu smérem k neznecisténé ptidé nebo
skrze dopravni prostiedky zneciSténé kontaminovanym materidlem, nebo jej ptfevazejici (napi. nakladni
automobily). Znec€isténi muize probihat v lokdlnim i svétovém meétitku (Alloway, 2012). V dne$ni dobé

antropogenni zdroje vyznamné prevysuji zdroje ptirodni (FargaSova, 2009).

I tyto kontaminované oblasti jsou vSak osidlovany riiznymi druhy liSejnikti (napt. Lecidea fuscoatra,
Stereocaulon vesuvianum) (Nash, 1975; Purvis & Halls, 1996; Vingiani et al., 2012). Mechanismy, diky kterym
mohou v tomto prostiedi rist se shoduji s mechanismy z hadcovych substrati. Stejné tak 1ze o¢ekavat, Ze budou
mit tyto substraty na spoleCenstva liejnikt (ale i morfologii jednotlivych stélek) obdobné efekty jako hadce

(Alexander et al., 2006).

3 Tézké kovy

Pro té&zké kovy existuje mnoho definic — nyni se vSak nejcastéji pouziva definice od Lapedese (1974)
(cit. v Nieboer & Richardson, 1980), ktery mezi t&7ké kovy fadi viechny prvky s hustotou vyssi nez 5 g cm™.
Raudenska et al. (2012) ale jako t&zké kovy oznaCuje kovy o hustoté vy33i nez 4,5 g cm™. Nieboer & Richardson
(1980) zminuji, ze vymezeni t€¢zkych kovi na zaklad¢ jejich hustoty neni pfesné, na coz navazuji Pourret &
Hursthouse (2019), kteti ve své praci podotykaji, ze se kvili sou¢asnym definicim setkavaji v jedné skupiné

kovy, polokovy a nekovy. Navrhuji proto nahrazeni pojmu ,,t¢zké kovy* pojmem ,,potencialné toxické prvky*.

Jisté vSak je, ze tézké kovy mizeme rozdelit na esencialni a toxické (Raudenska et al., 2012; Pourret &
Hursthouse, 2019). Esencialni kovy jsou dulezité pro spravné fungovani organismi, ale pokud se jich
v organismu nahromadi moc, mohou pusobit toxicky (Antonovics, 1971). Skupina toxickych kovl se vaze na
funkéni skupiny biomolekul, ¢imz mze ménit jejich funkei i strukturu. Toxické kovy také mohou nahrazovat

nékteré esencialni — mtze dochazet k ndhradé Ca za Pb nebo Zn za Cd (Raudenska et al., 2012).

Nieboer & Richardson (1980) rozdélili tézké kovy do tii skupin podle afinity jednotlivych prvka
k ligandim S, N a O. Prvky tvofici tiidu A jsou silné afinni k ligandim obsahujicim O — jedna se napt. o
karboxylovou, fosfatovou nebo alkoholovou skupinu. S nimi také tvoii nejstabilnéjsi komplexy. Prvky tFidy B

pak tvofi nejstabilnéjsi komplexy napt. s aminoskupinou, sulfhydrylovou nebo disulfidovou skupinou — tyto
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skupiny poskytuji jako donor S nebo N, ke kterym jsou prvky tfidy B nejvice afinni. Prvky nachézejici se ve tfeti
skuping jsou prvky hrani¢ni mezi obéma tfidami, jelikoz dokazou tvofit komplexy se skupinami poskytujicimi
O, S1i N. Rozdéleni prvkil do jednotlivych skupin a jejich umisténi v periodické tabulce je znazornéno nize

(Obrazek 4).

g B

1 Be B C N O F Ne
[~
‘NaM ‘AIlsi P S C A
“K-Ca”$S Cr~Mn>~Fe Co Ni Cuszn G Ge [A3] Se Br Ki
L~ / \(\\ \‘E \\ s
o> N
LRb “Sr Yz Nb Mo Tc Ru |-Rh—Pd=Ag Te /1 Xe
/ __,_._._:T:__ . :
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- - — e
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=] Hraniéni prvky 7 Tl
E=] T¥idaB = P
r':ﬁ;,Pa u”N PO -Am- Cm”ﬁ:’Cf Es Fm Md N ar;
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Obrazek 4 Periodicka tabulka prvkt ukazujici rozdéleni prvku do tfid A, B a do skupiny
hrani¢nich prvka
(upraveno podle: Nieboer & Richardson, 1980)

4 Reakce na toxické prostiredi

Jsou-li organismy vystaveny toxickému prosttedi, dochazi u nich ke spusténi nékolika mechanism, diky
kterym dokazou v takovém prostiedi prezit. U rostlin lze nalézt nejriznéjsi morfologické, fyziologické a
biochemické adaptace — tedy zmény geneticky fixované a dlouhodobé (Bohnert et al., 1995; Lichtenthaler, 1996).
U rostlin, na které pisobi obecné jakykoliv stresor (napt. vysoky obsah tézkych kovi, vysoké ozéfenost, sucho,
nebo také mraz, nedostatek zivin atp.), dochazi nejprve k aklimaci, neboli otuzeni, kdy se spousti zakladni
obranné mechanismy proti stresoru (Lichtenthaler, 1996). V tuto chvili se mohou rostliny vydat dvéma cestami,
na jejichz konci je zvySend odolnost rostlin vi¢i danému stresoru. Prvni cestu pfedstavuje avoidance, neboli
vyhnuti se stresu. Jedna se o pfizpiisobeni zivotniho cyklu tak, aby byly stresoru vystaveny co nejméné (napf.
pteziti obdobi sucha v podzemnich organech). Druhé cesta je cesta rezistence, tedy schopnosti rostliny dané
nepiiznivé podminky do jisté miry tolerovat (napf. u stalezelenych ket v Mediteranu) (Lambers et al., 2008;

Basu et al., 2016).

Nékteré reakce na hadcovy substrat nejsou typické pouze pro néj, ale jedna se o adaptace na kterékoliv
stanovisté s podobnymi vlastnostmi — napf. na suchych, vysoce ozatenych stanovistich nalezneme s velkou
pravdépodobnosti rostliny, které budou hustéji ochlupené, piipadné budou mit redukované organy a voskovy

povlak.

Kazda skupina organismi na hadce reaguje jinym zpusobem, proto zde pro piehlednost uvadim

souhrnnou tabulku, kterd porovnava pritomnost ¢i absenci reakci jednotlivych skupin organismti na hadcovy



substrat (Tabulka 1). Jednotlivé dil¢i fenomény u cévnatych rostlin, hub a lisejnikti budou podrobnéji popsany

dale v textu.

nanismus nizka vysoka vysoky stupeil xeromorfni ovlivnéni hyperakumulace
biodiverzita specifita endemismu znaky pohlavniho
rozmnoZovani
cévnaté
rostliny \/ ‘/ \/ \/ \/ \/ ‘/
mechorosty 2 X X X \/ \/ \/
houby X X X X X X v
lisejniky \/ X % % \/ \/ ‘/

Tabulka 1 Porovnani reakci na hadcovych substrat u jednotlivych skupin organismd.

4.1 Cévnaté rostliny

O rostlinach rostoucich na hadcich se jako prvni zminil Andrea Cesalpino v roce 1583. Rostlinu
nalezenou na toskanskych hadcich pojmenoval , Lunaria quarta alias Alysson*“, tato rostlina podle popisu
odpovida rostlin€ Alyssum bertolonii (tafinka), kterou Ize v dané oblasti stale nalézt. Védci se ale o hadcovou

vegetaci zacali ve vEtsi mife zajimat aZ v poloviné 19. stoleti (Proctor & Woodell, 1975).

Odpoved’ rostlin na serpentinové piidy se na prvni pohled projevuje morfologickou odlisnosti oproti
rostlinam z nehadcovych ptd. Nejcastéji se objevuje Sest modifikaci, z nichZ nejsndze pozorovatelné jsou:
setiit (takovy povlak lze také nalézt naptiklad na plodech révy vinné — Vitis vinifera); redukce listti i jinych organt
a plagiotropicky' a kefi¢kovy rist. Mezi modifikace, které nelze na prvni pohled spatfit, 1ze zafadit mnohem 1épe
vyvinuty kofenovy systém a zkracenou dobu pohlavniho vyvoje (Messeri, 1936; Pichi-Sermolli, 1948 cit. v

Proctor a Woodell 1975). Mezi dal§i pozorované, ale nikoliv tolik rozsifené modifikace mizeme zafadit

Pocet stromat na | mm? epidermis
Nazev rostliny i Spodni strana listu | Svrchni strana listu
Hadec Vip./ Hadec | VaP/
Dol. , | Dol
Silene nutans L. | 104 152 | 96 : 120
Genista silvestris Scop. |
subsp. dalmatica (BarTL.) | | |
LixDB. 80 88 : 72 | 104
Symphyandra hofmanni PaxT. | 80 | 168 — —
Polygala supina SCHREB. [ o4 80 | g0 l 112
Silene cucubalus WIBEL | 104 T3
Silene willdenowii SwEET _
var. serpenfinag Rirr-STuDpN. | 40 40 |

Tabulka 2  Pocet stromat na jednotku plochy na hadci a vapenci (Vép.) nebo dolomitu (Dol.)
(upraveno podle: Ritter-Studnicka, 1972)

! Plagiotropismus = smér riistu pod ur&itym thlem, ktery se li§i od sméru stimulu
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prodlouzenou dobu pohlavniho vyvoje (Proctor & Woodell, 1971; Ritter-Studnicka, 1972). Neziidka miizeme
pozorovat i hustéji ochlupené listy. VSechny tyto znaky davaji celkovy dojem xeromorfismu. Novak (1928) (cit.
v Proctor a Woodell 1975) zavedl pro tyto typické morfologické adaptace termin serpentinomorfozy.
Serpentinomorfézy jsou pravdépodobné Castecné fixovany geneticky, ale Céastecné se jednd o modifikaci

zpusobenou vlivem prostiedi (Proctor & Woodell, 1975).

Ritter-Studnicka (1972) provedla srovnavaci studii, pti které zkoumala anatomické modifikace rostlin
z hadcl v porovnani s rostlinami z vapenct a dolomitt. Zjistila, ze se 1lisi v n€kolika anatomickych znacich.
Hadcové rostliny maji vétsi buiiky nékterych parenchymatickych tkani, obzvlasté epidermis — bo¢ni stény téchto
bungk jsou slabéji zvinéné nez u rostlin na vapencich. Dalsim znakem, na ktery se Ritter-Studnicka zaméfila, byl

pocet priiduchti na jednotku plochy. Na hadcich pocet priiduchii jednoznacné klesa (Tabulka 2, Obrazek 5).

Obrazek 5 Anatomické modifikace rostlin z hadcové pudy
1-2: Epidermis pavézy Genista sylvestris subsp. dalmatica var. dinarica

1. bézny vzhled bunék u rostlin z dolomitu
2. zvétSené a protahlé buiky rostlin ze serpentinitu
3-6: Symphyandra hofinannii
3. bézny vzhled epidermis svrchni strany listu rostlin z vapence
4. bézna koncentrace pruduchi na spodni strané listu rostlin z vapence
5. slabgji zvinéné buiky epidermis svrchni strany listu rostlin ze serpentinitu
6. snizena koncentrace pruducht na spodni strané listu rostlin ze serpentinitu

7-8: Sedum acre — chlorenchym lodyhy

7. bé&zny vzhled bunék u jedinci z vapence
8. zvétSené buiky bohaté na cytosol u jedincl ze serpentinitu

(Ritter-Studnicka 1972)
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Zmény lze pozorovat i na piicném fezu — hadcové rostliny maji nejcastéji zizené a prodlouzené
palisadové bunky, které jsou navic vzajemné tésné spojené. Houbovy parenchym, ktery se nachadzi pod
palisddovymi buikami, tvofi §irsi vrstvu a jeho butiky vykazuji palisddovy charakter (napt. u Lotus corniculatus).
V houbovém parenchymu nalezneme také vétsi intercelularni prostor, diky kterému probiha vyména plynt
rychleji (napt. Polygala supina). Na hadcich maji rostliny vySsi obsah cytosolu v buiikach, na zakladé cehoz se
u nich vyvinuly tzv. sukulentni struktury. Sukulence je pro rostliny (zejména pro rostliny vyskytujici se na
extrémnich stanovistich, mezi které mizeme hadce zafadit) z mnoha divodi vyhodnd — nese s sebou vétsi
objemy buné¢k, diky ¢emuz dokaze rostlina lépe hospodatit s vodou a miZze si tedy dovolit zpomaleny
metabolismus. Ten s sebou pfindsi i zpomaleny vyvoj zivotnich procesti — rostliny na hadcich se v porovnani
s nehadcovou vegetaci vyvijeji opozdéné, a to zejména v dobé rozkvétu. Astragalus onobrynchis L. var.
chlorocarpus je napt. na dolomitech jiz zezloutly, zatimco na hadci v plném kvétu. To zptisobuje prodlouzenou
délku zivota, ktera miize byt v extrémnich podminkach rovnéz vyhodna. Pozd¢ji nastupujici destivé pocasi miize
byt rostlinami jeste vyuzito a také se obecné zvysuje zisk rostlin, diky ¢emuz mohou vyrovnavat drsné podminky.

Zvysena mira sukulence ale nemize byt povazovana za obecny znak hadcovych rostlin (Ritter-Studnicka, 1972).

Jak uz bylo zminéno v kapitole 2.1.1, mtizeme hadce klasifikovat jako ostrovy, které se vyznacuji
mensim vzriistem vegetace — a tim padem i vyS$$i mirou prosvétleni. Diky tomu se zde mohou nachazet reliktni
druhy, které na hadcové ostrovy ustoupily pied rozsifenim zapojeného lesa — nasly zde své refugium, ve kterém
prezivaji. Kromé reliktnich druhii ale miZzeme na hadcich nalézt i druhy endemické (Kolai & Vit, 2008). Mnoho
serpentinitovych druhti se stalo, ¢i jeste stale stava, endemity diky procesu vycerpani biotopu. Dal§im zptisobem,
jak se druh miize stat endemickym, je odliSeni lokalni, na hadce adaptované populace od rodi¢ovského druhu
(Kruckeberg, 1954). Pokud bychom rostliny specializované na serpentinové pady piesadili do pid nehadcovych,
datilo by se jim tam 1épe, ale piesto se tam nevyskytuji. Je mozné, ze je to kvili prili§ vysoké kompetici, ve které

nejsou schopné obstat, tudiz zustavaji izolované na hadcové pidé (Kruckeberg, 1951).

Zajimavé je, ze rizné ristové formy rostlin mohou hadce obsadit s riiznou pravdépodobnosti. Obecné Ize
fici, ze jehlicnany (ptfedevsim borovice), stalezelené sklerofylni kefe a travy a ostfice budou mit na hadcich vétsi
uspéch nez listnaté stromy, listnaté opadavé kete a mnoho Sirokolistych rostlin. VEtSinou Ize ale na hadcich nalézt
jeden dominantni druh, pfipadné kombinaci tff adaptovanych forem: jehlicnany, tlustolisté kefe a travnaté rostliny

(Obrizek 6) (Whittaker, 1954).

Neptiznivé fyzikalni podminky ale nejsou jedinym faktorem, ktery zpisobuje, Ze jsou hadcové pudy
klasifikované jako neturodné. Svou roli zde hraje i charakteristicky chemismus pudy (viz kapitolu 2.1). Kvili
vysokému obsahu Mg je pro rostliny obtizné ziskavat z piidy vapenaté ionty (Ca>") — Mg snizuje dostupnost Ca,
kterého je v hadcovych pidach nedostatek. Dilezity je celkovy pomér Ca:Mg, ktery charakterizuje moznosti
rostliny ziskavat z pidy Ca®" ionty. Tento pomér je na normalnich, nehadcovych pudach vyssi nez 1, u pad
hadcovych mutize byt pomér i nizsi nez 0,4 (Alexander et al., 2007; Kolaf & Vit, 2008). Dilezitost poméru Ca:Mg
pro rust rostlin zminuje ve své praci jiz Loew (1892). Hadcova vegetace prednostné piijima Ca oproti Mg, avsak

1ze nalézt i rostliny, které obsahuji vice Mg. Pokud bychom umistili nehadcové rostliny do hadcové pudy, budou
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Obrazek 6 Zmény vegetace podle vlhkostniho gradientu (vlevo nejvlh¢i, vpravo nejsussi) v nizkych nadmotskych vyskach
(2000 stop, tedy asi 600 m. n. m.) na serpentinitu a kiemenném dioritu v Siskiyou Mountains v jihozapadnim Oregonu
(upraveno podle: Whittaker, 1954)
veétsinou méné schopné selektivniho ptijmu Ca a omezeni piijmu Mg (Walker, 1954). V hadcovych piidach

nalezneme i vysoky obsah tézkych kovli — konkrétn€ Ni, Cr, Co a Cu, na ktery musi rostliny reagovat.

Toxicitu Ni zplsobuje nedostatek Fe v pid¢ (Hunter & Vergnano, 1953; Crooke & Inkson, 1955),
projevuje se — podobné jako toxicita zpisobena Co — nekrézou listd (na listech se tvoti bilé podélné pruhy)
(Hunter & Vergnano, 1953) a také intervenalni chlorézou novych listd (tedy Zloutnutim listl mezi zelenymi
zilkami). Dal§im znakem mohou byt Sedozelené listy a hnédé, zakrélé koteny i vzrist (Kabata-Pendias &
Pendias, 2001). Nutno vSak podotknout, ze se nemusi projevovat obecné na vSech serpentinitech (Hunter &
Vergnano, 1953), jelikoz toxicita Ni stoupd v kyselém prostfedi a v ptidach bohatych na Mg a N (Hunter &
Vergnano, 1952). Dal§imi faktory, které ji ovliviiuji, je obsah Ca v ptdé¢, jelikoz sdm o sobé dokdze ovlivnit
toxicitu Ni — s vy$8imi hladinami Ca dochazi k redukci nekrozy rostlin zptisobené Ni (Crooke & Inkson, 1955).
V nékterych rostlinach dokaze Ni neutralizovat vysoké hladiny Mg a zastupovat tak Ca — napf. v rostlin€ Alyssum
bertolonii, prvni popsané hadcové rostlin€. Alyssum bertolonii zaroven patti mezi tzv. hyperakumulatory, tedy
rostliny, které ve svych stélkach dokazou akumulovat velké mnozstvi t€zkych kovi (Minguzzi a Vergnano 1948
cit. v Proctor a Woodell 1975; Kolar a Vit 2008). K ¢emu piesné hyperakumulace rostlinam slouzi, neni jasné —
muze jit o obranu pied herbivory a patogeny nebo o pomoc v kompetici (nahradu alelopatickych latek) (Kolai &

Vit, 2008).

Toxicita tézkych kovi je velmi variabilnim faktorem, protoze obsah tézkych kovil zavisi na geologickém
podlozi, ale také nezname podil celkového mnozstvi tézkych kovi, ktery je dostupny pro rostliny — u kazdé ptdy

muze byt jiny v zavislosti na pH a redoxnim potencialu.
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4.2 Houby

Houby hraji hlavni roli v kolob&hu prvkii a pfeméné organickych i anorganickych substrati — maji tak
vyznamnou funkci v biogeochemickych procesech. Diky tomu ovliviiuji produktivitu rostlin, mobilitu toxickych
latek i latek ovliviiujicich lidské zdravi nebo socioekonomické faktory (Gadd 2007). Co se mykorhiznich hub
tyce, mohou redukovat pienos toxickych kovt z ptidy k hostitelskym rostlinam (Hartley et al., 1997; Adriaensen

et al., 2004), které pak mohou ptdy s témito prvky 1épe tolerovat (Wilkinson & Dickinson, 1995).

Mnoho kovti je pro rust hub a jejich metabolismus esencialnich (jedna se napt. o Ca, Cu, Fe, Mg, K, Na
a Zn), avsak i zde zalezi na jejich mnozstvi. Esencialni i neesencialni kovy mohou ve vétsim mnozstvi plsobit
toxicky (Gadd 1993), coz se mlize projevit napft. rozpadem bunécnych i organelovych membran nebo blokovanim
funkénich skupin, enzymi a jinych vyznamnych biologickych molekul, které za normalnich okolnosti chrani
proti Skodlivym efektim volnych radikald generovanych béhem metabolismu (Gadd 2007). Mnoho hub si proto
vyvinulo rozmanité mechanismy (aktivni i ndhodné), které jim dovoluji pirezit, rist a plodit na substratech
s vysokym obsahem kovll (Branco, 2010). I mezi houbami se vSak — stejné jako u rostlin — najdou
hyperakumulatofi, ktefi ve svych stélkach dokdzou akumulovat velké mnozstvi nékterych toxickych kovt jako
Pb (Coprinus comarus) nebo Cd (Agaricus macrosporus) (Sesli & Tiizen, 1999; Alonso et al., 2003; Garcia et
al., 2009; Falandysz et al., 2011). Pokud bychom se zaméfili na akumulaci kovti v plodnicich makromycetu,
zjistili bychom, ze se zde vétSina kovl nedistribuuje rovnomerne — nejvyssi obsah kovill se nachazi v klobouku,
obzvlasté¢ v hymenforu, nizsi ve sporach a zbytku klobouku, nejnizsi obsah potom nalezneme v tieni. Celkovy
obsah kovt v plodnici ovliviiuje mnoho faktord jako slozeni substratu, stafi mycelia, druh houby, biochemické a
chemické parametry (Gast et al. 1988; Gadd 1993; Kala¢ a Svoboda 2000; Nikkarinen a Mertanen 2004; Kala¢
2010). Branco (2010) oznacuje za nejvyznamnéjsi faktory druh houby a typ substratu, na kterém houba roste. Za
méné vyznamné faktory pak mizeme povazovat atmosférickou depozici a velikost a stafi plodnice (Kala¢ &

Svoboda, 2000).

Vyzkum hub na hadcich provazi velké mnozstvi hypotéz, které odrazeji vzorce ziskané pfti studiu rostlin.
Tyto hypotézy jsou vsak Casto mylné, jelikoz houby se na substratech s vyssim obsahem kovil chovaji jinak nez
rostliny. Pfedpokladalo se naptiklad, ze houby na hadcich budou nésledovat trend nizké biodiverzity, vysoké
specializace a vyskytu endemit (stejne jako cévnaté rostliny), avSak ukazuje se, Ze pro ektomykorhizni houby
(EMH) nepiedstavuji hadce silnou fyziologickou bariéru, na kterou by se musely specializovat. Hadcova
spoleCenstva EMH jsou druhové pocetna a nejsou sloZzend z hub specializovanych na hadce, v nékterych
ptipadech byla na hadcich dokonce vyssi diverzita EMH neZz na nehadcovych lokalitach (Branco, 2010). Diverzita
EMH neni limitovana ani chemickymi zvlastnostmi hadcovych pud — mezi hadcovymi a nehadcovymi oblastmi
nejsou rozdily ve struktufe spole¢enstev EMH (Urban et al., 2008; Moser et al., 2009; Branco & Ree, 2010).
Hlavni rody EMH nalezené na hadcich se ¢asto vyskytuji také na nedalekych nehadcovych lokalitach v okoli
(Moser et al., 2009; Branco & Ree, 2010; Gladish et al., 2010). Na hadcovych substratech zatim nebyly objeveny
zadné houbové endemické druhy, ale ani rody, Celedi, fady nebo kmeny, které by hadce preferovaly, nebo se jim
naopak vyhybaly (Moser et al., 2009; Branco & Ree, 2010; Gladish et al., 2010). Nutno vSak podotknout, ze

informaci o houbach (at’ uz makro- nebo mikromycetech) je velmi malo a jist¢ by si tato oblast zaslouZzila veétsi
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pozornost. Dalsi hypotézou, ktera byla vyvracena, je ta, Ze tmavé zbarvené EMH mohou byt na hadcich
pocetnéjsi, nebo dokonce dominantni, jelikoz obsahuji v bunikach melanin, ktery dokaze adsorbovat té¢zké kovy
(Gadd a de Rome 1988; Meharg a Cairney 1999). Toto ov§em nepotvrdili Moser et al. (2005) ve své srovnavaci
studii EMH na kotenech Quercus garryana (dub Garrytv), jelikoz tmavé mykorhizni morfotypy byly pocetnéjsi
na nehadcovych lokalitach jizniho Oregonu (kde byla studie provaddéna) oproti hadcovym. Vyssi koncentrace
prvki jako Fe, Ni a Cr tedy nemusi selektovat vysoce melanizované mykorhizni houby (Moser et al., 2005).
Ocekéavalo se také, ze na hadcich budou pod vlivem xerickych podminek vznikat spiSe hypogeické plodnice
(Castellano et al. 2004 v Southworth, Tackaberry, a Massicotte 2014), ale zda se, ze hypogeické plodnice na
hadcich spiSe naopak méné pocetné (Gladish et al., 2010) a lze tedy piedpokladat, ze hadce podporuji oba typy
rustu plodnic — epi- i hypogeicky (Southworth et al., 2014).

Houby, které tvofi arbuskularni mykorhizu (AMH), jsou na hadcich také pocetné — kolonizuji kofeny
rostlin srovnateln¢ jako na nehadcovych substratech (Hopkins, 1987), kolonizuji dokonce i hyperakumulatory Ni
jako Berkheya coddii (Turnau & Mesjasz-Przybylowicz, 2003). Obecné lze fici, Ze rostlinni hyperakumulatofi
Ni jsou mykorhizni, av§ak silngjsi hyperakumulatoti jsou méné kolonizovani AMH nez slabsi (Amir et al., 2007).
Co se lisi, je rychlost kolonizace, ktera je na hadcich vyssi. AMH jsou zaroven u¢inngjsi v podpofe riistu a ptijmu
P. Na piijem Ni a Ca AMH zadny vliv nemaji, na pfijem Mg maji pouze mirny efekt (Doubkova et al., 2012).
Obecné miize byt vliv AMH na piijem Ca a Mg rostlinami a translokaci danych prvka z kofenti do vyhont jak
pozitivni, tak negativni (Pairunan et al., 1980; Kothari et al., 1990). AMH také tvofi srovnateln¢ dlouhé

extraradikalni mycelium na obou typech substratu (Doubkova et al., 2012).
4.3 LiSejniky
4.3.1 Fyziologické mechanismy

4.3.1.1 Absorpce kovii

LiSejniky pokryvaji 6-8 % zemského povrchu a jsou primarnimi kolonizatory hornin. Predevsim
v polarnich oblastech hraji vyznamnou roli pii biogeochemickych cyklech prvka a ptispivaji k vytvafeni pudy
(Nash, 2008). Jsou schopné akumulovat prvky z atmosféry (skrze mokrou a suchou depozici), ale také ze
substratu — tyto dva zdroje je nutné rozliSit. Prvnim zptisobem, jak zjistit, odkud dané prvky pochazi, je vypocet

faktoru obohaceni (EF — enrichment factor) (Paukov ef al., 2015):

EF = (X/porovnavany prvek) v liSejniku

~ (X/porovnavany prvek) v substratu

(Puckett & Finegan, 1980)
Pokud je ziskana hodnota EF vysokd, jedna se o vzduSny zdroj prvki, nizka hodnota naopak znaci zdroj
substratovy. Druhou metodou je porovnani poméru Cu:Zn v zemské kufe a v liejnicich — ¢im je vysledna
hodnota poméru v lisejniku bliz§i hodnoté poméru v zemské kife, tim spiSe pochazeji akumulované prvky ze
substratu (Paukov et al., 2015). Pravé typ substratu mize byt odpovédny za obsah prvku akumulovanych

v liSejnicich — liSejniky ze silikatovych hornin maji ve svych stélkach vyssi obsah Pb a Zn, zatimco na horninach
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ultrabazickych prevazuji prvky jako Cr, Mn a Ni (Lounamaa, 1956 cit. v Tyler, 1989). Pokud bychom se zaméfili
na tézké kovy, dokazou je liSejniky absorbovat a akumulovat v mnozstvi, které vyrazné¢ prevySuje jejich
fyziologické potfeby (Garty, 2001). Jelikoz je pfijem tézkych kovi hlavné fyzikdlné-chemicky déj, je pH jednim
nekterych kovill, ¢imz se zvysi jejich biologickd dostupnost. Zaroveii dochazi k vétsimu piijmu kovi pii vyssich

teplotach (Nieboer ef al., 1976).

Nékteré lisejniky rostouci na substratech bohatych na kovy jsou bézné se vyskytujici druhy, které
dokazou zvysené mnozstvi kovill tolerovat, diky ¢emuz se zde mohou vyskytovat. Jiné druhy se na tyto kovy
obohacené substraty specializuji — jejich rozsiteni je disjunktivni. VétSinu lisejnikti vyhledavajici substraty
s tézkymi kovy lze zatadit do rodt Acarospora, Aspicilia, Lecanora, Lecidea, Porpidia, Rhizocarpon a

Tremolecia (Purvis & Halls, 1996; Nash, 2008, Backor & Fahselt 2004a).

Na prvni pohled by se mohlo zdat, Ze se obsah tézkych kov v lisejniku v ¢ase pouze zvysuje, neni tomu tak vSak
uplné. Piijem kovli mize byt ovlivnén pocasim — pfi desti miize dochazet k uvolnéni castic na povrch stélky
lisejniku (k vymyvani kovil) a celkovy obsah kovii se tedy snizi, zatimco v suchém obdobi zistava obsah kovt
vy$si (Brown & Brown, 1991). Na druhou stranu se pfi srazkach mohou kovy ze substratu rozpoustét, coz jejich
ptijem naopak zvysuje (Knops et al., 1991Prvky mohou ve stélce zlstat po dobu 2-5 let (Walther et al., 1990).
Toxicitu kovil uréuji chemické i fyzikalni faktory, kterymi jsou: nadbytek kovu, jejich chemicka forma, rozdilna

rozpustnost ve vodé, pH a teplota (Backor & Loppi, 2009).
Lisejniky vyuzivaji dva mechanismy absorpce kovil ze substratu:

1. Extracelularni ptijem skrze proces vymeény iontd

2. Intracelularni ptijem

Vsechny hlavni mechanismy, diky kterym v liSejniku dochazi k detoxikaci tézkych kovi, piehledné
shrnuje Obrazek 7 (nize).

lonty kovi se vyskytuji jako kationy, kter¢ jsou ve stélkach liSejnikil drzeny primarn€ mimo cytoplazmu
foto- a mykobiontil (Nash, 2008). Extracelularni (mimobunéény) prijem spociva v tom, Ze po vstupu kationtti
do stélky dojde k nahrazeni iontu vodiku (nebo jiného kovu, ktery je slabé&ji vazan) na vazebném misté na, nebo
v bunécné sténé. Tato vazebna mista (nazyvana ligandy), se kterymi tvori kationty komplex, jsou pravdépodobné
tvotena hlavné slouc¢eninami z karboxylové (-COOH) a fenolické (-OH) skupiny (Puckett et al., 1973; Nieboer
et al., 1976). Kationty navazané na ligandech zustavaji znehybnéné na povrchu bunék a nedostanou se tedy
rovnou do jejich vnitiniho prostoru — takto vazané tézké kovy nejsou povazovany za toxické (Tyler, 1989). Diive
se predpokladalo, ze bunééné stény piasobi pro tézké kovy jako ,,naraznik* (Brown & Bates, 1972; Brown &
Slingsby, 1972), diky kterému neprojdou dovnitt bun¢k a liSejniky tak dokazou Iépe piezit na stanovistich

s vysokymi koncentracemi téchto kovili (Laaksovirta & Olkkonen, 1977; Seaward et al., 1978). Vyménna mista
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Krystalky sekundarnich metabolitd
rystalky Krystalky oxalatd

Svrchni povrch stélky

vz 0O/
A AT e

Bunka fotobionta

Bunka fotobionta

Bunka mykobionta

Spodni povrch stélky
Obrazek 7 Schéma absorpénich mechanismii liSejniki

1 — vnik tézkych kovii do mezibunéénych prostor lisejniku

2 —navazani na ligandy bunéénych stén mykobionta i fotobionta

3 — tvorba komplexti tézkych kovl a sekundarnich metabolith

4 — tvorba komplext t€zkych kovli a oxalatd

5 — nékteré sekundarni metabolity (napf. kys. usnova) a oxalaty se nevylucuji pouze

na povrchu hyf, ale také na povrchu stélky lisejniku

6 — tézké kovy pronikaji dovnitt buitky mykobionta, ktery spousti syntézu

metalothioneinti a glutathiond

7 — tézké kovy pronikaji dovniti buiiky fotobionta, ktery spousti syntézu fytochelatini

(ligandy) kationtl v buné¢nych sténach, vsak ptisobi spise jako rezervoar kationtii pro intracelularni piijem nez

jako obrana proti nim (Brown & Beckett, 1985). Ligandy se vyskytuji v/na bunéénych sténach obou biontd, ale
ty od mykobionta jsou nejspiS dulezitéjsi, jelikoZ jich je vétsi mnozstvi (liSejnik je tvofen az z 90 % prave
mykobiontem [Tyler, 1989; Backor & Loppi, 2009]) (Nieboer et al., 1979; Goyal & Seaward, 1982a; Brown &
Beckett, 1985). Asta & Garrec (1980) (cit. v Tyler, 1989) zjistili, Zze 66 % Ni*" piijatého stélkou bylo asociovano
s mykobiontem, zatimco zbylych 34 % s fotobiontem. Jedna se tedy o pasivni proces iontové vymény (Tuominen,
1967) modifikovany tvorbou komplexu kovu a iontu (Puckett et al., 1973; Nieboer et al., 1976). Toto tvrzeni
podporuje i1 fakt, ze mrtva stélka dokaze absorbovat vice kovli nez stélka ziva (Nieboer et al., 1976).
Extracelularni vyména iontd je velmi rychly dé& (ionty jsou absorbovany v ramci 1 hodiny), ktery mtze byt

doprovazen intracelularni akumulaci kovi (Nieboer ef al., 1976).
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O intracelularnim (vnitrobunééném) piijmu
hovotime, pokud kationty kovi proniknou pfes 300
bunécnou sténu do cytoplazmy. Miize k nému dochazet
az po extracelularni absorpci, ale také soucasné s ni. U
lisejnikd z mist, kterd jsou kontaminovani tézkymi

kovy, dochdzi kpfenosu kationtd zligandd na

Prijem Cd (ug g)

bunéénych sténach do buiiky v mensi mife a celkova 150

rychlost jejich pfenosu je také mensi (Obrazek 8)
(Brown & Beckett, 1985). Né&které ionty tézkych kovi

maji nizsi afinitu k ligandim bunécnych stén (napt. Cd a

Zn) a mohou tedy do jist¢ miry pronikat pies

— L "
8

16 24

plazmatickou membranu do cytoplazmy — opakem mize 0

byt napi. Pb, které ma afinitu k ligandim vysokou a Cas (hodiny)
intracelularné je pfitomno v minimalnim mnoZstvi Obrazek8 Pienos pulzu Cd z bunééné stény do buiiky u druhi
Peltigera horizontalis (z nekontaminované oblasti = ®) a
Peltigera membranacea (z kontaminované oblasti = M)
(upraveno podle: Brown & Beckett, 1985)

(Tyler, 1989). Diky tomu se nepiedpoklada, ze by
existoval jakykoliv specificky mechanismus tolerance
Pb v cytoplazme (Brown & Slingsby, 1972). O Cu a Ni neexistuje dostatek studii, ale 1ze predpokladat, ze budou
mit své misto né¢kde uprostied mezi vySe zminénymi skupinami (podobné jako vétSina ostatnich tézkych kovii)
(Tyler, 1989). I v pfipadé¢ intracelularniho ptijmu hraje roli mnozstvi daného kovu v podlozi a jeho biologicka
dostupnost — v piipadé vystaveni liSejniku zvySenym koncentracim tézkych kovl mize dojit k vyraznému
zvySeni propustnosti plazmatické membrany (Tyler, 1989). Kationty nejsou absorbovany stejnou merou, ale
dochazi mezi nimi k jisté kompetici — napf. Zn, dokéze inhibovat 32 % intracelularniho pfijmu Cd, jeSté vice
inhibuji Co, Mg, Mn a Ni, a to az 40-50 % celkového piijmu Cd. Zn a Cd se vyskytuji v prostiedi Casto spolecné
(Beckett & Brown, 1984a) — kompetice mezi ionty tedy mtze redukovat piijem toxickych iontii do cytoplazmy
(Beckett & Brown, 1984b). Timto zptisobem redukovany piijem Cd byl zaznamenén naptiklad u rodu Peltigera.
Kompetitivni vylouceni iontil z cytoplazmy miZzeme povazovat za jeden z tolerancnich mechanismt (Beckett &
Brown, 1984b). Svou tlohu v ramci intracelularni absorpce také hraje to, zda je liSejnik v dobé€ piijmu kationtd
vysuseny, ¢i vlhky. Vysuseny liSejnik pfijme intracelularné vice kationtt, jelikoz mohou do bunky vstoupit skrze
plazmatické membrany, které byly znic¢ené vlivem stresu z desikace (Farrar & Smith, 1976; Buck & Brown,
1979; Brown & Beckett, 1985). Toto by mohlo byt diillezité pro lisejniky na hadcich, které jsou stresem z desikace
ohrozené v disledku tamnich vysokych teplot. I v ptipad€ vnitrobunééného prijmu lze pozorovat rozdily nejen

mezi jednotlivymi taxony, ale také mezi populacemi jednoho druhu (Tyler, 1989).

Toxicita tézkych kovl se mlze projevit jak na morfologii liSejnikii (viz kapitolu 4.3.2), tak na jejich
fyziologii. Diive se piedpokladalo, ze t€zké kovy mohou zplsobit inhibici fotosyntézy a niceni bunécénych
membran (Puckett, 1976; Puckett & Burton, 1981). Tyto studie vsak byly kratkodobé, a navic pracovaly s
mnohonasobné vyssimi koncentracemi kovil, nez ve kterych se kovy v prirodé¢ bézné vyskytuji, coz zpisobilo,
ze se v liSejnicich spustil extra- i intercelularni pfijem kovl najednou (k cemuz v piirodé¢ bézné¢ nedochazi)

(Brown & Beckett, 1985). Nyni se pfedpoklada, Ze citlivym monitorem fyziologického poSkozeni je fotosyntéza,
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jelikoz k jejimu utlumeni dochézi bud’ pfi nizkych koncentracich prvki, nebo po kratsi dobé jejich ptisobeni
(Nieboer et al., 1979; Brown & Beckett, 1983, 1984). Optimalni metabolicky stav mlze byt udrzovan praveé
fotosyntézou, tudiz jeji utlumeni mize poskodit metabolismus liSejniku (Brown & Beckett, 1985). Co se
samotného chlorofylu ve fotobiontech tyce, Cd, Co, Ni a Pb nezpisobily zadné poSkozeni, roztoky Cu a Ag po
delsi dobé vystaveni liSejniku (15 hodin) roztoku kovil zpisobily posun absorpcnich vrcholi cerveného i
modrého svétla o 10 nm ke krat$im vlnovym délkdm a mensi schopnost absorpce (Puckett, 1976). Pfitomnost
tézkych kovl ve stélce miize zapfi€init také ztratu K z bunék. Nizké koncentrace Ni, Co, Cd a Pb zptsobily jen
nepatrnou ztratu K z bunék, ale pfi vyssich koncentracich doslo k prudkému nértstu ztraty K (Brown & Slingsby,
1972; Puckett, 1976). K prudkému naristu ztraty K nejspise doslo kvili skodlivym zmé&nam v polopropustnosti
membréany (Passov et al. 1961 cit. v Puckett, 1976). Ubytek bunééného K se dé&je v buiikach obou symbiont,
avsak u fotobionta byla zaznamenana mensi ztrata K z bun¢k, diky ¢emuz lze pfedpokladat, Ze poskozeni bun¢k
fotobionta bylo mén¢ rozsahlé (Goyal & Seaward, 1982a). Podle toho, kolik K z buiiky ubude, 1ze odhadovat
miru poskozeni membran (Brown & Beckett, 1985). Zni¢eni membran ma samoziejmé vliv na intracelularni
ptijem kationtt, ktery se tim zvysuje (Brown & Beckett, 1985). Velka ztrata K z bun¢k muze byt kriticka pro

enzymatickou aktivitu (Suelter, 1970), dokonce mtize zptisobit i bunéénou smrt (McBrien & Hassall, 1965).

Neékteré liSejniky jsou schopné tolerovat velmi vysoké koncentrace t&Zkych kovi — az 312 pg g' Ni
(Tomassini et al., 1976), 1000-25000 pug g Zn (Nash, 1975), 1000-4900 pg ¢! Cu (Alstrup & Hansen, 1977),
111-270 pg g Pb (Laaksovirta et al., 1976). Existuji ale i citlivé druhy, pro které piedstavuje hrani¢ni hodnotu,
pii které jesté dokazou prezit, pouhych 80 pg g Cu (Tyler, 1989). JiZz v roce 1963 stanovili Lange & Ziegler tfi
zakladni mechanismy, diky kterym dokazou liSejniky tolerovat vysoké koncentrace tézkych kovl. Prvni
mechanismus spociva v rezistenci plazmatické membrany myko- i fotobionta vaci tézkym kovim. DalSim
mechanismem je tvorba komplexti navazanim iontti kovu na ligandy bunéénych stén obou biontli — tedy
extracelularni pfijem, jak byl popsan vyse. Poslednim popsanym mechanismem je zadrzeni ionti v méné
citlivych (a tedy i metabolicky mén¢ aktivnich) ¢astech stélky a transport iontd do téchto oblasti vné cytoplazmy
— piedevsim skrze bunééné stény a mezibunééné prostory. Tento tfeti mechanismus hraje u liSejnikti vyznamnou
roli. Tato ti vysvétleni tolerance jsou stale podporovéana (napt. Bagkor & Loppi, 2009). Uginnym toleran¢nim
mechanismem je také kompetitivni vylouceni iontt, které bylo popsano vyse. V pripad¢ vstupu tézkych kovi do
bunky mykobionta, dochazi k syntéze metallothioneini a glutathiond. Metallothioneiny jsou nizkomolekularni
intracelularni proteiny, které obsahuji vysoky podil aminokyseliny cysteinu (az 1/3 hmotnosti), ktery zptisobuje
jejich vysokou afinitu k té€Zkym koviim (Raudenska et al., 2012). Glutathion je tripeptid, ktery také obsahuje
velké mnozstvi cysteinu (Khullar & Reddy, 2016). Tyto molekuly zajistuji homeostazu jednotlivych bunék
(nejen u hub, ale i u jinych organismi, napt. savcil), jelikoZ po syntéze metallothioneind dochazi k jejich navazani
na tézké kovy a tim i k detoxikaci téchto kovt (Zelend et al., 2004; Khullar & Reddy, 2016). Tolerancni

mechanismus fotobiontil (syntéza fytochelatini) je popsan v kapitole 4.3.1.3.

Obsah stopovych prvki v jednotlivych ¢astech lisejnikt se velmi 1isi (Loppi et al., 1997) VétSinou vsak
1ze nejvice tézkych kovi nalézt ve starSich (stfednich) Castech stélky, zatimco na perifernich ¢astech je

koncentrace nizsi (Loppi et al., 1997; Bargagli & Mikhailova, 2002). V perifernich ¢astech stélky jsou nejvice
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koncentrované prvky potiebné pro metabolismus (Co, Cu, Mo, Zn), jelikoz tyto ¢asti stélek jsou nejvice
metabolicky aktivni. Naopak v metabolicky neaktivni stiedni ¢asti (ve dfeni) 1ze najit prvky, které metabolismus
limituji (Al, Cd, Pb). Cu, Mn, Mo a Zn byly nalezeny v riiznych castech stélky, diky ¢emuz mizeme
predpokladat, Ze se mohou premist'ovat z jedné ¢asti stélky do druhé (Loppi et al., 1997). Mn a Zn se nevyskytuji
pouze v jedné Casti stélky, ale jsou spiSe mobilni (Pakarinen, 1985). Svrchni i spodni povrch stélky je schopny
translokace kovil z roztoku do i uvnitf stélky. Vyznamnou roli hraji pii akumulaci kovt rhiziny (pokud jsou na
lisejniku pfitomny). Hlavni funkci rhizin je ptichyceni liejniku k substratu a spolu se spodnim povrchem stélky
slouzi také k absorpci vody. Akumulace kovt do rhizin redukuje mnozstvi kovli dostupnych pro translokaci
k fotobiontovi a do diené¢. Kationty kovi se sice mohou z rhizin ptesunout az do svrchniho povrchu stélky, ale
celkova kapacita kovli absorbovanych liSejniky s rhizinami je vyznamné vyssi nez u liSejnikl s rhizinami

odstranénymi (Goyal & Seaward, 1982a).

4.3.1.2 Vylucovani kovii

Nékter¢ lisejniky dokazou vylucovat ur€ité t€zké kovy ve formé oxalatovych krystala. Je to velmi Casty
a efektivni plsob extraceluldrni detoxikace tézkych kovl (Backor & Loppi, 2009). Jedna se napf. o druhy
Acarospora rugulosa (Obrazek 9) a Lecidea theiodes, které obsahuji >5 % Cu v susin¢ a Cu vylucuji ve formé
oxalat médi na povrch hyf mykobionta (Purvis, 1984). Ned¢je se tak pouze s Cu, ale i s ostatnimi kovy jako
napt. Pb a Zn v lisejniku Diploschistes muscorum (Sarret et al., 1998). Na hadcich Ize v liejnicich Casto nalézt
dihydrat oxalatu hote¢natého (Wilson et al., 1981). Oxalaty mohou mit kromé detoxikace jesté jednu funkci — na

extrémnich stanovistich, ktera jsou vice ozarena sluncem, se vyskytuji ve formé povrchovych usazenin nebo jako

oy 1O

Obrazek 9  Acarospora rugulosa (Bouda, F. — Atlas ¢eskych lisejnikd)
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pruina® na povrchu stélky. Diky tomu jsou fotobionti chranéni pfed nadmérnym ozéafenim, které by je mohlo

poskodit (Purvis, 2000).

Lisejniky produkuji primarni (intracelularni) a sekundarni (extracelularni) metabolity. Mezi primarni
metabolity fadime napf. proteiny, aminokyseliny, karotenoidy, polysacharidy a vitaminy (Fahselt, 1994a; Nash,
2008). Nejcastgji je nalezneme v bunécnych sténach nebo protoplastu obou symbiontd (Hale, 1983 cit. v Nash,
2008). Primarni metabolity zastavaji zakladni metabolické procesy a, na rozdil od metabolitii sekundarnich,

nejsou zapojené do vylucovani kovi (Backor & Loppi, 2009).

Sekundarni metabolity liSejnikli jsou produkovany vyhradné mykobiontem — tvoii povrchové krystaly na
houbovych hytach (nebo v jejich tésné blizkosti) (Fahselt ef al., 1973; Honegger, 1986; Ahmadjian & Jacobs,
1985 cit. v Fahselt, 1994b) a predstavuji vétSinu vSech organickych sloucenin v lisejniku (Nash, 2008). Jejich
obsah vétSinou dosahuje 0,1-5 % suché hmotnosti stélky (Fahselt, 1994b), avSak v n¢kterych ptipadech
ptredstavuje az 20 % suSiny (Barnes et al., 1992). Tyto latky patii mezi derivaty aminokyselin, alifatické kyseliny,
dibenzofurany, terpenoidy, depsidy, depsidony a dalsi slou¢eniny (Huneck, 1999). Celkem zname vice nez 1000
sek. metabolitd (Goga et al. 2020), z nichz je vétsina typicka pro liSejniky a jen mala skupina (cca 50—60) se
vyskytuje i v jinych volné rostoucich houbach a vyssich rostlinach (Nash, 2008). Sekundarni metabolity zastavaji
sirokou skalu ekologickych roli — maji alelopatické (Cardarelli et al., 1997), antiherbivorni (Lawrey, 1986) ¢i
antibiotické uc¢inky (Ingolfsdottir et al., 1985), zaroven také zvySuji permeabilitu bunécné stény fotobionta
(Kinraide & Ahmadjian, 1970) a n¢které z nich (norstiktova, psoromova, usnova a isousnova kyselina) tvori
komplexy s kovy — diky ¢emuz mohou lisejnikiim zajist'ovat jejich pfisun ze substratu (Schatz, 1962; Purvis et
al., 1987; Jones, 1988). Tyto slouceniny ale také dokazou zajistit extracelularni znehybnéni kovl (Purvis &
Pawlik-Skowronska, 2008), které se tedy nedostanou dovniti buné€k obou biontd. Acarospora smaragdula a
Lecidea lactea, rostouci na substratech obohacenych o méd, tvofi napf. v kiife komplexy Cu s norstiktovou
kyselinou — samotné liSejniky diky tomu maji vyrazné zelené zbarveni (Purvis et al., 1987). | mezi lisejniky se
najdou hyperakumulatofi, napt. druh Lecanora polytropa dokaze akumulovat az 109 umol g Cu do apotecii
(Obrazek 10), celkové mnozstvi akumulované Cu je pak dvakrat vétsi (Pawlik-Skowronska et al., 2006). Pfesny
mechanismus tolerance Cu zde neni znam, avSak je pravdépodobné, Ze souvisi s vyskytem $tavelové, citronové
a jablecné kyseliny v apoteciich (Whiting et al., 2004; Pawlik-Skowronska et al., 2006). Tyto kyseliny hraji
vyznamnou roli v detoxikaci a toleranci kovii urostlin a hub (Hall, 2002). Kyselina usnova (jeden
z nejrozsitenéj$ich sekundéarnich metabolitt liSejnikit) mize tvofit komplexy s Cu, Ni, Fe a Al (Backor & Fahselt,
2004b), avsak nechrani tim fotobionta — Cu i kys. usnova totiz mohou byt i fytotoxické — mohou inhibovat rist
fotobionta, jeho Zzivotaschopnost a také fluroescenci chlorofylu ¢ (Bud’ova et al., 2006). To jen potvrzuje
ptedpoklad Backora ef al. (1998), Ze navzdory mmoha ekologickym rolim, které sekundarni metabolity

bezpochyby zastavaji, mohou byt fytotoxické a neptiznive ovliviiovat rist bunék fotobionta. In vitro funguji sek.

2 Pruina je struktura na povrchu lidejniki (ptedeviim rodu Physcia a Physconia), kterd vypada jako jinovatka (Hale a Cole, 1988 cit. v
Heidmarsson, 1996).
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metabolity jako chelatatory kationtl (vcetné kationtli tézkych kovil), ale zda takto funguji i ve stélkach liSejnik,

jesté neni zcela prozkoumano — stejné jako vliv téchto slouc¢enin na metabolické procesy (Backor & Loppi, 2009).

o

Obrazek 10  Lecanora polytropa
A — zaFivé modro-zeleny vzorek z médéného dolu, Svédsko (Purvis)

B — pfi¢ny fez apoteciem ukazujici jasné tyrkysovou vrstvu (Cu) pod hymeniem, nad a
mezi zubatou vrstvou fotobionta (a).

(Pawlik-Skowronska & Purvis, 2006)

4.3.1.3 Syntéza fytochelatina

U vyssich rostlin, fas a nekterych hub dochédzi po vniknuti iontl toxickych kovl do bunék k produkci
fytochelatini (Hayashi et al., 1986; Gekeler et al., 1988; Sanita di Toppi et al., 1998, 2002; Skowronski et al.,
1998). Fytochelatiny (PC) jsou peptidy odvozené od glutathionu, jejichz soucasti je sulthydrylova (thiolova)
skupina, kterd je schopna vyvazat t€zké kovy, ¢imz jim zabrafnuje ve volné cirkulaci v cytosolu bunék (Grill et
al., 1985). Jejich hlavni funkci je transport tézkych kovii do vakuol, kde dochazi k jejich imobilizaci (Pal & Rai,
2010). Lze ptedpokladat, ze v fasach i vyssich rostlinach indikuji PC biologickou dostupnost t€¢zkych kovi a stres
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z ni (Skowronski et al., 1998; Ernst ef al., 2000; Pawlik-Skowronska, 2000), nemusi byt ale ukazatelem tolerance
tézkych kova (Schat & Kalff, 1992; Sanita di Toppi & Gabbrielli, 1999). I nékteré liSejniky odpovidaji na
ptitomnost tézkych kovl biosyntézou PC — neprodukuji je vSak oba symbionti, nybrz pouze fasovy (nikoliv
sinicovy) fotobiont — (aposymbioticky kultivovani mykobionti z oddé€leni Ascomycota neprodukovaly PC ani
v jediném ptipad€) (Pawlik-Skowronska ef al., 2002). Nejlépe prozkoumané jsou piedevsim jednobunécné fasy
rodu Trebouxia — na substratech obohacenych o kovy Ize ¢asto v liSejnicich nalézt fotobionta druhu Trebouxia
jamesii (Beck, 1999). Kdyz byly volné rostouci chlorofytni fasy a liSejniky vystaveny stejnym koncentracim
tézkych kovii (Cd a Pb), byla v lisejnicich zjisténa 15-140x nizsi celkova koncentrace PC oproti volné rostoucim
fasam (Pawlik-Skowronska, 2000) — tento fakt Ize vysvétlit tak, ze fotobionti jsou vystaveni biologicky
dostupnym koviim v mnohem mensi mife neZ volng rostouci fasy. To podporuje hypotézu, Ze vétSina kova v
lisejniku je vazana mykobiontem, jak jiz bylo zminéno vyse. LiSejniky se sinicovym a fasovym fotobiontem se
vzajemné lisi — ty, které obsahuji fykobionta (zvlasté z tiidy Trebouxiophyceae), syntetizuji PC a vykazuji vyssi
odolnost vuci t€zkym kovim (Branquinho et al., 1997). Lisejniky tak mohou diky chlorofytnimu fotobiontovi
ziskat ekologickou vyhodou v oblastech kontaminovanych tézkymi kovy (Pawlik-Skowronska et al., 2002).
Syntéza PC vSak neni hlavnim detoxikacnim mechanismem v liSejnicich, tim nadale zlistava extracelularni
absorpce a znehybnéni kationtd t€zkych kovl pomoci sekundarnich metabolitd. To bylo prokazano ve studii
Pawlik-Skowronske & Backora (2011), kde v liSejnicich z oblasti obohacenych o tézké kovy se diky
sekundarnim metabolitim dostalo méné iontli Zn a Pb k fotobiontim, které tim padem produkovaly mensi

mnozstvi fytochelatinti.

4.3.2 Vliv na morfologii liSejnikii

Studii zabyvajicich se vlivem substratii s vysokym obsahem kov{i na morfologii liSejnikt je velmi malo.
Nejvice citovana (a také nejpodrobnéjsi) je prace Goyal & Seaward (1982b), ktera se vSak zabyva pouze dvéma
druhy rodu Peltigera — Peltigera canina a P. rufescens. Vysledky této studie miizeme zobecnit pouze ¢astecné,
jelikoz nékteré druhy napt. viibec nemaji rhiziny nebo zilky, tudiz se u nich morfologické zmény téchto struktur
nemohou projevit. Neznamena to ale, ze u téchto druhti nedojde k pozménéni jinych morfologickych struktur.

Morfologické zmény zpiisobené vysokym obsahem kovil v substratu byly jinak pozorovany spise ziidka (Tyler,

1989).

Goyal & Seaward (1982b) zjistili, Ze na substratech s vysokym obsahem kovii mize dochazet k redukci
nejen celkové velikosti stélky (toto zaznamenali v oblastech znecisténych automobilovou dopravou i Lawrey &
Hale [1979]), ale také délky rhizin. Pravé morfologie rhizin je kovy vyznamné ovlivnéna — liSejniky
z kontaminovanych oblasti maji rhiziny kratsi, ale zato tlustsi a také hustéji rostlé. Rhiziny se vyznamné podileji
na akumulaci tézkych kovu ve stélce, velké mnozstvi kovi ziistava imobilizovano pravé zde (viz kapitolu
4.3.1.1). Muze také dochazet k tmavnuti rhizin az na tmavé hnédou barvu. Stejné se mohou zbarvovat také zilky,
které se nachazeji na spodni stran¢ liSejnikd a jsou tedy (stejné jako rhiziny) pfimo vystavené pusobeni kovi. U
zilek mtze dochazet také k hojnéjsimu vétveni. Co se celkové tloustky stélky tyce, dochazi k jejimu zvétSeni, a

to predev$im diky zbytnéni diené. Ztloustnuti dfenové vrstvy zptsobuje mykobiont, ktery pii dlouhodobém
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vystaveni koviim mize nabyvat na objemu, nebot’ hlavné na jeho povrchu dochazi k navazani kationt kovli na
ligandy, pfipadné sekundarni metabolity nebo oxalaty. Obecné lze ale fici, Ze s rostouci koncentraci kovl se

zvétsuje tloustka vrstvy jak mykobionta, tak i fotobionta (Tabulka 3) (Goyal & Seaward, 1982b).
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Tabulka 3  Tloustka fasové (X) a houbové (e) vrstvy Peltigera spp. ve vztahu k obsahu Zeleza.
upraveno podle: (Goyal & Seaward (1982b)

Vlivem ptisobeni kovii mtize dochazet také k morfologickym zménam reprodukénich struktur — lisejniky
mohou tvofit méné apotecii, kviili ¢emuz u nich dochazi méné ¢asto k pohlavnimu rozmnozovani, ale naopak
produkuji vice konidii zajistujicich mnozeni nepohlavni (Nash & Gries, 1995). Cu muze zapti€init abnormalni
rust apotecii (napf. jejich zkrouceni), zménu barvy stélky (napt. u Tuckermanopsis sepinncola), ale také snizenou
produkci soredii (napt. u Hypogymnia physodes) (Mikhailova, 2007). Mn pak zpiisobuje stejn€ jako Cu pokles
v produkci soredii i zménu barvy stélky (Hauck & Paul, 2005).

5 LiSejniky na hadcich

Prvni studie vénovana lisejnikiim rostoucim na hadcich vznikla v tehdejsim Ceskoslovensku — jedné se
o studii zapadoceskych serpentinitli od Jindficha Suzy (1927). Néktera zjisténi z jeho prace jsou stale povazovana
za relevantni a jsou i dnes hojn€ citovand (napt. Proctor & Woodell, 1975; Favero-Longo ef al., 2004). Krom¢é
Ceské republiky jsou ale lisejniky na hadcich studovany i jinde v Evropé a Americe — napi. v Italii (Favero-
Longo et al., 2018), Rusku (Paukov et al., 2015), ve stat¢ Maine v USA (Harris et al., 2007) nebo v provincii
Québec v Kanade (Sirois ef al, 1988). Mnoho lokalit s ultramafickymi horninami vSak zustava dale

neprozkoumano, ¢i dokonce neobjeveno ¢lovékem (Favero-Longo ef al., 2018).

Existuji dvé hypotézy zabyvajici se vlivy, které urcuji sloZeni lichenoflory na ultramafickych horninach.
Prvni predpoklada, Ze jsou lisejniky k tézkym koviim rtizné citlivé, a proto jsou to pravé kovy, kdo mohou piisobit

zmény ve spolecenstvech (Backor & Loppi, 2009). Druha hypotéza naopak té¢zkym kovum dileZitost nepiiklada
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Obrazek 11 Cndelaril vitellina (Maliéek, J. — Atlas ¢eskych lisejniki)
a jako hlavni vliv na spoleCenstva liSejnikl uvadi (spolu)ptisobeni rdznych aspekti substratu (nejen jeho
chemismu, ale i fyzikalnich vlastnosti) a mikroklimatu (Paukov, 2009). Jisty je fakt, Ze ackoliv je diverzita na
hadcich velmi proménliva, v porovnani s ostatnimi horninami lze hadce povazovat za substraty s vysokou
diverzitou druhti lisejnikti (Favero-Longo et al., 2004; Harris et al., 2007). Vysoka diverzita je nejspiSe zplisobena
chemickymi vlastnostmi substratu (rostou zde liSejniky preferujici granit, bazalt a gabro, ale lze zde nalézt i
vapnomilné druhy), ale také environmentalnimi faktory (napf. velké mmnozstvi vhodnych mikrostanovist)
(Paukov, 2009). Nutno podotknout, Ze na rust lisejnikti na hadcich ve vysokych nadmotskych vySkach mé vétsi
vliv pravé nadmoiskd vyska — vliv substratu zlistava upozadén (Hafellner, 1991). To potvrzuje tvrzeni, Ze se
lisejniky obecné vyznacuji spise nizkou specifitou pro hadcovy substrat (Harris et al., 2007), ale existuji i druhy,
které hadcovy substrat naopak vyhledavaji (Suza, 1927; Lammermayr, 1937; Ritter-Studnicka & Klement, 1968;
Sanchez-Biezma & Lopez de Silanes, 1999). Zda se, Ze to, jestli se na hadci dany druh bude vyskytovat, nebo
ne, ovliviiuje spiSe pH nez dostupnost tézkych kovli (Paukov, 2009). Nékteré druhy se totiz v ur¢itych regionech
svéta hadciim vyhybaji, zatimco jinde se mize jednat o druh bézné se na hadcich vyskytujici — jako pftiklad lze
uvést Siroce rozsiteny druh Rhizocarpon geograficum, ktery se v Severni Americe (Kruckeberg, 1992) a Rusku
(Paukov, 2009) na hadcich viitbec nevyskytuje, ale v Evropé se jednd o druh na hadcovych stanovistich bézn¢

rostouci (Paukov, 2009).

Diky vysokému obsahu tézkych kovt podporuji hadce riist metalofyti (Purvis & James, 1985), ale také
se zde objevuji typicka spoleCenstva serpentinofyti (Suza, 1927; Favero-Longo et al., 2004). Nekteré
charakteristické serpentinofytni druhy se vyuZzivaji k syntaxonomické definici serpentinikolnich spoleCenstev
(Favero-Longo et al., 2004). Na riznych mistech existuji rizné syntaxonomické skupiny — napt. na Balkan¢ se
jedna o asociaci Aspicilietum ochraceae s druhy Aspicilia crusii, A. polychroma var. ochracea, A. serpentinicola,
Caloplaca crenularia (ptivodné C. festiva) a Placodium diffractum (Krause & Klement, 1958; Krause & Klement
1962 cit. v Favero-Longo et al., 2004), v Némecku je charakteristickou serpentinikolni asociaci Aspicilietum
serpentinicolae s typickym druhem Aspicilia serpentinicola a doplnujicimi druhy Acarospora suzai, Caloplaca

crenularia, C. fuscoatra, C. irrubescens, Candelariella vitellina (Obrazek 11), Lecidella carpathica,
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Rhizocarpon viridiatrum (Obrazek 12) (Wirth, 1972
cit. v Favero-Longo et al., 2004). Dikazy, které o
serpentinofytech mame, jsou ale =zatim stale
nedostateéné (Favero-Longo et al., 2004), jelikoz
mnoho lisejnikl, které byly v minulosti povazovany
za druhy vazané pouze na hadce, bylo pozdéji
objeveno na silikaitovém 1 bazickém podkladu
(Hafellner, 1991). Neékteré liSejniky typické pro
silikatovy podklad vsak na hadcovych substratech

Obrazek 12 Rhizocarpon viridiatrum
(Bouda, F. — Atlas ¢eskych lisejniki)

nikdy nedosahuji takovych velikosti jako napf. na
amfibolitech, které témto hadcovym lokalitdm mohou
sousedit. Druhy rostouci na silné¢ kyselém podkladu

pak mohou na hadcich chybét aplné (Suza, 1927).

Diky suchu a vysokym teplotdm umoziiuji hadce rist xerotermofytnich druhti, a to zejména na
exponovanych stanovistich. Jednim takovym druhem je napt. Caloplaca fuscoatra, kterou na zépadoceskych
hadcich u Maridnskych Lazni zaznamenal jiz Suza (1927). Jedna se o ocelové Sedomodry liSejnik pokryvajici
svislé vyslunné hadcové stény. To, Ze na hadcich dochazi k vysokym ohfeviim, ale mtize byt pro fadu jinych
druht liSejnikd limitujicim faktorem (Suza,
1927). Na mnoha mistech na hadcich ¢astecné
nebo uplné chybi pokryv cévnatymi rostlinami,
které by substrat dokéazaly dostatené zastinit —
diky tomu lze na hadcich velmi casto nalézt
svétlomilnou lichenofléoru (Sanchez-Biezma
Serrano & Alvarez Andrés, 2001; Piervittori et
. al., 2004 oboji cit. v Favero-Longo et al.,

2004). Na nekterych mistech hadcovych

L7 < lokalit 1ze nalézt i Cisté nitrofilni (koprofilni)
Ak i

Obrazek 13 Xanthoria candelaria (Hollinger, ] — Ways of Enli

Pe S

chenment; druhy — objevuji se predev§im na vyvySenych
mistech, na vrcholcich skal, kde dochazi k vymeéSovani ptaki. Tato spoleCenstva byvaji mala, omezena pouze na
rozlohu exkrementu a jeho nejblizsi okoli. Typickym zastupcem téchto spolecenstev mizeme oznacit druhy
Ramalina capitata a Xanthoria candelaria (Obrazek 13) (Suza, 1927). Nékteré hadce jsou vyznamné obohacené
o Cu nebo Fe, diky ¢emuz tvofi liSejniky formy zbarvené do zelenomodra (vlivem Cu) nebo okrova (vlivem Fe).
Jedna se napt. o druhy Aspicilia polychroma var. ochracea (Krause & Klement, 1958) nebo Lecidea macrocarpa
f. oxydata (Ritter-Studnicka & Klement, 1968), které na ultramafickych horninach v Bosné a Laponsku

produkovaly vlivem Fe prave okrové formy (Favero-Longo ef al., 2004).

Zatimco u cévnatych rostlin existuje velké mnozstvi hadcovych endemitl, u liSejnikd se tento trend

nepotvrzuje — celosvétove je znamo jen malo liSejnikd z hadcu, které by byly endemické. Diive byly za hadcové
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endemity povazovany nasledujici druhy: Acarospora oligospora, Aspicilia cf. lapponica, Bacidia herbarum.
Fuscopannaria leucophaea, F. praetermissa, Peltula euploca, Spilonema revertens, Verrucaria caerulea, V.
viridula (Paukov, 2009). Tyto druhy vSak byly pozdéji nalezeny i na jinych typech hornin, napf. vapenci nebo
bazaltu (Wirth, 1995 cit. v Paukov, 2009).

6 Fotobionti

Fotobionty lisejnikd tvoii bud’ zelena tasa, nebo sinice, vyjimecné ob¢ tyto skupiny. LiSejnikové
symbiodzy se Ucastni piiblizné 200 druhti fas a sinic (Muggia et al., 2020), pficemz nejcastéjsimi rody zelenych
fas, které tvori fotobionty liSejnikt, jsou: Trebouxia, Trentepohlia, Coccomyxa, Myrmecia, Dictyochloropsis,
nejcastejSimi rody sinic jsou potom: Nostoc, Scytonema, Stigonema, Gleocapsa, Calothrix. Na rozdil od
mykobionta se mnoho sinic i zelenych fas (napt. z tadu Trentepohliales) vyskytuje v prirod¢ jako volné Zijici

organismy, avsak jini fotobionti (napf. z rodu Trebouxia) se voln¢ vyskytuji jen vyjimecné (Ahmadjian, 1993).

Fotobionti jsou citlivéjsi k abiotickému stresu nez jejich houbovi partnefi (Ahmadjian, 1993; Backor &
Fahselt, 2008; Backor et al., 2010), proto lze predpokladat, Ze prave tolerantni fotobiont mtize ovlivnit rozsiteni
lisejniku a osidleni toxickych substratt s vysokym obsahem tézkych kovt (Osyczka et al., 2021). Nadbytek
tézkych kovii muze zplsobit plazmolyzu bunék, tnik elektrolyt, otok tylakoidi v chloroplastech a krist
v mitochondriich a celkové snizovat zivotaschopnost fotobionta (Backor & Fahselt, 2008). Zaroven Casto dochazi
k potlaceni ristu fotobionta, diky ¢emuz lze rozpoznat prostiedi, které je pro liSejniky toxické (Nash, 1975;
Backor et al., 1998; Backor & Fahselt, 2008; Rola et al., 2021). V prostiedi s vysokym obsahem tézkych kovi
dochazi ve vrstvé fotobionta také k nahlouceni jednotlivych ;- P '

bunék fotobionta k sobé (Rola et al., 2021).

Fotobionti vykazuji rGznou citlivost k pfitomnosti
tézkych kovl v prostiedi — napf. fotosyntéza liSejnikt

obsahujicich sinicového fotobionta byla vice citliva

k pfitomnosti Zn, Cd a Cu nez fotosyntéza tasového

symbionta (Brown & Beckett, 1983). Citlivost fasovych Obrazek 14 Trebouxia jamesii (Bek, 202)

fotobiontd se vSak vzajemné také lisi (Backor et al., 2010). Beck (1999) studoval devét druhd na horninach
s vysokym obsahem Fe, pficemz vSechny obsahovaly stejn¢ho fotobionta — Trebouxia jamesii (Obrazek 14).
Diky tomu zacal ptedpokladat, ze jsou fotobionti zapojeni do mechanismu tolerance tézkych kovi. Fotobionty,
ktefi toleruji t€Zké kovy, 1ze nalézt i mezi jinymi druhy rodu Trebouxia (Backor et al., 2010). Ackoliv je to nejspis
prave citlivéjsi fotobiont, kdo uréuje rozsiteni lisejniku, nelze fict, Ze by se do néj nezapojoval i mykobiont.
Mykobionti se vzajemné 1lis$i mirou specifity vici fotosyntetizujicimu partnerovi. Néktefi mykobionti jsou pfi
generalisty). Niz§i mira specifity umoznuje obsadit vice typl stanovist, a to véetné téch extrémnich (Piercey-
Normore & DePriest, 2001; Beck, 2002; Vancurova et al., 2018, Osyczka et al., 2021). Lze tedy predpokladat,

ze §iroce rozsifené liSejniky (obyvajici rizné typy stanovist) budou obsahovat mykobionta, ktery neni pfilis
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selektivni vici fotobiontlim (Vancurova et al., 2018), a fotobionta, ktery je v prostfedi bézné€ dostupny (Osyczka

et al., 2021).

Nékteré druhy liSejniki dokdzou béhem Zivotniho cyklu
vystiidat vice fasovych partneri, nebo dokonce mohou své
fotobionty meénit s jinymi druhy rostoucimi v té€sné blizkosti
(Piercey-Normore & DePriest, 2001; Ertz et al., 2018). Mezi
typické liSejnikové fotobionty miZeme zafadit napf. zastupce

rodu Asterochloris (Obrazek 15), které ale mohou byt kvuli

T stresu z t€zkych kovill nahrazeny jinymi symbionty, napf. z rodu

Obrazek 15  Fotobiont rodu Asterochloris,
konkrétng Asterochloris irregularis (Beck, 2002)  Trebouxia nebo Chloroidium (Beck, 2002). Vyskytuji-li se
liSejniky v naruSeném prostfedi, kde dochazi k ¢astym zménam podminek, mtze liSejnik obsahovat i vice
fotobiontd, pfi¢emz jeden z nich se miize ¢asem ukazat jako nejvhodnéjsi pro dlouhodobou symbidzu (Muggia
et al., 2014). Pravé schopnost udrzet ve stélce vice riznych fotobiontd miize byt dulezitd pro pieziti na
nestabilnich stanovistich (Osyczka et al., 2021). Mykobionti v§ak vétSinou preferuji spojeni pouze s jednim
rodem — jako ptiklad l1ze uvést rody lisejniktt Cladonia, Diploschistes, Lepraria a Stereocaulon, které jasné davaji
ptednost fasam z rodu Asterochloris, zatimco mykobionti rodu Cetraria, Lecidea ¢i Xanthoparmelia preferuji
tasy rodu Trebouxia (Peksa, 2011). V jedné stélce lisejniku se vSak mohou zaroven vyskytovat i fasovi symbionti
z raznych rodl. Jako ptiklady lze uvést druhy Diploschistes muscorum, Psora decipiens Ci Stereocaulon spp.,
které byly diive spojovany pouze s fotobionty rodu Asterochloris. Diploschoschistes muscorum vSak mize ve
své stélce v riznych pomérech obsahovat fasy rodt Asterochloris, Trebouxia i Dictyochloropsis (Friedl, 1987;
Wedin et al., 2016), Psora decipiens miize obsahovat rizné druhy rodl Asterochloris, Trebouxia a Myrmecia

(Williams et al., 2017; Ruprecht et al., 2020), a Stereocaulon spp. mize obsahovat krom¢ rodu Asterochloris

také rody Vulcanochloris a Chloroidium (Vancurova et al., 2018).

Dosud nebyla provedena zadna komplexni studie o vlivu hadcovych substratii na fotobionty liSejnikd a
je tedy otazkou, zda maji hadce na fotobionty stejny vliv jako jiné antropogenni substraty s vysokym obsahem

tézkych kovi (napft. vysypky).
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7 Zavér

Hadce predstavuji pro organismy toxické prostfedi kvili komplexu vlastnosti, ktery tvoii vysoka
ozatenost, sucho, nizka reten¢ni kapacita vody, nizky obsah prvki N, P, K, Ca a vysoky obsah prvka Ni, Cr, Co,
Mg. Jednotliva hadcova stanovisteé se vSak vzajemné velmi rizni. Mohou se lisit v obsahu tézkych kovli, mnozstvi
mikrostanovist na nich se vyskytujicich, ale také celkovych klimatickych podminkach. Tato heterogenita

znesnadnuje srovnavaci studie mezi jednotlivymi hadcovymi stanovisti, stejn¢ jako zobecnovani poznatki

ziskanych z jednotlivych hadcovych lokalit.

Hadcovym substratem jsou nejvice ovlivnény cévnaté rostliny (Tabulka 1), které tvofi fadu tzv.
serpentinomorféz. Mezi né mizeme zafadit nanismus, ketickovity rast, redukci listd, hustsi ochlupeni listd,
voskovy povlak na listech a 1épe vyvinuty kotfenovy systém. LiSejniky na hadcovy substrat také reaguji, ovsem
nejsou ovliviiovany do takové miry jako cévnaté rostliny — mtize se u nich objevit mensi velikost stélky, vyssi
vrstva diené a hustsi, poCetnéjsi rhiziny. Pravé zminéné dvé posledni serpentinomorfézy maji vyznamny podil
na akumulaci t€zkych kovii ve stélce. Ta se d€je nejprve na extraceluldrni trovni, kdy dochdzi k navazani kationtt
tézkych kovi na ligandy bunéénych stén obou symbiontl a k navazani na sekundarni metabolity a oxalaty
vylu¢ované mykobiontem na povrch hyf. Je-li v§ak koncentrace pfili§ vysoka, nebo pusobi-li tézké kovy na
lisejnik dlouho, mohou kationty vnikat dovnitf bunék myko- i fotobionta. Kazdy z nich ma své vlastni
mechanismy, diky kterym kovy uvnitt bunék detoxikuji — mykobiont syntetizuje metallothioneiny, na které se
tézké kovy navazou a tim se detoxikuji, fotobiont dokaze tvofit analogni latky fytochelatiny, které také tézké

kovy vyvazou a transportuji je do vakuol, kde dochazi k jejich detoxikaci.

Fotobionti jsou k t€zkym kovim citlivéjsi, 1 kvtli tomu liSejnik do procesu detoxikace kovl nejprve
zapojuje hlavn€ mykobionta, ktery také tvoii az 90 % stélky (Ahmadjian, 1993). V soucasnosti se pfedpoklada,
rozsiteni liSejniku ovlivitovat vyberem fotobiontt, které jsou k toxicité z pritomnosti tézkych kovl tolerantnéjsi
(napf. fotobionti ze skupiny zelenych tas rodu Trebouxia) (Beck, 1999). Zatim nebyla provedena zadna studie
pojednavajici o vlivu hadctli na fotobionty liSejnika. Je tedy otazkou, zda zde nalezneme stejné rody zelenych fas
jako na antropogennich substratech s vysokym obsahem tézkych kovii (které se ale mohou lisit svymi fyzikalnimi
vlastnostmi), pfipadné zda se na téchto lokalitich vyskytuji i sinicovi fotobionti. Ti nedokdZou syntetizovat
fytochelatiny, tudiz jim schazi vyznamny vnitrobuné¢ny detoxika¢ni mechanismus — udaje v literatuie neuvadé;ji,
zda maji sinicovi symbionti jiny mechanismus slouzici k detoxikaci kovi uvnitf bunék. Dalsi nedostatecné
prozkoumanou problematikou jsou zmény v morfologii liejniki z hadcovych substrati. Nékteré morfologické
zmény byly pozorované (a popsané) pouze jednou a v dalSich studiich jiz potvrzené nebyly. To mize byt

dasledkem variability hadcovych substrati z riznych lokalit, ale také nedostatkem studii na toto téma.

Jelikoz kolem liSejnikd na hadcovych lokalitach existuje stadle mnoho nezodpovézenych otazek, rada
bych své dalsi studium smétovala praveé timto smérem. Konkrétné bych se rada zaméfila na fotobionty lisejniki

z hadcovych substratl, o kterych ndm zatim poznatky zcela chybi.
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