Tartu Ulikool
Loodus- ja tappisteaduste valdkond
Okoloogia ja maateaduste instituut

Botaanika osakond

Kati Heering

SAMBLIKE FOTOBIONDI VARIEERUVUS SOLTUVALT
KESKKONNATINGIMUSTEST

Bakalaureusetto
Bioloogia ja elustiku kaitse

12 EAP

Juhendaja Inga Jiriado, PhD

Tartu 2022



INFOLEHT

Samblike fotobiondi varieeruvus soltuvalt keskkonnatingimustest

Bakalaureusetdd eesmargiks on anda Ulevaade samblikust ning kuidas keskkonnatingimused
mdjutavad sambliku fotobiondi valikut. Samuti anda (levaade, kuidas varieerub fotobiont

sambliku talluses.
Marksonad: samblik, fotobiont, mikobiont, keskkond, lihheniseerumine

CERCS teadusalad: B270 Taimedkoloogia

Variability of lichen photobiont depending on environmental conditions

The aim of the bachelor's thesis is to give an overview of lichens and how environmental
conditions affect the choice of lichen photobion. Also to give an overview on how the photobion
varies in the lichen thalli.

Keywords: lichen, photobiont, mycobiont, environment, lichenization

CERCS code: B270 Plant ecology



Sisukord

SISSEJUHATUS L.t e e et e e st e e st e e e sa b e e e snb e e e ssb e e e nnaeeeneeeennes 4
IS N | = TR 5
1.1. Sambliku talluse MOrfolo0gia......cc.ecveiieiicieieee e 5
1.2, SUQUIINE PALJUNBIMINE. ......eoiiieicieeie ettt re e beeae e e sreenreenee e 7
1.3. Mittesuguling PaljUnEMINE..........ccoeiieiieii e 9
2. FOTOBIONT SAMBLIKUTALLUSES ..ottt 11
20 I 0] (0] o1 o] | SRR 11
N ST = U3 T o] oo | OSSPSR 12
3. LIHHENISEERUMINE, FOTOSUMBIODEEMID, FAKULTATIIVSED SAMBLIKUD... 13
3.1, LINNENISEEIUMINE. .....eeieeiiiceie sttt et e st e et esreenteeneesreesneeneeeneeneas 13
3.2. FOtOSUMDIOAEEMIM. ....c.eiiiie ettt e ens 13
3.3. Fakultatiivsed SamBIIKUG ..........c..cooiiiiiiieece e 14
4. FOTOBIONDI LIIGILINE JA GENOTUUBILINE VARIEERUVUS
SAMBLIKUTALLUSES. ..ottt st sttt st e e s e 16
5. FOTOBIONDI VARIEERUVUS GLOBAALSES JA LOKAALSES SKAALAS................ 19
5.1. Mukobiondi selektiivsus ja fotobiondi SpetsiifiliSus...........c.cccveveiiieiiiiiii e, 19
5.2. Bi0geograafilineg VArIEEIUVUS ..........cccuiiiiiiriiiieiie it 20
5.3. Okoloogilistest tingimustest tingitud VArIEEIUVUS .............ccceveveveveeereisrereecreeeseseseseienas 21
KOKKUVOTE ..o 23
SUMMARY et e et e et e e et e e et e e et e e et e e aa e e e e te e e ante e e naaeeannreeanreeeaas 25
TANUAVALDUSED ......coovitiiteeceeeeteeeete ettt sttt sttt s sttt es st sans 27
KASUTATUD KIRJANDUS ...ttt sttt ne s 28



SISSEJUHATUS

Kuigi simbioos on véga levinud kooselu vorm, ei ole kindlaks tehtud mehhanism, kuidas tekivad
simbiontide omavahelised suhted (Yahr et al., 2004).

Samblik on organism, mis koosneb seenest ning tstianobakterist voi rohevetikast (Aschenbrenner
et al., 2016). Kuid on ka juhtumeid, kus on samblikus korraga nii rohevetikas, kui ka tstianobakter
(Aschenbrenner et al., 2016). Seenkomponenti, mis asub samblikus, nimetatakse mikobiondiks.
Miukobiont méangib olulist rolli sambliku liigi m&aramisel, kuna erinevalt vetikast ei varieeru
mukobiont liigisiseselt. Samblikus olevat vetikat nimetatakse fotobiondiks just tema
fotosUinteesivoime tottu (Trass & Randlane, 1994). Fotobionte, mis moodustavad muikobiondiga
liidu, teatakse ligikaudu 120 liiki, kuhu kuuluvad nii tstianobakterid kui ka vetikad (Honegger,
2009). Lisaks esineb ka lihheniseerunud seeni, millel vdib olla mitu erinevat fotobionti (Kukwa et
al., 2020). Samblikul, milles esinevad nii vetikas, kui ka tsuanobakter, on talluses tstianobakterit
vahem kui vetikat (Rikkinen, 2013). Sel juhul leidub tsuianobakterit ainult tsefaloodides (Rikkinen,
2013). Mikobiondiks on samblikul tavaliselt kottseened, harva kandseened (Trass & Randlane,
1994). Rohevetikatest esineb samblikes tavaliselt perekondade Trentepohlia, Trebouxia ja
Chlorella esindajaid (Trass & Randlane 1994). Tsuanobakteritest esineb samblikes enamasti

perekondade Nostoc, Stigonema ja Scytonema liike (Trass & Randlane, 1994).

Suur hulk samblikke moodustavatest seentest on fotobiondi suhtes véga valivad, ehk neil on kdrge
selektiivsuse tase (Voytsekhovich et al., 2011). Kdrge vdi vaga kdrge selektiivsuse tase tdéhendab
seda, et samblikku moodustav seen loob simbioosseid suhteid ainult Gihe vetika tivega vdi kindla
liigiga (Voytsekhovich et al., 2011). Mdningatel samblikke moodustvatel seentel on keskmine
selektiivsuse tase, mille korral luuakse suhe sama perekonna liikidega (Voytsekhovich et al.,
2011). Lisaks mdjutavad sumbioosse suhte teket nii keskkonnatingimused kui ka kasvusubstraat
(Beck et al., 2002; Blaha et al., 2006; Muggia et al., 2013; Leavitt et al., 2013). Kuigi samblikuna
elaval organismil on vdime ile elada anhiidrobioos (Kranner et al., 2005). Samblikke leidub nii
kdrbetes, magedes, kui ka Antarktikas ja Arktikas (Honegger, 2009). Lisaks sellele vGib samblik
kasvada epifutdina taime kiljes (Gonzales et al, 2005).



1. SAMBLIK

1.1. Sambliku talluse morfoloogia

Talluseks nimetatakse sambliku vegetatiivset keha (Trass & Randlane 1994). Vegetatiivne keha
voib olla nii homéomeerne vdi heteromeerne (Joonis 1; Aschenbrenner et al., 2016).
Homoomeerse talluse ehitumises ei ole kihistumist méargata, samas kui heteromeerses talluses on
kihid eristatavad (Randlane & Saag , 2004). Umbes 80% tallusest moodustab mikobiont ja
ulejadnud osa jaab fotobiondile (Purvis, 2000). Milkobiont moodustab kil suurema osa tallusest,
kuid ei ole voimeline ilma fotobiondita tallust moodustama (Ahmadjian, 1993). Kuigi fotobionti
on tarvis talluse moodustamiseks, ei madra see moodustuva talluse tiiupi (Ahmadjian, 1993).

Samblikule annab mehaanilise stabiilsuse koorkiht (Joonis 1; Honegger et al., 2013). Lisaks
mehaanilisele stabiilsusele on koorkihil ka oluline roll valguse Ulekandel fotobiondi kihti
(Honegger et al., 2013). Tihtilugu kasutatakse talluse kuju ja vérvi kas liigi maaramiseks voi teisest

liigist eristamiseks (Trass & Randlane, 1994).

Joonis 1. Samblikutalluse tudbid. A-homdomeerne tallus, B- heteromeerne tallus (Randlane &
Saag , 2004). a - Glemine koorkiht, b - vetikakiht, ¢ - stidamikukiht, d - seeneniidid, e - fotobiondi

rakud, f - alumine koorkiht



Tallused jagatakse morfoloogia jargi kolme gruppi: pddsassamblikud, lehtsamblikud ja
kooriksamblikud (Trass & Randlane, 1994). Need grupid ei ole selgelt piiritletud, kuna erinevates
arenguetappides vdib samblik labida mitut neist (Trass & Randlane, 1994). ,Nii néiteks kasvab
hall karesamblik (Pseudevernia furfuracea) noore isendina kui lehtsamblik, tavaliselt esineb leht-
ja podsassambliku vahepealse vormina, mdnikord aga moodustab tlupilisi pdosassamblikele
omaseid puhmaid.” (Trass & Randlane, 1994, 14)

Pdosassamblikud on lapikute vOi Gmarate harudega samblikud ning nende tallused on tavaliselt
pustised voi rippuvad (Joonis 2; Trass & Randlane, 1994). Lehtsamblikel on lame, tavaliselt lehtja
vOi plaatja kujuga tallus (Trass & Randlane, 1994). Kooriksamblikel on tavaliselt véikestest
terakestest vOi areoolidest koosnev tallus, mis hoiab substraadi ligi ning moodustab laike
(Randlane & Saag , 2004).
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Joonis

Sambliku talluses vdib esineda samaaegselt mitu fotobionti, mis vGivad olla kohastunud erinevate
keskkonnatingimustega (del Campo et al., 2013). Talluses leidub ka auto- ja heterotroofseid
organisme, mis vdivad olla nii prokariootsed, kui ka eukartiootsed (Kukwa et al, 2020).
Prokartiootidest vBib samblikes leida néiteks baktereid (Bates et al., 2011). Lisaks eelnevalt
mainitule, voib samblikest leida ka pdrme (Aschenbrenner et al., 2016; Spribille et al., 2016). Bates
et al. (2011) uurisid neljas erinevas samblikus olevat bakterite kooslust ning tulemuseks saadi, et
nende bakteritekooslus oli erinev. Domineerivaks bakteri Kklassiks kdigis samblikes oli
Alphaproteobacteria (Bates et al., 2011). Samuti arvatakse, et samblikus esinevatel bakteritel on



talluses talitluslik roll (Bates et al., 2011), ning et bakterid aitavad neil erinevate

keskkonnatingimuste ja -tliiipidega kohaneda (Grube et al, 2009).

Stimbioosis vBib bakterite Gilesandeks olla néiteks fotoslinteesi toetamine vdi vastupanu osutamine
abiootilistele ja biootilistele faktoritele (Grube et al., 2015). Leidub ka sellised baktereid, mis
hévitavad osa sambliku tallusest, kui see on vananenud (Grube et al., 2015).

1.2. Suguline paljunemine

Eostega, ehk sugulisel teel paljunemine on keerulisem kui mittesuguline paljunemine (Randlane
& Saag, 2004). Toendoliselt paljunevad fotobiondid ka sugulise paljunemise korral ikkagi
vegetatiivselt, kuigi selle kohta on infot vdhe (Randlane & Saag, 2004). Sugulisel teel
paljunemiseks moodustavad samblikud viljakehad, mille sees asuvad eosed (Purvis, 2000).
Viljakeha vdib olla nii pikaajaline kui ka luhiajaline, varieerudes mitmest aastakiimnest lihikese
perioodini aastas (Purvis, 2000). Samuti vdib viljakeha ehitusest votta osa fotobiont, kuid suurema
osa sellest moodustavad ikkagi seeneniitidest (Randlane & Saag, 2004). Viljakehad erinevad
samblikel olenevalt sellest, kas milkobiondiks on kottseen v6i kandseen (Trass & Randlane, 1994).
Kandseene puhul on tegemist basidioomiga ja kottseene puhul askoomiga, mis omakorda jaguneb
periteetsiumiks ja apoteetsiumiks (Trass & Randlane, 1994). ,Periteetsiumid on suletud,
urnikujulised, talluse vdi substraadi sisse stiivinud viljakehad, mis avanevad pinnale tapikujulise
poori e. ostiooliga® (Joonis 3; Randlane & Saag, 2004). Antud viljakehad vdivad vaatlusel peaaegu
méarkamatuks jaada, kuna nad on nahtavad véikse kdrgema kohana, millel on tume tapp (Randlane
& Saag, 2004). Askused asuvad periteetsiumis ning nad sisaldavad kotteoseid ning steriilseid
hitfe (Randlane & Saag, 2004). Perifttisideks nimetatakse hiitife, mis asuvad periteetsiumi avause
Umber (Randlane & Saag, 2004).



Joonis 3. Periteetsium (Trass & Randlane, 1994). a - involukrellum, b - perifliusid, ¢ - ekstsiipulum,

d - eoskotid, e - tallus

Vaatlusel kergemini margatavamateks viljakehadeks on kausja kujuga apoteetsiumid, mis asuvad
tallusel (Joonis 4; Randlane & Saag, 2004). Apoteetsiumis asuvad eoskotid ning parafiiisid
(Randlane & Saag, 2004). Lisaks on olemas ka ekstsiipulum ehk tihe moodustis seeneniitidest,
mis asub himeeniumi ehk eoslava ja huipoteetsiumi imber (Randlane & Saag, 2004). Pisisamblike

méaaramisel on oluline teada viljakeha tulpi ning selle sisu (Randlane & Saag, 2004).

Joonis 4. Apoteetsiumi siseehitus ja pealtvaade. A & C - letsideaalne apoteetsium, B & D -
lekanoraalne apoteetsium. a - epiteetsium, b - himeenium, ¢ - hiipoteetsium, d - ekstsiipulum, e -
parisserv, f - talluseserv, g - ketas (Trass & Randlane, 1994).



Spooridega paljunemisel ei levi miikobiont ja fotobiont koos, vaid levib ainult sambliku mikobiont
(Randlane & Saag, 2004). Sambliku tekkeks on vajalik siimbioos fotobiondiga (Trass & Randlane,
1994).

1.3. Mittesuguline paljunemine

Vorreldes sugulise paljunemisega on mittesuguline paljunemine ehk vegetatiivne paljunemine
samblikel tihedamini esinev paljunemisviis (Trass & Randlane, 1994). Erinevalt sugulisest
paljunemisest levivad vegetatiivsel paljunemisel mikobiont ja fotobiont tervikuna (Trass &

Randlane, 1994). Kdige levinumad vegetatiivse paljunemise vahendid on soreedid ja isiidid.

Soreedid on vegetatiivse paljunemise kehakesed, mis koosnevad nii mukobiondist kui ka
fotobiondist (Trass & Randlane, 1994) ehk vetikarakkudest ja seenehiifidest (Randlane & Saag,
2004). Soreedide suurus jaab vahemikku 100 — 150 pum ning neid toodetakse soraalides (Romeike
et al., 2002). Kuju poolest vdivad nad olla nii imarad kui ka ebamaérased (Randlane & Saag,
2004). Soreedidel puududb koorkiht ning asuvad vabalt tallusel (Randlane & Saag, 2004). Kuju
poolest vbivad soreedid olla nii teralised, kui ka vdga peenikesed (Randlane & Saag, 2004).
Soreedide abil on paljunemine kull lihtsam, kuid see ei suurenda kummagi osapoole geneetilist
varieeruvust (Piercey-Normore, 2006). Soreedid vivad tuule abil liikuda erinevatesse paikadesse
(Romeike et al., 2002). Lisaks on vdimalik soraalide abiga méaarata sambliku liiki ehk vaadatakse,
kus nad asuvad ning millise kujuga nad on (Randlane & Saag, 2004). Soraaliks nimetatakse
soreedide kogumikku (Randlane & Saag, 2004).

Isiidideks nimetatakse miikobionti ja fotobionti sisaldavat moodustist talluse kiljes (Trass &
Randlane, 1994), mis on kaetud koorkihiga (Randlane & Saag, 2004). Tavaliselt on isiidid kuju
poolest peeniksesd ja pikad, mille tttu murduvad nad talluse kiljest Gisna kergesti dra (Randlane
& Saag, 2004), kuid esineb ka teistsuguse kujuga isiide (Joonis 5; Trass & Randlane, 1994). Lisaks
isiididele on samblikel vdimalus paljuneda ka blastiidide ja Sisiidide abiga (Randlane & Saag,
2004). Sisiidide puhul on tegemist talluse iilemiste kihtide koorumisel viikeste soomusjate
tilkikestena“ (Randlane & Saag, 2004), kuid blastiidide puhul tallus pungub ning pungumise abil
tekkinu blastiidid on tavaliselt Umara kujuga (Randlane & Saag, 2004).



Joonis 5. Isiidide eri tulbid (Trass & Randlane, 1994). a- nuiakujuline, b- pulkjas, c- koraljas, d-

soredioosne.

Lisaks isiididele ja soreedidele v@ivad samblikud vegetatiivselt paljuneda ka talluse fragmendiga
(Trass & Randlane, 1994). Talluse fragmendiga paljunevatel samblikel on vdimalik levida ka
inimeste ja loomade abil (Yahr et al., 2004), kuigi isiidid ja soreedid v6ivad samamoodi levida
(Trass & Randlane, 1994). Naiteks kui inimene v3i loom kdnnib samblikul, jadvad talluse tukid

nende taldade kilge ning kanduvad uude elupaika (Yahr et al., 2004).
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2. FOTOBIONT SAMBLIKUTALLUSES

Fotobiont vdib olla ka fakultatiivne (Voytsekhovich et al., 2011). See tdhendab, et fotobiont on
vOimeline elama lihheniseerunult voi iseseisvalt endale sobivas keskkonnas (\Voytsekhovich et al.,
2011). Ette on tulnud ka selliseid olukordi, kus néiteks vetikas, mis ei ole tavaliselt samblikus
fotobiondiks, on saanud osaks samblikust (Voytsekhovich et al., 2011). Selline olukord vGib
tekkida siis, kui vetikas kasvab sambliku laheduses ning sambliku seenkomponendi hiufid
kasvavad ajapikku Gmber vetikaraku (Voytsekhovich et al., 2011). Talluses hoitakse fotobiondi

rakke stidamikukihi perifeerses osas (Honegger et al., 2013)

Primaarseks fotobiondiks nimetatakse vetikat voi tstianobakterit, mida leidub kdigil liigi isenditel
ning lisaks sellele peab primaarne fotobiont olema seotud ka seenehiilifiga (Voytsekhovich et al.,
2011). Lisaks vdib talluses leiduda peale primaarse fotobiondi ka mitmeid mittespetsiifilisi
fotobionte (Voytsekhovich et al., 2011). Keskkonnast liigub fotobiont samblikusse juhuslikult
(Voytsekhovich et al., 2011). Fotobiondi uUheks tlesandeks on mikobiondi sisivesikutega
varustamine (Grube et al., 2009). Juhul, kui samblik vahetab fotobionti, siis v6ib antud sambliku

tallus voi selle paljunemisviis muutuda (Kukwa et al., 2020).

2.1. Klorobhiont

Samblikus esinev vetikas on tavaliselt ainurakne (Armaleo et al.,, 2019). Pohiliselt on
klorobiondiks mdéni perekonna Trebouxia liige (Romeike et al., 2002), kuid klorobionte v6ib
esineda ka Trentepohliaceae sugukonnas (Hametner et al., 2014). Perekonna Trentepohlia liigid
on thed tihedamini esinevad klorobiondid (Friedl & Bidel, 2008). Klorobiontide teatakse kolme

erinevat tulpi, milleks on sarkinoidne, filamentne ja kokkoidne tliup (Friedl & Biidel, 2008).

Samblikus klorobiondiks olemine vdimaldab vetikal asustada ka muidu mitte sobivaid elupaiku
(Blaha et al., 2006). Naiteks voivad muidu niisketes piirkondades ja vees elavad vetikad asustada
ka kuivemaid alasid, olles osa samblikust (Nash, 2008). Sama kehtib ka vabalt elava ja vesist voi

niisket elupaika eelistava tsuanobakteri kohta (Nash, 2008).
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Klorobiont toodab fotosiinteesi ajal erinevaid saadusi, kuid toodetav aine séltub siimbioosis oleva
vetika liigist (Richardson et al., 1968). Naiteks Trebouxia, Myrmecia ja Coccomyxa puhul tekib
fotosunteesi ké&igus ribitool, kuid Hyalococcus liikide puhul on selleks hoopis sorbitool
(Richardson et al., 1968).

2.2. Tstanobiont

Uheks levinuimaks tstianobiondiks on Nostoc perekonna isendid, millele jargenvad Gloeocapsa ja
Chroococcidiopsis (Friedl & Budel, 2008). Tsuanobiont vdib olla nii primaarseks, kui
sekundaarseks fotobiondiks (Friedl & Biudel, 2008). Naiteks, primaarseks fotobiondiks on
klorobiondiks olev rohevetikas ja sekundaarseks fotoiondiks on tstianobakter (Friedl & Budel,
2008). Tstianobiont on prokartiootset paritolu ning neil puududvad kloroplastid, mis klorobiondil
oemas on (Friedl & Buidel, 2008). VVahestele liikidel on tstianobiont esmaseks fotobiondiks, samas
kui leidub ka neid liike, mis vdivad simbioosi luua nii rohevetika, kui ka tsianobkateriga (Friedl
& Biidel, 2008). Sambliku seenkomponent saab tstianobakterilt lammastikku ning suhkruid
(Rikkinen, 2013), pohiliselt glikoosi (Richardson et al., 1968). Vastutasuks v@ib tstianobakter
saada néiteks siisihappegaasi ja mukobiondi hangitud vett (Rikkinen, 2013). Tsuanobiondiks olev
tsiianobakter vdib seonduda ka bioloogiliste mullakoorikutega (Williams et al., 2016).
Mullakoorikutega seondumine aitab pinnast tasakaalustada ning lammastikku fikseerida (Williams
et al., 2016). Lisaks sellele eritavad tsiianobakterid mulda limaseid aineid (Williams et al., 2016).
Erinevalt rohevetikast, millele sobib véike talluse veesisaldus, saab tstianobiont samblikus
paremini hakkama just suure veesisaldusega (Green et al., 1993).

Kui tstanobiont on loonud siimbioosse suhte seenkomponendiga, siis tavaliselt kandub antud
tstianobiont edasi pdlvkonnalt pdlvkonnale (Rikkinen, 2013). Tsiianobionti on tavaliselt vaga
raske, kui mitte voimatu, identifitseerida (Friedl & Biidel, 2008). Seda just selle tdttu, et miikobiont
muudab tstianobiondi morfoloogiat (Friedl & Biidel, 2008).
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3. LIHHENISEERUMINE, FOTOSUMBIODEEMID, FAKULTATIIVSED SAMBLIKUD

3.1. Lihheniseerumine

Lihheniseerumiseks nimetatakse miikobiondi ja fotobiondi sumbioosse suhte teket (Zufiga et al.,
2017). Selle korral omandatakse vetikate ja/vGi tsuanobakterite populatsioonidest fikseeritud
susinikku (Friedl & Budel, 2008). Nash (2008) pidas lihheniseerumist heks eduka stimbioosi
tekke silmapaistvamaks naiteks. Arvatakse, et lihheniseerumine on toimunud mitmeid kordi, ning
selle tulemusena, tuleb samblikke vaadelda kui polufileetilist rihma (Nash, 2008).
Lihheniseerumiseks on vaja fotobionti (Zufiga et al., 2017). Samuti on leitud, et lihheniseerumine
vOib olla moéduv nédhtus (Friedl & Budel, 2008). Relihheniseerumist v@ib vaja minna
mittesugulise paljunemise ajal, just sel juhul, kui fotobiont ja mikobiont kanduvad uude elupaika
Uksteisest eraldi (Romeike et al., 2002).

Magain et al. (2017) arvavad, et lihheniseerumisel ,, piitiab miikobiont kinni fotobiondi, mitte
vastupidi. Lihheniseerumisel on ka erinevad tasemed, mis vdivad varieeruda mdningast ksikust
fotobiondi rakust, taielikult eristatava fotobiondi kihini (Nash, 2008). Lihheniseerumise protsessi

tulemusena saavad fotobiondid ka suure valgusega piirkondades hakkama (Nash, 2008).

3.2. Fotostimbiodeemid

Fotosimbiodeeme teatakse ka kui kimaarseid samblikke (Rikkinen, 2013). See on samblik, millel
on mitu erinevat primaarset fotobionti talluse eri osades (Green et al., 1993). Nendeks
primaarseteks fotobiontideks on tstianobakter ning rohevetikas (Green et al., 1993).
Fotosimbiodeemi puhul arenevad fotobiontidest erineva morfoloogiaga tallused, mis on
vOimelised elama nii koos, kui ka eraldi (Joonis 6; Rikkinen, 2013). Fotostimbiodeemi korral on
primaarseks fotobiondiks tavaliselt rohevetikas ning sekundaarseks fotobiondiks on tstianobakter
(Budel & Scheidegger, 2008)

Pohiliselt leidub fotosimbiodeeme just vaga niisketel metsadérsetel aladel (Green et al., 1993).
Fotosiimbiodeemidele sobib selline keskkond, kus on vastandlike flisioloogiatega fotobiontidele
sobilikud tingimused tagatud (Green et al., 1993). Moncada et al. (2013) l&bi viidud uuringu pdhjal
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leidub fotosimbiodeeme ka troopikas. Véaga tihti kasvavad fotosimbiodeemidesse kuuluvad osad
eraldi, kuna nende ehitus ja kasvuks sobilikud tingimused erinevad Uksteisest (Green et al., 1993).

Kui sambliku elukeskkonnaks on kuivem ja valgusrikas ala, siis eelistatakse rohevetikat, kuid

vastupidistes tingimustes loob samblik simbioosse suhte hoopis tsuanobakteriga (Kukwa et al.,
2020).

Joonis 6. Fotostimbiodeem Sticta aff. subscrobiculata (Moncada et al., 2013).

3.3. Fakultatiivsed samblikud

Fakultatiivse sambliku puhul on tegemist organismiga, millel on kaks erinevat arenguvdimalust
(Wedin et al., 2004). Nendeks vdimalusteks on arenemine samblikuks v6i elamine saprotroofina
(Wedin et al., 2004). Wedin et al. (2004) leidsid Pd&hja-Skandinaavias Stictis perekonna
saprotroofselt elavaid liike ja Conotrema perekonna lihheniseerunud liike uurides, et organismi
arengut saprotroofiks vdi samblikuks mdjutab kasvusubstraat. Samuti arvatakse, et sellise eluviisi
puhul on samblikel suurem v@imalus keskkonnatingimuste muutudes hakkama saada (Wedin et
al., 2004). Tulemuseks saadi kolm erinevat fulogeneetilist liiki, kus on nii lihheniseerunud
isendeid, kui ka saprotroofe (Wedin et al., 2004). See tdhendab, et lihheniseerunud Conotrema
isendeid ei saa pidada eraldiseisvaks liigiks (Wedin et al., 2004). Wedin et al., (2006) vaitsid, et
iihe liigi saprotroofne ja samblikuna elav isend erinevad (iksteisest margatavalt. Uhe erinevusena
vOib vélja tuua viljakehade suuruse (Wedin et al., 2006). Samblikuna elaval isendil tekivad
tavaliselt vaiksemad viljakehad, kui saprotroofsel organismil (Wedin et al., 2006). Lisaks leidub

erinevusi ka askoomi seina alaosa paksuses ja olemasolus (Wedin et al., 2006). Kui tegemist on
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saprotroofselt elava isendiga, siis on askoomi seina alaosa lihtsalt eristatav, samas kui samblikuna

elaval isendil vdib see olla vaga 6huke v6i hoopiski kokkusurutud (Wedin et al., 2006).
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4, FOTOBIONDI LIIGILINE JA GENOTUUBILINE VARIEERUVUS
SAMBLIKUTALLUSES

Blaha et al. (2006) sonul vdib leida Gihest ja samast samblikuliigist parit tallustest mitmesuguseid
fotobionte. Selleks vdib olla lihtsalt teine fotobiondi liik vdi tivi (Blaha et al., 2006). Talluses

tekkivad muudatused vivad olla somaatilise mutatsiooni tulemused (Fahselt, 2008).

Fotobiondi liigilise varieeruvuse madramiseks samblikutalluses kasutatakse tavaliselt Sangeri
sekveneerimist, kuigi see pole just kdige tdpsem viis (Moya et al., 2017). Lisaks Sangeri meetodile
on vdimalik kasutada ka lon Torrent sekveneerimist (Onut-Brénnstrom et al., 2018). Onut-
Brénnstrom et al. (2018) I&bi viidud uuringus kasutati nii Sangeri kui lon Torrenti sekveneerimist
ning saadi kinnitust sellele, et sambliku talluses vGib leiduda erinevaid fotobionte.

Onut-Brénnstrom et al. (2018) uurisid perekondade Thamnolia ja Cetraria samblikke ning
uurimisel kasutatud isendid korjati Islandilt ja Olandilt. Moya et al. (2017) kasutas oma uuringus
454 plrosekveneerimise meetodit ning sai seda kasutades tallusest lugemid, milles oli 31
mikrovetika perekonna OTU-d. Labi viidud uuringu pdhjal vdib jareldada, et lon Torrenti meetod
on Sangerist tdpsem, kuna lon Torrent tuvastas sambliku talluses mitu erinevat fotobiondi
genotulpi, samas kui Sanger tuvastas ainult tihe (Onut-Brannstrom et al., 2018). Erinevus tuleneb
tdendoliselt sellest, et Sangeri meetod tuvastab tallusest domineeriva fotobiondi genotudbi (Onut-
Brénnstrom et al., 2018). Onut-Brannstrom et al. (2018) uuringus jouti tulemuseni, et nii

Thamnolia, kui ka Cetraria samblikutes leidub mitmeid erinevaid fotobionte.

Yahr et al. (2004) uurisid Florida vosarikes kasvavate Cladonia samblike mikobiondi ja
fotobiondi simbioossete suhete moodustamise mustreid. Selleks kasutati mitmeid meetodeid,
kuhu kuulusid nii sageduspdhised meetodid, kui ka geneetiline sarnasus (Yahr et al., 2004).
Tulemusi kirjeldati spetsiifilisuse ja selektiivsuse kaudu (Yahr et al., 2004). Spetsiifilisuse all
peetakse silmas sumbioosiks sobivate partnerite hulka (Yahr et al., 2004). Dal Grande et al. (2014)
uurisid liikide Xanthoria parietina ja Anaptychia ciliaris talluses leiduva rohevetika Trebouxia
decolorans tiivede mitmekesisust. Uuringu tulemusena saadi teada, et vetika geneetilised
erinevused tekivad mutatsioonide tulemusena (Dal Grande et al., 2014). Paulsrud et al. (2008)
uurisid tstianosamblike Peltigera aphthosa ja Nephroma arcticum mitut isendit ning uuringu

tulemusena leiti nendest kaks erinevat tstianobiondi genotiiupi. Soomes l&bi viidud uuringus leiti
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samuti Peltigera neopolydactyla isenditest mitu erinevat fotobiondi genotlupi (Rikkinen, 2013).
Selleks fotobiondiks oli Nostoc (Rikkinen, 2013). Samuti uurisid Paulsrud et al. (2000) Oregonist
(USA), Soomest ja Rootsist korjatud Peltigera membranacea ja Nephroma resupinatum talluseid.
Uuringu tulemusena leiti, et P. membranacea, mida korjati Oregonist ja Rootsist, sisaldas

Uhesuguseid tsuianobakter Nostoc genotliupe (Paulsrud et al., 2000).

Lisaks uuris Piercey-Normore (2006) sambliku Evernia mesomorpha tallust. Uuringuks koguti
290 tallust ning neid lahemalt uurides leiti, et (ihes E. mesomorpha talluse osas esines mitu vetika
genotlupi (Joonis 7; Piercey-Normore, 2006). Oksanen et al. (2002) uurisid lirimaa ld&neosas
kasvavaid Collema multipartitum simbionte. Collema multipartitum fotobionti vdrreldi 1aheduses
vabalt kasvava Nostoc tilvedega ning vdrdluse aluseks oli tRna-®" intron (Oksanen et al., 2002).
Uurimuses taheti proovida eristada vabalt elava ning slimbioosis oleva Nostoc tuvesid eelnevalt
mainitud introni abil (Oksanen et al., 2002). Leiti, et vabalt elavatel ning lihheniseerunud tivedel

oli erinev heptanukleotiidide kordusmotiivide arv (Oksanen et al., 2002).

Lisaks Oksanen et al. (2002) viisid ka Fedrowitz et al. (2011) labi uuringu, kus kasutasid tRna-®
intronit. Nende uurimuse eesmargiks oli boreaalses metsas kolme Nephroma liigi fotobiondi
varieeruvust uurida ( Fedrowitz et al., 2011). Uuritavateks Nephroma liikideks olid N. bellum, N.
resupinatum ja N. parile (Fedrowitz et al., 2011). 232-st kogutud tallusest leiti ainult 5 erinevat
tRna®" introni genotiiiipi, millest vdib jareldada, et antud piirkonnas on kdrge fotobiondi
selektiivsus (Fedrowitz et al., 2011). Samast liigist isendid, mis kasvasid thel puul, jagasid
omavahel sama fotobiondi tlive (Fedrowitz et al., 2011). Leiti, et N. bellum ja N. resupinatum
jagasid omavahel kahte Nostoc genottdpi ning N. parile seondus samuti kahe erineva genotliiibiga
(Fedrowitz et al. 2011). Lisaks eelnevale leiti ka, et Nephroma gildi isendid ei vaheta oma
fotobionte juhuslikult (Fedrowitz et al., 2011).

Hametner et al. (2014) on uurinud Trentepohliaceae sugukonnast parit fotobiontide mitmekesisust.
Uuringu jaoks kasutati 18S rRNA, rbcL geeni fragmente ning tuuma ITS jarjestuste andmeid
(Hametner et al., 2014). Leiti, et tletldine fotobiondi mitmekesisus oli limiteeritud (Hametner et
al., 2014). Uuritud Trentepohliaceae eelistab pigem elupaika, kus on kdrge 6huniiskus ning
tavaliselt leidub sellistes elupaikades ka paris palju mikobionte, kes loovad siimbioosseid suhteid
just Trentepohliaceae isenditega (Hametner et al., 2014). See, paljud Trentepohliaceae hulgast

vOivad samblikes fotobiondiks olla, on seniajani veel teadmata (Hametner et al., 2014).

17



Trentepohlia on tavaliselt pddsasja vOi padjataolise tallusega, mis koosneb hargnenud
filamentidest (Hametner et al., 2014). Trentepohliaceae identifitseerimine morfoloogiliste
tunnuste pdhjal on kullaltki raske, kuna stimbioosis olles karotenoidide tootmine vaheneb, mis
muidu annab neile oranzi virvuse (Hametner et al., 2014). Lisaks karotenoidide tootmise

vahenemisele muutuvad rohelised kloroplastid hoopis silmatorkavamaks (Hametner et al., 2014).
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Joonis 7. Vetikate genotilipide esinemisprotsent ning varieeruvus kimnel puul kolmel eri

transektil (Piercey-Normore, 2006).
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5. FOTOBIONDI VARIEERUVUS GLOBAALSES JA LOKAALSES SKAALAS

5.1. Mukobiondi selektiivsus ja fotobiondi spetsiifilisus

Samblikud on véimelised hakkama saama vaga ekstreemsetes tingimustes (Robinson et al., 2003).
Néiteks samblik Ramalina farinacea voib hakkama saada nii ekstreemsetes tingimustes, kui ka
vdhem darmuslikes elupaikades (del Hoyo et al., 2011). Mukobiondi selektiivsus fotobiondi
valimisel vdib olla nii kdrge kui ka madal (Piercey-Normore, 2006). Madala selektiivsuse puhul
loob miikobiont siimbioosse suhte just selle fotobiondiga, mis levib tema kasvukohas, kuid kérge
selektiivsuse korral loob mukobiont suhte kindla perekonna liigiga, isegi siis, kui teise perekonna
fotobiont oleks kattesaadavam (Piercey-Normore, 2006). Mukobiondid on tavaliselt kdrgema
selektiivsuse tasemega kui fotobiondid (Magain et al., 2017). Fotobiont vdib simbioosse suhte
loomisel valida mitme erineva Peltigera liigi vahel, samas kui mikobiondi valik piirdub ainult
Nostoc fulogeneetilise grupiga (Magain et al., 2017). Romeike et al. (2002) uurisid Antarktikas
leiduvaid samblikke ning joudsid arvamusele, et madal selektiivsuse tase aitab samblikel
ekstreemsetes oludes hakkama saada. Samuti aitab madal selektiivsuse tase asustada suuremaid
piirkondi, vOrreldes kdrge selektiivsusega (Romeike et al., 2002). Vargas Castillo & Beck (2012)
uurisid Atacama k@rbes Caloplaca liikide fotobiontide mitmekesisust, et teada saada, fotobiondi
selektiivsuse ning spetsiifilisuse tase. Uuritud isendid elasid udu tekitatud koosluses eelpool
mainitud korbes, tdpsemalt Tsiilis (Vargas Castillo & Beck, 2012). Isendid korjati erinevatelt
kdrgustel pidevalt udus olevalt rannikujarsakult (Vargas Castillo & Beck, 2012). Tulemusena saadi

teada, et Caloplaca liigid on keskmise selektiivsus tasemega (Vargas Castillo & Beck, 2012).

Magain et al. (2017) leidsid oma uuringus, et suur hulk Peltigera liikide assotseerub tihe voi mitme
Nostoc fllogeneetilise grupiga. Lisaks leiti ka, et Nostoc on vBimeline simbioosis olema rohkema
kui Uhe Peltigera liigiga (Magain et al., 2017). Aga on ka selliseid Peltigera liike, mis on
siimbioosis enam kui kolme erineva Nostoc fulogeneetilise grupiga (Magain et al., 2017). Kuigi
Magain et al. (2017) keskendusid oma uuringus just Peltigera populatsioonidele, on olemas ka
vOimalus, et Nostoc, mis assotseerub Peltigera liigiga vOib ennast siduda ka teisest perekonnast
parit samblikuga. Magain et al. (2017) uuringus selgus ka see, et mikobiont ei ole vdimeline

ennast siduma kdigi kattesaadavate fotobiondi flilogeneetiliste gruppidega.
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5.2. Biogeograafiline varieeruvus

Dal Grande et al. (2017) uurisid, kuidas tekib samblikes mikobiondi ja fotobiondi vaheline
simbioos ning kuidas toimub nende jagunemine eri elupaikades. Néiteks erinevatel kérgustel
kasvaval uhest liigist parit mikobiondil vdivad olla erinevad fotobiondid (Muggia et al., 2008;
Fedrowitz et al., 2012; Vargas Castillo & Beck, 2012; Magain et al., 2017). Kuigi kliima m&ju
samblikele on uuritud, ei ole palju teada, kuidas mdjutavad laiuskraadid lihheniseerunud seenes

oleva fotobiondi mitmekesisust (Dal Grande et al., 2017).

del Campo et al. (2010) korjasid samblikku Ramalina farinacea mitmest eri kérgusega paigast
Hispaanias (El Toro, Ciudad Real ja Los Realejos). Kérgused, kus samblikke korjati olid 600 m,
1150 m ja 1500 m (del Campo et al., 2010). Uuringus leiti, et kdigis korjatud isendites leidus
kahte erinevat Trebouxia liiki, millest tiks on Trebouxia jamesii ning teine on veel kirjeldamata T.
jamesii-le lahedane liik (del Campo et al., 2010). Lisaks mérgati seda, et T. jamesii on Ulekaalus
just poolsaarel asuvates asurkondades, samas kui teine liik on levinum Kanaari saarte piirkonnas
(Los Realejos asub Kanaari saartel) (del Campo et al., 2010). Lisaks sellele, viisid sarnase uuringu
labi Vargas Castillo & Beck (2012), kus nahti korjatud isendites fotobiondi haplotlibi muutust
rannikujarsaku erinevatel kdrgustel. Madalal kérgusel muudatusi ei esinenud, kuid kérgemal olid
need margatavad (Vargas Castillo & Beck, 2012). Muudatuste pdhjuseks peetakse jarsaku
kdrgemates kohtades suuremat vee kattesaadavust udu tdttu (Vargas Castillo & Beck, 2012).
Antud tulemustest jareldati, et selle tottu vOibki toimuda lokaalselt fotobiondi ning
spetsialiseerumise muutus (Vargas Castillo & Beck, 2012).

Magain et al. (2017) uurisid perekonna Peltigera sektsiooni Polydactylon isendeid (le terve
maailma. Selle uuringu Uiheks osaks oli teada saada nende biogeograafiline levik ning uurida antud
sektsioonis leiduvaid morfotiiipe (Magain et al., 2017). Magain et al. (2017) uuringus selgus, et
mukobiont vOib end eri asukohtades siduda erinevate fotobiondi fulogeneetiliste gruppidega.
Néiteks Peltigera occidentalis Uhineb Arizonas the Nostoc fiilogeneetilise grupiga, kuid
boreaalses piirkonnas hoopis teise grupiga (Magain et al., 2017). Nostoc fiilogeneetilise grupi
korral saab aimduse, kas antud grupp on spetsialiseerunud vdi mitte, selle levila pdhjal (Magain et

al., 2017). Spetsialiseerunud Nostoc gruppidel on tavaliselt vdiksem levila, kui generalistist Nostoc
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fllogeneetilise grupi esindajal ning sama voib éelda ka Peltigera sektsiooni Polydactylon kohta
(Magain et al., 2017). Generalistidest liikidel on suurem v@imalus asustada erinevaid geograafilisi
piirkondi (Magain et al., 2017) ning nad on vGimelised Ghinema mitme simbiondiga (Singh et al.,
2019). Magain et al. (2017) pidasid generalistide all silmas liike, millel on vdime luua suhe paljude
teiste liikidega Ule terve maailma. Generalistideks on nditeks suurem osa Lduna-Ameerika

perekonna Peltigera liigid (Magain et al., 2017).

5.3. Okoloogilistest tingimustest tingitud varieeruvus

Keskkonnatingimuste muutumisel vdidakse fotobiont, kellega mikobiont loob simbioosse suhte,
valja vahetada (Piercey-Normore, 2006). Kliima mdjutab, millised foto- ja mukobiont loovad
omavahel sumbioosse suhte (Ferndndes-Mendoza et al., 2011). Lisaks sellele vdivad
keskkonnatingimused mdjutada sambliku fotobiondi valikut (Romeike et al., 2002). Naiteks, kui
tingimused muutuvad fotobiondile talumatuks, siis ta kaob/havib ning leitakse uus fotobiont, mis
saab antud tingimustes hasti hakkama (Piercey-Normore, 2006). Fotobiondi valikul méangib rolli
ka valgus ja niiskus (Kukwa et al., 2020). Lisaks valgusele ja niiskusele mangivad samblike elus
suurt rolli ka looduslikud keskkonna muutused, mille tulemusena vdib samblik samuti fotobionti
vahetada (Kukwa et al., 2020). Mdneks selliseks olukorraks voib olla nditeks puude langemine,
mille tulemusena tekib uusi elupaiku (Kukwa et al., 2020). Tslianobakterist fotobiondi puhul on

kliima vaga oluline tegur, mis mdjutab nende leviala (Magain et al., 2017).

Keskkonnategurid mangivad rolli ka fotobiondi spetsialiseerumises Gihele mikobiondile, néiteks
Peltigera ja Nostoc (Magain et al., 2017). Kui omavahel Uhinevad spetsialiseerunud seen ja
generalistist fotobiont vdi fotobiondid, siis on tekkival tallusel hea kohanemisvGime oma elupaiga
keskkonnatingimustega (Magain et al., 2017). Piercey-Normore & Deduke (2011) viisid l&bi
uuringu, millega taheti testida, kuidas erinevad keskkonnatingimused, nagu sademete hulk ja
substraat, mojutavad 6koloogiliste gildide teooriat. Antud uuringu eesmargiks oli teada saada, kas
okoloogiliste gildide moodustumisel esineb fotobiondil eelistusi keskkonnatingimuste kohta
(Piercey-Normore & Deduke, 2011). Tulemusena oli vBimalik valja tuua, et uuritud fotobiondil
esinesid eelistused oma kasvukoha tingimuste kohta (Piercey-Normore & Deduke, 2011). Uuritud
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fotobiondiks oli Asterochloris, kes loob suhteid nii Lepraria kui ka Stereocaulon perekondadega
(Piercey-Normore & Deduke, 2011).
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KOKKUVOTE

Samblik on stimbioosne organism, mis tekib lihheniseerumise teel ning seal vbivad esineda nii
mukobiont, fotobiont, kui ka bakterid. Kuid leidub ka selliseid samblikke, kus on samaaegselt mitu
fotobionti. Fotobiondiks loetakse nii rohevetikat, kui ka tsiianobakterit. Fotobiondi pdhiliseks
ulesandeks on fotosilinteesi teostamine, kuid samuti varustab ta mikobionti slsivesikutega.
Bakterite tlesandeks vGib olla fotostinteesi toimumise toetamine, kui ka vastupanu osutamine

erinevatele keskkonnatingimustele.

Stmbioosi tulemusena tekkiv tallus ehk vegetatiivne keha v@ib olla homdomeerne voi
heteromeerne. See t&hendab, et homoomeerses talluses pole vdimalik Kihte eristada, kuid
heteromeerses talluses on voimalik neid eristada. Suuremat osa tallusest hdlmav mukobiont
méaarab kull talluse tudpi, kuid ei ole ise vbimeline seda moodustama. Talluse edukaks
moodustamiseks on samblikul vaja fotobionti. Olenevalt talluse tiilbist esineb nii pddsas-, leht-
kui ka kooriksamblikke.

Samblikud vdivad paljuneda nii suguliselt kui mittesuguliselt. Sugulisel paljunemisel
moodustatakse viljakeha, milles valmivad eosed. Mittesugulisel paljunemisel kasvab uus samblik
vana sambliku talluse tikist. Sellisel paljunemisel tekkinud samblik on identne oma eelkaijaga.
Samblik vdib elu jooksul oma fotobionti vahetada ning vdga harvadel juhtudel vdib muutuda

talluse kuju ja paljunemisviis.

Tulenevalt sellest, et samblik on simbioosne organism, kus on nii foto- kui ka miikobiont, on ta
vBimeline asustama paljusid erinevaid elupaiku. Erinevaid kasvukohti on lihtsam asustada
generalistidest liikidel, kuna neil on globaalselt palju liike, millega ollakse vdimeline siimbioosis
olema. Kui néaiteks fotobiont on generalist, siis on samblikul keskkonnaga lihtsam kohaneda, kui
spetsialistist fotobiondiga.

Mukobiondi selektiivsuse tase maadrab selle, mis fotobiondiga luuakse siimbioosne suhe. Kui
selektiivsus on madal, siis miikobiont valib lihtsalt kattesaadava fotobiondi, kuid kui selektiivsuse
tase on korge, siis valitakse kindel fotobiondi liik. Vdrreldes mikobiondiga, on fotobiondi

selektiivsuse tase madalam.
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Uheks teguriks, mis mdjutab fotobiondi valikut, on kliima. Sellest tulenevalt valitakse endale
sobilik fotobiont, millega oleks antud keskkonnas vdimalik hakkama saada. Samuti mangib

fotobiondi haplotulbi muutumises rolli kbrgus merepinnast ja vee hulga k&ttesaadavus.

Olenevalt geograafilisest asukohast v6ib  mukobiont end siduda fotobiondi erinevate

fulogeneetiliste gruppidega, olenevalt sellest, kuidas kasvukohas paremini hakkama saada.
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SUMMARY

Lichen is a symbiotic organism that is formed by lichenization and may contain mycobiont,
photobiont, and a bacteria. However, there are also lichens that have several photobions at the
same time. Both green algae and cyanobacteria are considered photobions. The main function of
photobiont is to perform photosynthesis, but it also supplies mycobiont with carbohydrates. The
role of bacteria can be to support photosynthesis, as well as to resist various environmental

conditions.

The vegetative body resulting from the symbiosis may be homomeric or heteromeric. This means
that it is not possible to distinguish the layers in a homomeric thalli, but it is possible to distinguish
them in a heteromeric thalli. Mycobiont, which covers most of the thalli, determines the type of it,
but is not able to form it by itself. A lichen needs a photobiont to form a stable thalli. Depending

on the type of thalli, there are fruticose, foliose and crustose lichens.

Lichens can reproduce both sexually and asexually. During sexual reproduction, the fruit body is
formed, in which spores are produced. In the case of asexual reproduction, the new lichen grows
from a piece of the old lichen thalli. The lichen produced by such reproduction is identical to its
predecessor. Lichens can change their photobiont during their lifetime, and therefore their thalli
and reproduction may change.

Due to the fact that lichen is a symbiotic organism with both photo- and mycobiont, it is able to
inhabit many different habitats. Different habitats are easier to populate with generalist species

because they have many species with which they are able to interact globally.

The level of selectivity of a mycobiont determines which photobiont has a symbiotic relationship
with it. When the selectivity is low, the mycobiont selects an easily available photobiont, but when
the selectivity is high, a specific type of photobiont is selected. Compared to a mycobiont, the level

of selectivity of a photobiont is lower.

One of the factors influencing the choice of photobiont is climate. As a result, a suitable photobiont
is selected that can handle the given environment. Altitude and water availability also play a role

in photobiont haplotype change.
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In addition, mycobiont binds itself to different phylogenetic groups of photobiont depending on

the geographic location, depending on how to cope better with its growing place.
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