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Αβστραχτ  18 

Χυρρεντ υνδερστανδινγ οφ τηε νατυρε ανδ φυνχτιον οφ φυνγαλ ασσοχιατιονσ ιν πτεριδοπηψτεσ ισ 19 

συρπρισινγλψ πατχηψ γιϖεν τηειρ κεψ εϖολυτιοναρψ ποσιτιον, χυρρεντ ρεσεαρχη φοχι ον οτηερ 20 

εαρλψ−βρανχηινγ πλαντ χλαδεσ, ανδ mαϕορ εφφορτσ ατ υνραϖελλινγ mψχορρηιζαλ εϖολυτιον ανδ τηε 21 

mεχηανισmσ υνδερλψινγ τηισ κεψ ιντεραχτιον βετωεεν πλαντσ ανδ φυνγι.  Ηερε ωε προϖιδε α 22 

χριτιχαλ ρεϖιεω οφ χυρρεντ κνοωλεδγε οφ φυνγαλ ασσοχιατιονσ αχροσσ πτεριδοπηψτεσ ανδ 23 

χονσιδερ φυτυρε διρεχτιονσ mακινγ ρεχοmmενδατιονσ αλονγ τηε ωαψ. 24 

Φροm α χοmπρεηενσιϖε συρϖεψ οφ τηε λιτερατυρε, α χονφυσεδ πιχτυρε εmεργεσ: συγγεστιονσ 25 

τηατ mεmβερσ οφ τηε Λψχοπσιδα ηαρβουρ Βασιδιοmψχοτα φυνγι χοντραστ σηαρπλψ ωιτη εξτενσιϖε 26 

χψτολογιχαλ ανδ ρεχεντ mολεχυλαρ εϖιδενχε ποιντινγ το εξχλυσιϖελψ Γλοmεροmψχοτα ανδ/ορ 27 

Μυχοροmψχοτινα ασσοχιατιονσ ιν τηισ γρουπ.  Σιmιλαρλψ, ρεπορτσ οφ δαρκ σεπτατε, ασσυmινγλψ 28 

ασχοmψχετουσ, ηψπηαε ιν α ρανγε οφ πτεριδοπηψτεσ, αδϖοχατινγ α mυτυαλιστιχ ρελατιονσηιπ, 29 

αρε νοτ βαχκεδ βψ φυνχτιοναλ εϖιδενχε ανδ τηε φαχτ τηατ τηε φυνγυσ ινϖαριαβλψ οχχυπιεσ δεαδ 30 

ηοστ τισσυε ποιντσ το σαπροτροπηψ ανδ νοτ mυτυαλισm.  Τηε βεστ χονχλυσιον τηατ χαν βε 31 

ρεαχηεδ βασεδ ον χυρρεντ εϖιδενχε ισ τηατ τηε φυνγαλ σψmβιοντσ οφ πτεριδοπηψτεσ βελονγ το 32 

τηε τωο φυνγαλ λινεαγεσ Μυχοροmψχοτινα ανδ Γλοmεροmψχοτα.  Dο σψmβιοτιχ φυνγι ανδ ηοστ 33 

πτεριδοπηψτεσ ενγαγε ιν mυτυαλλψ βενεφιχιαλ παρτνερσηιπσ?  Το δατε ονλψ τωο, πιονεερινγ 34 

στυδιεσ ηαϖε αδδρεσσεδ τηισ κεψ θυεστιον δεmονστρατινγ ρεχιπροχαλ εξχηανγε οφ νυτριεντσ 35 

βετωεεν τηε σποροπηψτεσ οφ Οπηιογλοσσυm ϖυλγατυm ανδ Οσmυνδα ρεγαλισ ανδ τηειρ φυνγαλ 36 

σψmβιοντσ.  Τηερε ισ α πρεσσινγ νεεδ φορ mορε φυνχτιοναλ ινϖεστιγατιονσ αλσο εξτενδινγ το τηε 37 

γαmετοπηψτε γενερατιον ανδ χουπλεδ ωιτη ιν ϖιτρο ισολατιον ανδ ρεσψντηεσισ στυδιεσ το 38 

υνραϖελ τηε εφφεχτ οφ τηε φυνγι ον τηειρ ηοστ. 39 

 40 
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 44 

 45 

Wηερεασ σεϖεραλ παστ δεχαδεσ υπ το τηε πρεσεντ ηαϖε ωιτνεσσεδ α ωεαλτη οφ mορπηολογιχαλ, 46 

φυνχτιοναλ ανδ mολεχυλαρ στυδιεσ ον σεεδ πλαντ mψχορρηιζασ (Σmιτη & Ρεαδ, 2008) τογετηερ 47 

ωιτη σεmιναλ αδϖανχεσ τηισ χεντυρψ ον mυτυαλλψ βενεφιχιαλ φυνγαλ ασσοχιατιονσ ιν λιϖερωορτσ 48 

(Φιελδ ετ αλ., 2014; 2015β), ινϖεστιγατιονσ οφ mψχορρηιζασ ιν σπορεʹβεαρινγ ϖασχυλαρ πλαντσ λαγ 49 

φαρ βεηινδ (σεε Μεηλτρετερ, 2010 φορ α ρεχεντ χριτιχαλ συmmαρψ).  Τηισ ισ αλλ τηε mορε 50 

συρπρισινγ σινχε κνοωλεδγε οφ τηε νατυρε ανδ βιολογψ οφ φυνγαλ ασσοχιατιονσ ιν εξταντ 51 

πτεριδοπηψτεσ αρε κεψσ το υνδερστανδινγ τηε εϖολυτιον οφ φυνγαλ σψmβιοσεσ, α πηενοmενον 52 

ωιδελψ ρεχογνισεδ ασ α mαϕορ ιννοϖατιον τηατ δροϖε πλαντ τερρεστριαλιζατιον αρουνδ 460−480 53 

ΜΨΑ (Πιροζψνσκι & Μαλλοχη, 1975; Σελοσσε & Λε Ταχον, 1998; Βονφαντε & Γενρε, 2008; 54 

Παρνισκε, 2008).  55 

Τηε διστριβυτιον ανδ mορπηολογψ οφ τηε φυνγαλ ασσοχιατιονσ ιν εξταντ πτεριδοπηψτεσ 56 

ανδ τηειρ φοσσιλ ανχεστορσ ισ συmmαριζεδ ιν Στρυλλυ−Dερριεν ετ αλ. (2014), τηουγη τηε mαιν 57 

χοντεντ οφ τηισ αχχουντ ισ νεω δατα ανδ ιντερπρετατιον οφ φοσσιλσ (Βουλλαρδ & Λεmοινε, 1971; 58 

Ρεmψ ετ αλ., 1994; Ταψλορ ετ αλ., 1995; Ρεδεχκερ ετ αλ., 2000; Καρατψγιν ετ αλ., 2006; Κρινγσ ετ 59 

αλ., 2007α, 2007β).  Α σεχονδ ρεχεντ ρεϖιεω φοχυσεσ mαινλψ ον βρψοπηψτεσ (Ριmινγτον ετ αλ., 60 

2016).  Ρατηερ τηαν σιmπλψ ρειτερατε τηε ινφορmατιον ιν τηεσε αχχουντσ ηερε ωε φοχυσ ον τηε 61 

χυρρεντ στατε οφ κνοωλεδγε οφ φυνγαλ ασσοχιατιονσ ιν εξταντ πτεριδοπηψτεσ; ωε ηιγηλιγητ 62 

ηιγηλψ σιγνιφιχαντ ρεχεντ αδϖανχεσ, γιϖε χριτιχαλ ασσεσσmεντσ οφ σηορτχοmινγσ ιν πυβλισηεδ 63 

αχχουντσ το δατε ανδ ποιντ ουτ εξχιτινγ αϖενυεσ φορ φυτυρε στυδιεσ.  Απαρτ φροm α ηανδφυλ οφ 64 

ελεχτρον mιχροσχοπε στυδιεσ ανδ εϖεν φεωερ mολεχυλαρ ινϖεστιγατιονσ, ουρ κνοωλεδγε οφ τηε 65 

οχχυρρενχε οφ mψχορρηιζασ αχροσσ πτεριδοπηψτεσ ισ βασεδ σολελψ ον λιγητ mιχροσχοπε 66 

οβσερϖατιονσ.  Τηε ρεϖιεωσ βψ Ραψνερ (1927) ανδ Βυργεφφ (1938) ανδ mορε ρεχεντλψ βψ Wανγ 67 

& Θιυ (2006) ανδ Λεηνερτ ετ αλ. (2016) τογετηερ ωιτη τηε εξηαυστιϖε συρϖεψ οφ 420 ταξα βψ 68 

Βουλλαρδ (1957), χηεχκ λιστσ φορ τηε Βριτιση φλορα  (Ηαρλεψ & Ηαρλεψ,1987; Νεωmαν & Ρεδδελλ, 69 

1987), ανδ φιελδ συρϖεψσ ιν χουντριεσ αχροσσ τηε ωορλδ − φορ εξαmπλε: Χηινα (Ζηανγ ετ αλ., 70 

2004; Ζηαο, 2000; Ζηι−ωει, 2000), Χοστα Ριχα (Λεσιχα & Αντιβυσ, 1990), Εχυαδορ (Λεηνερτ ετ 71 

αλ., 2009; Κεσσλερ ετ αλ.,2014), Ηονδυρασ (Ζυβεκ ετ αλ.,2010),  Ινδια (Μυτηακυmαρ & Υδαιψαν, 72 

2000; Μυτηυκυmαρ & Πραβια, 2012, 2013; Μυτηυραϕα ετ αλ., 2014; Συδηα & Αmmανι , 2010 ),  73 

Λεσοτηο (Μοτεετεε ετ  αλ., 1996), Μεξιχο (Λαρα−Πρεζ ετ αλ., 2015), Νεω Ζεαλανδ (Χοοπερ, 74 

1976), Πακισταν (Ιθβαλ ετ αλ., 1981), Μαλαψσια ανδ Ινδονεσια (Ναδαραϕαη & Ναωαωι, 1993; 75 
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Κεσσλερ ετ αλ., 2010α), Ρευνιον (Κεσσλερ ετ αλ., 2010β), ΥΣΑ (Βερχη & Κενδριχκ,1982; Γεmmα 76 

& Κοσκε, 1995; Γεmmα ετ αλ., 1992; Λαφερριρε & Κοσκε, 1981), αλλ ρεπορτ  α ηιγη ινχιδενχε οφ 77 

mψχορρηιζασ βυτ περηαπσ λοωερ τηαν φορ σεεδ πλαντσ.  Τηεσε λιστινγσ ηαϖε σεριουσ φαιλινγσ.  78 

Απαρτ φροm σοmε οφ τηε δατα χοmινγ φροm υνϖεριφιεδ σεχονδαρψ σουρχεσ (αλλ ιν φαχτ ιν 79 

Λεηνερτ ετ αλ., 2016), mανψ οφ τηε σαmπλεδ σπεχιεσ χοmπρισεδ ροοτσ ανδ ρηιζοmεσ φροm δριεδ 80 

ηερβαριυm σπεχιmενσ (οϖερ 75% ιν τηε χασε οφ Βουλλαρδ, 1957).  Ιν αδδιτιον, τηεσε λιστινγσ 81 

γιϖε βυτ σχαντ αττεντιον το τηε ϖιταλ στατυσ οφ τηε ηοστ οργανσ (σεε Μοτεετεε ετ αλ., 1996 φορ 82 

δεταιλεδ χριτιθυε) ανδ τηυσ ιτ ισ ϖερψ διφφιχυλτ το γλεαν πρεχισε ινφορmατιον αβουτ τηε στατυσ οφ 83 

τηε σψmβιοτιχ φυνγι ασ ειτηερ mυτυαλιστιχ, σαπροπηψτιχ ορ παρασιτιχ (Μεηλτρετερ, 2010).  Wε δο 84 

κνοω φορ χερταιν ηοωεϖερ, τηατ mψχοηετεροτροπηιχ γαmετοπηψτεσ mυστ βε παρασιτιχ ον τηειρ 85 

φυνγι (Λεακε ετ αλ., 2008).  Τηε φρεθυεντ οχχυρρενχε οφ τωο ϖερψ διφφερεντ φυνγι σιδε βψ σιδε ιν 86 

τηε σαmε ηοστ ποιντσ στρονγλψ το α mιξτυρε οφ τροπηιχ χατεγοριεσ.  Ιν τηε αβσενχε οφ ριγορουσ 87 

σαmπλινγ προχεδυρεσ τηατ παψ χαρεφυλ αττεντιον το τηε ϖιταλ στατυσ οφ τηε φυνγυσ−χονταινινγ 88 

οργανσ, βροαδ γενεραλιζατιονσ ανδ δεταιλεδ αναλψσεσ ιν τηε λιτερατυρε το δατε αβουτ τηε 89 

οϖεραλλ ινχιδενχε οφ mψχορρηιζατιον ιν πτεριδοπηψτεσ ωιτη ινφερενχεσ αβουτ πηψλογενψ ανδ 90 

εχολογψ (ε.γ., Λεηνερτ ετ αλ., 2016) σηουλδ βε ϖιεωεδ ωιτη χονσιδεραβλε χαυτιον.  91 

Τηεσε προϖισοσ ασιδε, τηε ϖαστ mαϕοριτψ ιφ νοτ αλλ οφ τηε λικελψ σψmβιοτιχ φυνγι φουνδ ιν 92 

πτεριδοπηψτεσ φαλλ ιντο τηε αρβυσχυλαρ mψχορρηιζαλ (ΑΜ) χατεγορψ χηαραχτερισεδ βψ 93 

ιντραχελλυλαρ ηψπηαλ χοιλσ +/− φινε αρβυσχυλαρ ηψπηαε ανδ ϖεσιχλεσ.  Λεσσ φρεθυεντ αρε δαρκ 94 

σεπτατε ηψπηαε οφτεν ασσοχιατεδ ωιτη πσευδοσχλεροτια.  Βψ εξτραπολατιον φροm τηειρ ωελλ−95 

δοχυmεντεδ οχχυρρενχε ιν σεεδ πλαντσ (ϑυmππονεν, 2001; ϑυmππονεν & Τραππε, 1998; 96 

Μανδψαm & ϑυmππονεν, 2005; Νεωσηαm, 2011; Νεωσηαm ετ αλ., 2014; Σχηmιδ ετ αλ., 1995) 97 

ιτ ισ ρεασοναβλε το ασσυmε τηατ τηεσε αρε ασχοmψχετουσ.  Χονσπιχυουσλψ αβσεντ αρε ανψ βονα 98 

φιδε ρεχορδσ οφ βασιδιοmψχετεσ.  Τηε ρεχεντ ρεπορτ τηατ τηε mαιν ενδοπηψτε ιν 99 

γαmετοπηψτεσ οφ Λψχοποδιυm αλπινυm ισ α βασιδιοmψχετε (Ηορν ετ αλ., 2013), δεσπιτε 100 

χοmπελλινγ χψτολογιχαλ εϖιδενχε (Βυργεφφ, 1938; Βρυχηmανν, 1898; Χαmπβελλ, 1908; Dυχκεττ 101 

& Λιγρονε, 1992; Λανγ, 1899; Σχηmιδ & Οβερωινκλερ, 1993) ανδ mολεχυλαρ δατα (Wιντηερ & 102 

Φριεδmαν, 2007α) το τηε χοντραρψ ιν τηισ ανδ οτηερ λψχοποδ γαmετοπηψτεσ, ισ αλmοστ 103 

χερταινλψ δυε το φλαωεδ αναλψσισ προχεδυρεσ (σεε Ριmινγτον ετ αλ., 2014 φορ α φυλλ χριτιθυε). 104 

Σινχε τηε σψmβιοτιχ στατυσ οφ ΑΜ φυνγι ιν σεεδ πλαντσ ανδ λιϖερωορτσ ισ βεψονδ θυεστιον, ιτ 105 

σεεmσ ρεασοναβλε το ασσυmε τηε σαmε φορ πτεριδοπηψτεσ ασ ισ βορνε ουτ ωιτη τρανσmισσιον 106 

ελεχτρον mιχροσχοπψ (ΤΕΜ) στυδιεσ τηατ ηαϖε ινϖαριαβλψ σηοων αππαρεντλψ ηεαλτηψ 107 
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ιντεραχτιονσ βετωεεν τηε παρτνερσ (Dυχκεττ & Λιγρονε, 1992; Κοϖ〈χσ ετ αλ., 2003; Σχηmιδ & 108 

Οβερωινκλερ, 1993; 1994; 1995; 1996; Τυρναυ ετ αλ., 1993).  Ηοωεϖερ, συχη στυδιεσ ηαϖε το 109 

δατε βεεν λιmιτεδ το πτεριδοπηψτεσ ωηερε α φυνγυσ ισ ινϖαριαβλψ πρεσεντ ανδ τηοσε ωηερε 110 

συχη χολονισατιονσ αππεαρ mορε σποραδιχ, ε.γ., τηε σποροπηψτεσ οφ τηε ϖαστ mαϕοριτψ οφ 111 

λεπτοσπορανγιατε φερνσ, ηαϖε ψετ το βε ινϖεστιγατεδ.  Ινδεεδ τηε στυδψ βψ Τυρναυ ετ αλ. 112 

(1993) ον Πτεριδιυm χονταινσ τηε ονλψ πυβλισηεδ τρανσmισσιον ελεχτρον mιχρογραπησ οφ ωηιχη 113 

ωε αρε αωαρε οφ α τψπιχαλ ΑΜ ασσοχιατιον ιν τηε ροοτσ οφ α πολψποδ (Πολψποδιαλεσ) φερν. 114 

Wηετηερ ορ νοτ δαρκ σεπτατε ηψπηαε (σεε Βουλλαρδ,  1957; Βυργεφφ, 1938; Dηιλλον, 115 

1993; Φερν〈νδεζ ετ αλ., 2008; Ιθβαλ ετ αλ., 1981; Λαρα−Πρεζ ετ αλ., 2015; Λεηνερτ ετ αλ., 2009; 116 

Μανδψαm & ϑυmππονεν, 2005;  Μοτεετεε ετ αλ., 1996; Μυτηυκυmαρ & Πραβια, 2012; 117 

Μυτηυραϕα ετ αλ., 2014; Ναδαραϕαη & Ναωαωι, 1993;  Συδοϖ〈 ετ αλ., 2011, φορ εξαmπλεσ) φορm 118 

ανψ κινδ οφ mυτυαλιστιχ ρελατιονσηιπ ωιτη πτεριδοπηψτεσ ηασ νοτ βεεν εξπλορεδ, βυτ ον τηε 119 

εϖιδενχε το δατε τηισ ωουλδ σεεm υνλικελψ.  Wε αρε νοτ αωαρε οφ ανψ πυβλισηεδ 120 

υλτραστρυχτυραλ στυδψ σηοωινγ συχη ηψπηαε ιν α ηοστ χελλ ωιτη ηεαλτηψ χψτοπλασm ιν ανψ λανδ 121 

πλαντ λετ αλονε α πτεριδοπηψτε, ανδ δεφινιτιϖε εϖιδενχε φορ α φυνχτιον ιν σεεδ πλαντσ ηασ νοτ 122 

ψετ βεεν φορτηχοmινγ (ϑυmππονεν, 2001; ϑυmππονεν & Τραππε, 1998; Νεωσηαm, 2011). 123 

Ουρ οων οβσερϖατιονσ ον τηε συβτερρανεαν παρτσ οφ α ωιδε ρανγε οφ πτεριδοπηψτεσ, νοτ το 124 

mεντιον βρψοπηψτεσ, ποιντ mοστ στρονγλψ το σαπροτροπηισm ρατηερ τηαν ανψ κινδ οφ 125 

mυτυαλιστιχ ρελατιονσηιπσ.  Τηυσ, α τηορουγη λιγητ mιχροσχοπε εξαmινατιον ωιλλ ρεϖεαλ τηειρ 126 

πρεσενχε ιν ανδ αλονγ τηε συρφαχε οφ τηε ολδερ παρτσ οφ ϖιρτυαλλψ ανψ φερν γαmετοπηψτε, ροοτ 127 

ορ ρηιζοmε σψστεm (σεε φορ εξαmπλε Μυτηυραϕα ετ αλ., 2014), ϕυστ ασ ιτ δοεσ φορ ολδερ 128 

βρψοπηψτε ρηιζοιδσ, τηαλλι ανδ στεm τισσυεσ.  Ιν φαχτ, δαρκ σεπτατε ηψπηαε ιν βρψοπηψτεσ αρε 129 

ϕυστ ασ φρεθυεντ ον συρφαχεσ οφ ταξα ωιτη ωελλ χηαραχτεριζεδ σψmβιοντσ, βε τηεσε ΑΜ φυνγι, 130 

τηε ασχοmψχετε Πεζολοmα εριχαε ορ βασιδιοmψχετεσ ασ τηοσε ωηερε τηεσε σψmβιοντσ αρε 131 

αβσεντ, ε.γ., αλλ mοσσεσ (Φιελδ ετ αλ., 2015β; Πρεσσελ ετ αλ., 2010). 132 

Ιν αδδιτιον το τηε λικελψ ΑΜ στατυσ οφ mοστ πτεριδοπηψτε σψmβιοντσ, α φυρτηερ ϖερψ 133 

χοmmον φεατυρε ισ τηατ ροοτ ηαιρσ ανδ ρηιζοιδσ αρε τηε mαϕορ σιτεσ οφ διρεχτ φυνγαλ εντρψ. 134 

Dιρεχτ εντρψ ιντο τηε επιδερmαλ χελλσ ισ αλσο λικελψ ιν ταξα ωιτη ϖερψ φεω ροοτ ηαιρσ, ε.γ., 135 

Μαραττιαλεσ (Βιερηορστ, 1971).  Ασ ιν λιϖερωορτσ (Dυχκεττ & Ρεαδ, 1995; Κοωαλ ετ αλ., 2016), 136 

χολονιζεδ ρηιζοιδσ ανδ ροοτ ηαιρσ φρεθυεντλψ ηαϖε mαλφορmεδ τιπσ (Βουλλαρδ, 1957; Μοτεετεε 137 

ετ αλ., 1996).   138 
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Αγαινστ τηισ πιχτυρε οφ σεεmινγλψ αβυνδαντ mψχορρηιζασ ιν πτεριδοπηψτεσ ωηψ τηεν 139 

αρε τηερε νοτ mορε στυδιεσ?  Wηατ ιν παρτιχυλαρ ηασ ηαmπερεδ φυνχτιοναλ στυδιεσ?  Τωο  140 

mαϕορ χοντριβυτορψ φαχτορσ αρε τηατ σοmε οφ τηε mοστ ιντερεστινγ πτεριδοπηψτεσ αρε ραρε, φορ 141 

εξαmπλε Στροmατοπτερισ ισ α Νεω Χαλεδονιαν ενδεmιχ (Βιερηορστ, 1971), ανδ φυνγυσ−142 

χονταινινγ στρυχτυρεσ λικε συβτερρανεαν γαmετοπηψτεσ αρε ραρελψ προδυχεδ βψ πλαντσ ιν 143 

χυλτιϖατιον, ωιτη τηε νοταβλε εξχεπτιον οφ Πσιλοτυm (Wιντηερ & Φριεδmαν, 2009), ανδ αρε 144 

ηαρδ το φινδ ιν νατυρε.  Τηε φαχτσ τηατ mψχοηετεροτροπηιχ γαmετοπηψτεσ αρε διφφιχυλτ το 145 

χυλτυρε αξενιχαλλψ (σεε Wηιττιερ, 1975, 1981, 1998, 2003, 2005, 2011; Wηιττιερ & Βραγγινσ, 146 

2000; Wηιττιερ & Χαρτερ, 2007α,β; Wηιττιερ ετ αλ., 2005, φορ σπεχιαλ προτοχολσ) ανδ τηατ 147 

γλοmεροmψχοτε φυνγι χαννοτ βε χυλτυρεδ αξενιχαλλψ (Φιελδ ετ αλ., 2014) σεϖερελψ ρεστριχτ τηε 148 

σχοπε οφ φυνχτιοναλ στυδιεσͶφορ εξαmπλε, ĨƵůĨŝůůŝŶŐ KŽĐŚ͛Ɛ ƉŽƐƚƵůĂƚĞƐ ĂŶĚ ƚŚƵƐ δισσεχτινγ 149 

ηοστ γροωτη ρεσπονσε το τηε πρεσενχε οφ σψmβιοντσ.  Φυρτηερ ιmπεδιmεντσ αρε τηατ ωιρψ 150 

mονιλοπηψτε ροοτσ αρε εξτρεmελψ διφφιχυλτ το ινφιλτρατε ωιτη ρεσινσ φορ τρανσmισσιον ελεχτρον 151 

mιχροσχοπψ (Dυχκεττ ετ αλ., 1988) ανδ φερν ροοτσ γενεραλλψ οφτεν φιξ συβοπτιmαλλψ δυε το τηειρ 152 

ηιγη χοντεντ οφ πηενολιχσ (σεε φορ εξαmπλε τηε mιχρογραπησ ιν Πετερσον & Βρισσον, 1977; 153 

Βερχη & Κενδριχκ, 1982; Μακγοmολ & Σηεφφιελδ, 2001;  Κοϖ〈χσ ετ αλ., 2007).  Ηιγη πηενολιχ 154 

χοντεντ mιγητ αλσο χηαλλενγε τηε αχχεσσιβιλιτψ οφ φερν ροοτσ το φυνγι (Σχηνειδερ, 1996). 155 

 156 

Σψστεmατιχ Συρϖεψ 157 

Νοmενχλατυρε φορ τηε ηιγηερ ορδερσ φολλοωσ Χηριστενηυσζ ετ αλ., (2011) ανδ τηε πηψλογενψ 158 

Κνιε ετ αλ., (2015) mοδιφιεδ αφτερ Πρψερ ετ αλ., (2004). 159 

 160 

Λψχοπσιδα  161 

 162 

Γαmετοπηψτεσ 163 

Τηε γαmετοπηψτεσ οφ εϖερψ Λψχοποδιυm σπεχιεσ (ηερε υσεδ σενσυ λατο το ινχλυδε 164 

Dιπηασιαστρυm, Ηυπερζια πλυσ Πηψλλογλοσσυm, Λψχοποδιυm ανδ Λψχοποδιελλα) ιν τηε 165 

Λψχοποδιαχεαε ινϖεστιγατεδ  το δατε, ωηετηερ τοταλλψ συβτερρανεαν ορ παρτιαλλψ συρφαχε−λιϖινγ, 166 

χονταιν φυνγι ωιτη α ωελλ− δεφινεδ διστριβυτιον ανδ ηιγηλψ διστινχτιϖε χψτολογψ (Τρευβ, 1884; 167 

Βυργεφφ, 1938; Βρυχηmανν, 1898, 1908, 1910; Χαmπβελλ, 1908; Dυχκεττ & Λιγρονε, 1992; 168 

Λανγ, 1899; Σχηmιδ & Οβερωινκλερ, 1993; Wιντηερ & Φριεδmαν, 2007α) (Φιγσ. 1α, 1β).  Τηε 169 
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πρεσενχε οφ σεϖεραλ υνιθυε φεατυρεσ, ιν παρτιχυλαρ αν ιντερχελλυλαρ πηασε οφ φυνγαλ 170 

προλιφερατιον (Φιγ. 1β), λεδ Σχηmιδ & Οβερωινκλερ (1993) το χοιν τηε τερm ͚λψχοποδιοιδ 171 

mψχοτηαλλυσ͛ ιντεραχτιον. Τηε φιρστ σεθυενχινγ στυδψ ον τωο γαmετοπηψτεσ οφ Λψχοποδιυm 172 

ηψπογεαε ιδεντιφιεδ τηε φυνγυσ ασ α mεmβερ οφ τηε Γλοmεραχεαε (φολλοωινγ Ρεδεχκερ ετ αλ., 173 

2013 φορ τηε χλασσιφιχατιον οφ αρβυσχυλαρ mψχορρηιζαλ φυνγι), α χλαδε αλσο φουνδ ιν οτηερ 174 

mψχοηετεροτροπηιχ λινεαγεσ (Μερχκξ ετ αλ., 2009; Μερχκξ, 2013).  Ιν χοντραστ, α σεχονδ 175 

mολεχυλαρ στυδψ φουνδ τηατ βοτη ΙΤΣ ανδ ΛΣΥ σεθυενχεσ ιδεντιφιεδ τηε φυνγυσ ιν τηε 176 

γαmετοπηψτεσ οφ Λψχοποδιυm αλπινυm ασ Σεβαχιναλεσ γρουπ Β, α βασαλ χλαδε οφ τηε 177 

αγαριχοmψχετεσ (Βασιδιοmψχοτα) (Ηορν ετ αλ., 2013). 178 

 179 

Σποροπηψτεσ 180 

Τυρνινγ το τηε σποροπηψτεσ, λιγητ mιχροσχοπε συρϖεψσ ινδιχατε τηατ ποσσιβλε σψmβιοτιχ 181 

ασσοχιατιονσ αππεαρ το βε σοmεωηατ σποραδιχ ιν τηε τηιν ωιρψ ροοτσ οφ βοτη Λψχοποδιαχεαε 182 

ανδ Σελαγινελλαχεαε ανδ ατ βεστ αρε χονφινεδ το α mινοριτψ οφ τηε σπεχιεσ στυδιεδ (Βουλλαρδ, 183 

1957).  Μορπηολογιχαλλψ τηε φυνγι αππεαρ το βε ΑΜ ωιτη λαργε τρυνκ ηψπηαε, φινερ ηψπηαλ 184 

χοιλσ ανδ/ ορ αρβυσχυλεσ ανδ ϖεσιχλεσ. 185 

Βψ αναλογψ ωιτη mονιλοπηψτεσ (σεε βελοω), τηε φαττερ ανδ φλεσηιερ ροοτσ οφ Ισοτεσ 186 

αππεαρ το βε φαρ βεττερ χανδιδατεσ φορ mψχορρηιζατιον τηαν τηειρ ναρροω ωιρψ χουντερπαρτσ ιν 187 

Λψχοποδιυm ανδ Σελαγινελλα.  Ηοωεϖερ, Βουλλαρδ (1957) φουνδ φυνγι ιν ϕυστ ονε ουτ οφ τηε 12 188 

βοτη τερρεστριαλ ανδ αθυατιχ σπεχιεσ ηε εξαmινεδ, ανδ νονε ωερε φουνδ ιν Ι. λαχυστρισ βψ 189 

Σνδεργααρδ & Λαεγααρδ (1977).  Τηε σολε εξχεπτιον ωασ Ι. ενγελmαννιι, α σπεχιεσ οφ 190 

τρανσιεντ ποολσ, ωηερεασ Ι. τρανσϖααλενσισ φροm τηε σαmε κινδ οφ ηαβιτατ αππεαρσ το βε 191 

φυνγυσ−φρεε (Μοτεετεε ετ αλ., 1996).  Συβσεθυεντλψ, τηρεε λιγητ mιχροσχοπε στυδιεσ ηαϖε 192 

ρεϖεαλεδ ΑΜ φυνγι τογετηερ ωιτη δαρκ σεπτατε ηψπηαε ιν τηε ροοτσ οφ τηε τωο χοmπλετελψ 193 

συβmεργεδ αθυατιχ σπεχιεσ Ι. λαχυστρισ ανδ Ι. εχηινοσπορα ιν Ευροπε (Συδοϖ〈 ετ αλ., 2011) ανδ 194 

σεϖεραλ τερρεστριαλ πλυσ τωο αθυατιχ σπεχιεσ φροm Ινδια (Σηαρmα, 1998; Ραδηικα & Ροδριγυεσ 195 

2007).  Συδοϖ〈 ετ αλ. (2011) αρε ατ παινσ το ποιντ ουτ τηατ τηε πρεχισε ιδεντιτψ ανδ φυνχτιον οφ 196 

τηε φυνγι ρεmαινσ το βε ελυχιδατεδ.  Τηε λικελψ αβσενχε οφ mψχορρηιζασ ιν Ισοτεσ mοστ λικελψ 197 

ρεφλεχτσ α πριmαριλψ αθυατιχ ανχεστρψ σινχε mοστ ταξα αρε ρεστριχτεδ το αθυατιχ ορ σεmιαθυατιχ 198 

ηαβιτατσ. 199 

Τηε φιρστ mολεχυλαρ στυδψ οφ τηε σψmβιοντσ ιν λψχοπηψτε ροοτσ ψιελδεδ ρεσυλτσ τηατ 200 

ηαϖε σηαττερεδ τηε λονγ ηελδ νοτιον τηατ τηε γλοmεροmψχοτεσ αλονε ωερε τηε πριmεϖαλ 201 
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ϖασχυλαρ λανδ πλαντ φυνγαλ σψmβιοντσ (Ριmινγτον ετ αλ., 2014).  Τηουγη χονφιρmινγ τηε πρε−202 

εξιστινγ πιχτυρε τηατ φυνγαλ χολονιζατιον αππεαρσ το βε λεσσ φρεθυεντ τηαν ιν φερνσ (λψχοποδσ 203 

ωιτη φυνγι ιν 7 οφ 20 σπεχιεσ φροm 17 οφ τηε 101 σαmπλεσ ϖερσυσ φερνσ ωιτη φυνγι ιν 13 οφ 18 204 

σπεχιεσ φροm 33 ουτ οφ 58 σαmπλεσͶΡιmινγτον ετ αλ., 2014), Γλοmεροmψχοτα φυνγι (αλλ ιν τηε 205 

Γλοmεραχεαε) ωερε πρεσεντ ιν ονλψ τηρεε οφ τηε λψχοπηψτε σπεχιεσ ωηιλε τηε οτηερ φουρ 206 

χονταινεδ διϖερσε Μυχοροmψχοτινα, ινχλυδινγ σιξ νεω χλαδεσ.  Τηεσε Μυχοροmψχοτινα φυνγι 207 

βελονγινγ το διφφερεντ χλαδεσ σοmετιmεσ οχχυρρεδ ωιτηιν τηε σαmε σπεχιεσ, ανδ εϖεν τηε 208 

σαmε πλαντ. 209 

 210 

Μονιλοπηψτεσ 211 

 212 

Γαmετοπηψτεσ 213 

Τηε φεω ελεχτρον mιχροσχοπε στυδιεσ το δατε οφ συβτερρανεαν mψχοηετεροτροπηιχ φερν 214 

γαmετοπηψτεσ (Βοτρψχηιυm (Κοϖ〈χσ ετ αλ., 2003; Σχηmιδ & Οβερωινκλερ, 1994), 215 

Οπηιογλοσσυm (Σχηmιδ & Οβερωινκλερ, 1996), Πσιλοτυm ανδ Τmεσιπτερισ (Dυχκεττ & Λιγρονε, 216 

2005)) ηαϖε ρεϖεαλεδ τηατ τηε εξχλυσιϖελψ ιντραχελλυλαρ σψmβιοντσ χοmπρισε ηψπηαλ χοιλσ ωιτη 217 

αρβυσχυλε−λικε σιδε βρανχηεσ ανδ ϖεσιχλεσ, ι.ε., τηεψ αρε τψπιχαλ Γλοmεροmψχοτα (Φιγσ. 1χ−1φ). 218 

Τηε αναλψσισ οφ DΝΑ σεθυενχεσ χονφιρmσ τηε φυνγι ιν Βοτρψχηιυm (Wιντηερ & Φριεδmαν, 219 

2007β) ανδ Πσιλοτυm (Wιντηερ & Φριεδmαν, 2009; Ριmινγτον ετ αλ., 2014) ανδ Τmεσιπτερισ 220 

(Ριmινγτον ετ αλ., 2014) ασ Γλοmεραχεαε.  Ατ τηε οτηερ εξτρεmε, φυνγι αρε αβσεντ φροm τηε 221 

ενδοσποριχ γαmετοπηψτεσ ιν ηετεροσπορουσ φερνσ ανδ λψχοπηψτεσ.  Wηετηερ ορ νοτ τηισ ισ 222 

αλσο τηε χασε ιν Πλαψτζοmα mιχροπηψλλυm, τηε ονλψ φερν ωιτη εξοσποριχ φρεε−λιϖινγ 223 

πηοτοσψντηετιχ γαmετοπηψτεσ (Dυχκεττ & Πανγ, 1984), ηασ ψετ το βε ινϖεστιγατεδ. 224 

Γλοmεραχεαε ηαϖε νοω βεεν χονφιρmεδ ιν τηε χορδατε πηοτοσψντηετιχ 225 

γαmετοπηψτεσ οφ Ανγιοπτερισ ιν τηε σιστερ ευσπορανγιατε λινεαγε το τηε Μαραττιαλεσ ανδ ιν 226 

Οσmυνδα ατ τηε βασε οφ τηε λεπτοσπορανγιατε τρεε (Ογυρα−Τσυϕιτα ετ αλ., 2013).  Ηοωεϖερ, ιν 227 

α σεχονδ mαραττιοιδ γενυσ, Πτισανα, τηε γαmετοπηψτε φυνγυσ ισ α mεmβερ οφ τηε 228 

Dιϖερσισποραχεαε (Ριmινγτον ετ αλ., 2014).  Ιν αλλ τηρεε γενερα τηε διστριβυτιον ανδ 229 

mορπηολογψ οφ τηε φυνγι ιν τηε ϖεντραλ mιδριβ ρεγιον οφ τηε χορδατε γαmετοπηψτεσ mιρρορσ 230 

τηατ ιν mανψ τηαλλοιδ λιϖερωορτσ (Λιγρονε ετ αλ., 2007) ανδ ισ ρεπεατεδ τηρουγηουτ τηε 231 

λεπτοσπορανγιατε φερνσ (Ογυρα−Τσυϕιτα ετ αλ., 2016).  Wιδελψ διφφερεντ σποροπηψτε ανδ 232 

γαmετοπηψτε mορπηολογιεσ νοω ρεστ χοmφορταβλψ ωιτη τηε ρεχεντ πλαχεmεντ οφ ηορσεταιλσ 233 
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(Εθυισεταλεσ) ασ σιστερ το αλλ οτηερ mονιλοπηψτεσ (Κνιε ετ αλ., 2015) ρατηερ τηαν ασ α σιστερ 234 

χλαδε το τηε Μαραττιαχεαε (Πρψερ ετ αλ., 2004).  Α φυρτηερ διφφερενχε ισ τηατ σψmβιοντσ αρε 235 

αβσεντ ιν Εθυισετυm γαmετοπηψτεσ αλτηουγη τηειρ mυλτιχελλυλαρ ϖεντραλ χυσηιονσ ατταχηεδ το 236 

τηε συβστρατυm ωουλδ αππεαρ το βε πρεαδαπτεδ, ατ λεαστ στρυχτυραλλψ, φορ φυνγαλ χολονισατιον.  237 

Τηισ αβσενχε ισ mοστ λικελψ λινκεδ το τηειρ εχολογψ.  Wηερεασ συπερφιχιαλ φερν γαmετοπηψτεσ 238 

mαψ βε τερρεστριαλ ον mινεραλ ορ πεατψ σοιλσ, επιλιτηιχ ορ επιπηψτιχ (Φαρραρ ετ αλ., 2008) ανδ 239 

οφτεν γροω αδϕαχεντ το ενδοπηψτε−χονταινινγ βρψοπηψτεσ, τηοσε οφ Εθυισετυm ηαϖε ονλψ 240 

βεεν φουνδ ιν ηαβιτατσ λικε λακε, ρεσερϖοιρ ανδ ριϖερ mαργινσ (Dυχκεττ & Dυχκεττ, 1980).  241 

Τηεσε αρε τρανσιεντ, νυτριεντ−ριχη ηαβιτατσ ανδ αλλ τηε ασσοχιατεδ λιϖερωορτσ αλσο λαχκ φυνγι. 242 

Wιτη α φεω νοταβλε εξχεπτιονσ δισχυσσεδ βελοω, ϖιζ., Ηψmενοπηψλλαχεαε, 243 

Στροmατοπτερισ (Γλειχηενιαχεαε), Σχηιζαεα ανδ Αχτινοσταχηψσ (Σχηιζαεαχεαε) ανδ 244 

ςιτταριαχεαε, τηε γαmετοπηψτεσ οφ mοστ λεπτοσπορανγιατε φερνσ ανδ τηε Μαραττιαλεσ γροω 245 

αβοϖε γρουνδ, αρε γρεεν ανδ πηοτοσψντηετιχ ανδ υσυαλλψ χορδατε ιν φορm.  Τηε χεντραλ 246 

χυσηιον ισ διστινχτλψ τηιχκερ ανδ mορε φρεθυεντλψ χολονιζεδ βψ φυνγι ιν τηε Μαραττιαχεαε ανδ 247 

Οσmυνδαχεαε τηαν ιν mορε δεριϖεδ φαmιλιεσ.  Γενεραλ στατεmεντσ αβουτ τηε ινχιδενχε οφ 248 

ποσσιβλε σψmβιοτιχ φυνγι ρανγε φροm σοmεωηατ χοmmον το αβσεντ (Βελλ & Ηελmσλεψ, 2000; 249 

Ογυρα−Τσυϕιτα ετ αλ., 2016).  Μοστ στυδιεσ ον ωιλδ φερν γαmετοπηψτεσ ηαϖε φοχυσεδ ον τηειρ 250 

εχολογψ ανδ ρεπροδυχτιϖε βιολογψ (Φαρραρ ετ αλ., 2008), ωιτη τηε διφφιχυλτψ οφ ιδεντιφψινγ τηεσε 251 

δοων το τηε σπεχιεσ ορ εϖεν γενυσ λεϖελ (Φαρραρ, 2003) φυρτηερ χοντριβυτινγ το τηε λαχκ οφ 252 

δατα ον φυνγι.  Wηατεϖερ τηε πρεσεντ γαπσ ιν οϖεραλλ χοϖεραγε οφ τηε φερνσ, τωο φεατυρεσ δο 253 

αππεαρ το βε χονσταντ: ρηιζοιδσ αρε τηε mαϕορ ρουτεσ οφ φυνγαλ εντρψ ανδ βονα φιδε 254 

σψmβιοντσ αρε ινϖαριαβλψ πρεσεντ ιν τηε ϖεντραλ χελλ λαψερσ ιν τηε χεντραλ χυσηιον ρεγιον, βυτ 255 

αρε mυχη λεσσ φρεθυεντ ιν τηε υνιστρατοσε ωινγσ (Ογυρα−Τσυϕιτα ετ αλ., 2013; 2016). 256 

Εξτενδινγ τηειρ mορπηολογιχαλ ανδ mολεχυλαρ στυδψ ον Ανγιοπτερισ ανδ Οσmυνδα 257 

(Ογυρα−Τσυϕιτα ετ αλ., 2013) το α ρανγε οφ πρε−Πολψποδιαλεσ λεπτοσπορανγιατε φερνσ το ινχλυδε 258 

τωο σπεχιεσ ιν τηε Γλειχηενιαλεσ ανδ φουρ ιν τηε Χψατηεαλεσ, Ογυρα−Τσυϕιτα ετ αλ. (2016) φουνδ 259 

τηατ νοτ ονλψ ωερε 58−97% οφ τηε γαmετοπηψτεσ χολονιζεδ βψ ΑΜ φυνγι βυτ τηατ τηεσε αλσο 260 

βελονγεδ το α ωιδε ρανγε οφ Γλοmεροmψχοτα φυνγι.  Ιν αδδιτιον το Γλοmεραχεαε, τηεψ αλσο 261 

φουνδ mεmβερσ οφ τηε Χλαροιδεογλοmεραχεαε, Γιγασποραχεαε, Αχαυλοσποραχεαε, ανδ 262 

Αρχηαεοσποραλεσ φυνγι πρεϖιουσλψ υνκνοων ιν φερνσ βυτ ωηιχη αρε ωιδεσπρεαδ ιν τηαλλοιδ 263 

λιϖερωορτσ ανδ ηορνωορτσ (Βιδαρτονδο ετ αλ., 2011; Dεσιρ∫ ετ αλ., 2013; Φιελδ ετ αλ., 2015β).  264 

Τηερε ισ νοω α πρεσσινγ νεεδ το εξτενδ τηεσε mολεχυλαρ στυδιεσ το Πολψποδιαλεσ σινχε ρεχεντ 265 
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λιγητ mιχροσχοπε στυδιεσ ινδιχατε τηε πρεσενχε οφ σιmιλαρ ασσοχιατιονσ ιν α ρανγε οφ γενερα; 266 

Αδιαντυm, Πελλαεα (Τυρναυ ετ αλ., 2005), Dρψοπτερισ (Ρεψεσ−ϑαραmιλλο ετ αλ., 2008), 267 

Νεπηρολεπισ (Μυτηυκυmαρ & Πραβια , 2012) ανδ Πτερισ (Μαρτινεζ ετ αλ., 2012), ανδ 268 

παρτιχυλαρλψ σινχε τηε δισχοϖερψ  οφ βοτη Γλοmεροmψχοτα (Γλοmεραχεαε ανδ 269 

Dιϖερσισποραχεαε) ανδ Μυχοροροmψχοτινα ιν Ανογραmmα λεπτοπηψλλα φροm τηε ονλψ φυνγαλ 270 

DΝΑ σεθυενχινγ στυδψ το δατε ον τηε σποροπηψτεσ οφ α mεmβερ οφ τηε Πολψποδιαλεσ (Φιγσ. 271 

2χ, 2δ) (Ριmινγτον ετ αλ., 2014).  272 

 Ιν χοντραστ το τηε ωιδεσπρεαδ ανδ λικελψ οβλιγατε οχχυρρενχε οφ σψmβιοτιχ φυνγι ιν 273 

χορδατε γαmετοπηψτεσ, τηε ασεξυαλλψ−ρεπροδυχινγ λονγ−λιϖεδ, ινδεπενδεντ, στραπ−σηαπεδ 274 

γαmετοπηψτεσ οφ τηε ςιτταριοιδεαε ανδ τηε φιλαmεντουσ γαmετοπηψτεσ ιν τηε φιλmψ φερνσ αρε 275 

αλmοστ χερταινλψ φυνγυσ−φρεε (Dυφφψ ετ αλ., 2015; Φαρραρ, 1974, 2003; Φαρραρ ετ αλ., 2008; 276 

Ρυmσεψ ετ αλ., 1990, 1993).  Τηισ mαψ ρεφλεχτ τηε φαχτ τηατ τηεσε αρε πρεδοmιναντλψ επιπηψτιχ 277 

λινεαγεσ (Ναψαρ & Καυρ, 1971) ωιτη εχολογψ παραλλελινγ τηατ οφ τηε φυνγυσ−φρεε Πορελλαλεσ ιν 278 

τηε λιϖερωορτσ (Πρεσσελ ετ αλ., 2010). 279 

Τηε οτηερ λεπτοσπορανγιατε φερνσ ωιτη αξιαλ ανδ φιλαmεντουσ γαmετοπηψτεσ αρε 280 

Αχτινοσταχηψσ ανδ Σχηιζαεα ιν τηε Σχηιζαεαλεσ ανδ Στροmατοπτερισ ιν τηε Γλειχηενιαλεσ (Λανγ, 281 

1902; Βιερηορστ, 1966, 1967, 1968α, 1968β, 1971; Βριττον & Ταψλορ, 1901; Κισσ & Σωατζελλ, 282 

1996; Πρψερ ετ αλ., 2004; Ραγηαϖαν, 1989; Σωατζελλ ετ αλ., 1996; ϖον Ανδερκασ & Ραγηαϖαν, 283 

1985).  Ιν τηεσε τηρεε γενερα τηε γαmετοπηψτεσ αρε ειτηερ παρτλψ (Σχηιζαεα) ορ τοταλλψ 284 

συβτερρανεαν (Αχτινοσταχηψσ, Στροmατοπτερισ) ανδ τηερεφορε mψχοηετεροτροπηιχ.  ςιρτυαλλψ 285 

εϖερψ χελλ, ινχλυδινγ τηε mυλτιχελλυλαρ ρηιζοιδσ ανδ επιδερmισ ιν τηε mυλτισεριατε φιλαmεντσ ιν 286 

Στροmατοπτερισ ανδ Σχηιζαεα (Βιερηορστ, 1966, 1967, 1968β, 1971) αρε παχκεδ ωιτη ηψπηαε.  287 

Ιν τηε τυβερουσ αξεσ ωιτη σεπτατε ρηιζοιδσ ιν Αχτινοσταχηψσ (Βιερηορστ, 1968α), τηε φυνγυσ 288 

ηασ α σιmιλαρ διστριβυτιον το τηατ ιν Πσιλοτυm ανδ Τmεσιπτερισ (Dυχκεττ & Λιγρονε, 2005) ιν 289 

τηατ mανψ οφ τηε επιδερmαλ χελλσ αρε φυνγυσ−φρεε.  Ιν αδδιτιον το τηειρ mυλτιχελλυλαρ ρηιζοιδσ, 290 

α φυρτηερ υνυσυαλ φεατυρε ιν Σχηιζαεα ισ τηατ τηε γαmετοπηψτεσ δεϖελοπ σο χαλλεδ 291 

ρηιζοιδοπηορεσ.  Τηεσε αρε λαργε, ηιγηλψ ϖαχυολατεδ σπηεριχαλ χελλσ ωηιχη δεϖελοπ τωο το 292 

τηρεε ρηιζοιδσ (ϖον Αδερκασ & Ραγηαϖαν, 1985) ανδ φορm ρεχεπταχλεσ φορ α σψmβιοτιχ φυνγυσ 293 

(Βριττον & Ταψλορ 1901, Κισσ & Σωατζελλ, 1996; Σωατζελλ ετ αλ., 1996) ωηιχη, φροm πυβλισηεδ 294 

λιγητ mιχρογραπησ ανδ ιλλυστρατιονσ, αππεαρσ το βε ΑΜ ασ ισ τηε χασε φορ τηε σψmβιοντσ 295 

τηρουγηουτ τηε γαmετοπηψτεσ οφ αλλ τηρεε γενερα.  Τηε σωολλεν ρηιζοιδοπηορεσ ανδ σεπτατε 296 

ρηιζοιδσ ιν τηεσε φερν γαmετοπηψτεσ αρε στρικινγλψ ρεmινισχεντ οφ τηε ρηιζοιδ mοδιφιχατιονσ 297 
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ασσοχιατεδ ωιτη φυνγι ιν λεαφψ λιϖερωορτσ (Κοωαλ ετ αλ., 2016; Πρεσσελ ετ αλ., 2008β, 2010; Ρεαδ 298 

ετ αλ., 2000) ανδ ιν παρτιχυλαρλψ τηειρ σεπτατιον ιν τηε Σχηιστοχηιαχεαε (Πρεσσελ ετ αλ., 2008α).  299 

Ηοωεϖερ, τηε λιϖερωορτ φυνγυσ ηερε ισ ινϖαριαβλψ τηε ασχοmψχετε Πεζολοmα εριχαε. 300 

 301 

Σποροπηψτεσ 302 

Ιν τερmσ οφ γροσσ mορπηολογψ, φερν ροοτσ φαλλ ιντο τωο χατεγοριεσ: φατ ανδ φλεσηψ, 2 ορ mορε 303 

mm ιν διαmετερ, ανδ οφτεν λαχκινγ τηιχκενεδ ωαλλσ ανδ πηενολιχ δεποσιτσ ϖερσυσ τηιν ανδ 304 

ωιρψ, ονλψ χα. 1mm ιν διαmετερ ωιτη πηενολιχ χοmπουνδσ ιmπρεγνατινγ τηε χορτιχαλ χελλσ 305 

ανδ/ορ τηιχκενεδ ωαλλσ (Σχηνειδερ, 1996, 2000).  Τηε φορmερ φεατυρεσ αρε τηε ρυλε ιν τηε 306 

Οπηιογλοσσαλεσ ανδ Μαραττιαλεσ ανδ το σοmε εξτεντ τηε Οσmυνδαλεσ ωηιλστ τηε λαττερ αρε 307 

τψπιχαλ οφ mοστ λεπτοσπορανγιατε χλαδεσ ωιτη τηε εξχεπτιον οφ τηε ροοτλεσσ Σαλϖινιαλεσ.  Τηε 308 

ρηιζοmεσ ιν τηε ροοτλεσσ mεmβερσ οφ τηε Ηψmενοπηψλλαλεσ (Dυχκεττ ετ αλ., 1996; Σχηνειδερ, 309 

1996; Σχηνειδερ ετ αλ., 2002; Εβιηαρα ετ αλ., 2007) ηαϖε α σιmιλαρ οϖεραλλ στρυχτυρε.  Τηε ροοτσ 310 

οφ ηορσεταιλσ αρε σιmιλαρλψ τηιν ανδ ωιρψ.  Τηε ρηιζοmεσ ιν τηε ροοτλεσσ ωηισκ φερνσ ρεσεmβλε 311 

φλεσηψ ροοτσ ανατοmιχαλλψ (Σχηνειδερ, 1996, 2000) ανδ τηε σηοοτ σψστεm ιν Στροmατοπτερισ, 312 

ωηερε ροοτσ αρε ραρε, φυνχτιονσ ιν α σιmιλαρ mαννερ. 313 

 Φυνγι αππεαρ το βε υβιθυιτουσ ιν αλλ τηε ταξα ωιτη φλεσηψ ροοτσ ωηερε τηεψ οχχυπψ 314 

σεϖεραλ λαψερσ οφ χορτιχαλ χελλσ.  Περηαπσ υνιθυε το Οπηιογλοσσυm ισ ιτσ αβσενχε οφ ροοτ ηαιρσ 315 

(Σχηειδερ ετ αλ., 2002, 2009) ρεχαλλινγ τηε φυνγυσ−χολονισεδ συβτερρανεαν γαmετοπηψτιχ αξεσ 316 

ιν τηε λιϖερωορτ Ηαπλοmιτριυm (Χαραφα ετ αλ., 2003).  Υλτραστρυχτυραλ στυδιεσ ον Πσιλοτυm ανδ 317 

Τmεσιπτερισ (Dυχκεττ & Λιγρονε, 2005), Οπηιογλοσσυm (Σχηmιδ & Οβερωινκλερ, 1996), 318 

Βοτρψχηιυm (Κοϖ〈χσ ετ αλ., 2003) ανδ τηε mαραττιοιδ φερν Πτισανα (Ριmινγτον ετ αλ., 2014) 319 

ηαϖε σηοων τηατ τηε ηοστ−φυνγυσ ρελατιονσηιπσ αππεαρ το βε τηε σαmε ιν βοτη γενερατιονσ οφ 320 

τηε σαmε σπεχιεσ.  Τψπιχαλ ΑΜ υλτραστρυχτυρε ηασ νοω βεεν χονφιρmεδ ιν αλλ τηεσε φιϖε 321 

γενερα (Ριmινγτον ετ αλ., 2014) βυτ φυρτηερ ωορκ ισ νεεδεδ το εσταβλιση ωηετηερ τηισ ισ τηε 322 

χασε ιν Ηελmιντοσταχηψσ ανδ ιν τηε οτηερ φιϖε γενερα ιν τηε Μαραττιαλεσ ασ ωουλδ αππεαρ 323 

ĨƌŽŵ BŽƵůůĂƌĚ͛Ɛ ;ϭϵϱϳͿ ůŝŐŚƚ ŵŝĐƌŽƐĐŽƉĞ ŽďƐĞƌǀĂƚŝŽŶƐ. 324 

Φορ τηε ρεασονσ νοτεδ πρεϖιουσλψ, πυβλισηεδ δατα ον τηε διστριβυτιον οφ ποσσιβλε 325 

σψmβιοτιχ φυνγι ιν φερνσ ωιτη ωιρψ ροοτσ αρε ηιγηλψ προβλεmατιχ (Φιγσ. 2α, 2β).  Τηε σιτυατιον ισ 326 

νοτ ηελπεδ βψ τηε εξτρεmε παυχιτψ οφ υλτραστρυχτυραλ στυδιεσ.  Wε αρε αωαρε οφ ονλψ α σινγλε 327 

παπερ (Τυρναυ ετ αλ., 1993) τηατ σηοωσ α τψπιχαλ ΑΜ ασσοχιατιον ιν α φερν ωιτη ωιρψ ροοτσ, 328 

Πτεριδιυm.  Α φυρτηερ υλτραστρυχτυραλ στυδψ ον Γλειχηενια βψ Σχηmιδ ετ αλ. (1995) ονλψ 329 
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φεατυρεσ ελεχτρον mιχρογραπησ οφ τηε γαmετοπηψτεσ.  Τωο οτηερ ελεχτρον mιχροσχοπε στυδιεσ 330 

σηοω ασχοmψχετεσ (σιmπλε σεπτα ανδ Wορονιν βοδιεσ) ιν Λοξσοmοπσισ (Χψατηεαλεσ) (Λεηνερτ 331 

ετ αλ., 2009) ανδ επιπηψτεσ ιν τηε γενερα Ελαπηαγλοσσυm, Ηψmενοπηψλλυm, Γραmmιτισ ανδ 332 

Λελλινγερια.  Ηοωεϖερ, νονε οφ τηε mιχρογραπησ σηοω τηε ασχοmψχετουσ σψmβιοντσ 333 

συρρουνδεδ βψ ηεαλτηψ ηοστ χψτοπλασm τηυσ χαλλινγ ιντο θυεστιον τηε εξιστενχε οφ φερν 334 

mψχορρηιζασ, δισχυσσεδ ασ α φεατυρε ποσσιβλψ mορε βενεφιχιαλ ιν επιπηψτεσ βψ Μεηλτρετερ 335 

(2010).  Τηισ, τογετηερ ωιτη τηε υνλικελψ σψmβιοτιχ στατυσ οφ δαρκ σεπτατε ηψπηαε ασ 336 

ιλλυστρατεδ ιν Βουλλαρδ (1957), Φερν〈νδεζ ετ αλ. (2008), Μυτηυκυmαρ & Πραβια (2012) ανδ 337 

Μυτηυραϕα ετ αλ. (2014), ινδιχατεσ τηατ ιτ ισ ηιγηλψ υνλικελψ τηατ πτεριδοπηψτεσ φορm 338 

mυτυαλιστιχ ασσοχιατιονσ ωιτη ασχοmψχετεσ. 339 

Τηρεε γρουπσ ωηερε φυνγι αρε αλmοστ χερταινλψ αβσεντ αρε τηε φρεσηωατερ γενυσ 340 

Χερατοπτερισ (Ηιχκοκ ετ αλ., 1995; Ρενζαγλια & Wαρνε, 1995), τηε ηετεροσπορουσ ωατερ φερνσ 341 

(Σαλϖινιαλεσ) ανδ Εθυισεταλεσ.  Ηοωεϖερ, ιν ορδερ το χλαριφψ χονφλιχτινγ εϖιδενχε φορ σψmβιοντσ 342 

ωε mαδε ουρ οων χριτιχαλ οβσερϖατιονσ.  Ασ ρεπορτεδ βψ πρεϖιουσ αυτηορσ (Βουλλαρδ, 1957; 343 

Dηιλλον, 1993; Φερν〈νδεζ ετ αλ., 2008), ωε φουνδ βοτη ΑΜ φυνγι ωιτη ϖεσιχλεσ ανδ δαρκ 344 

σεπτατε ηψπηαε ιν ολδ ροοτσ οφ σιξ σπεχιεσ οφ Εθυισετυm φροm διφφερεντ ηαβιτατσ, ϖιζ., Ε. 345 

αρϖενσε, Ε. φλυϖιατιλε, Ε. γιγαντευm, Ε. ηψεmαλε, Ε. τελmατεια ανδ Ε. ϖαριεγατυm.  Φυνγι ωερε 346 

νεϖερ οβσερϖεδ ιν ψουνγ ροοτσ ωιτη ινταχτ απιχεσ ανδ DΝΑ σεθυενχινγ προδυχεδ νεγατιϖε 347 

ρεσυλτσ (Ριmινγτον ετ αλ., υνπυβλισηεδ δατα).  Wε συγγεστ τηατ α σιmιλαρ στυδψ οφ Μαρσιλεα ωιλλ 348 

ρεϖεαλ τηατ τηε ΑΜ φυνγαλ στρυχτυρεσ δεσχριβεδ το δατε (Βηατ & Καϖεριαππα, 2003) αρε 349 

χονφινεδ το νεχροτιχ ροοτσ.  Σιmιλαρ σχρυτινψ οφ ροοτσ ιν τηε Ηψmενοπηψλλαχεαε (Φιγ. 2β), 350 

ωηερε Βουλλαρδ (1979) φουνδ α ηιγη ινχιδενχε οφ σεπτατε ηψπηαε, ανδ τηε τριχηοmεσ ιν 351 

ροοτλεσσ σπεχιεσ οφ Τριχηοmανεσ ωηιχη λαχκ ροοτ ηαιρσ/ρηιζοιδσ (Σχηνειδερ, 2000; Dυχκεττ ετ 352 

αλ., 1996) ψιελδεδ ιδεντιχαλ ρεσυλτσ: ωε νεϖερ σαω φυνγι ιν ηεαλτηψ ροοτσ νορ ιν τηειρ 353 

τριχηοmεσ.  Wε συγγεστ, ωιτη τηε ηινδσιγητ οφ εξτενσιϖε mολεχυλαρ ανδ υλτραστρυχτυραλ 354 

σαmπλινγ οφ λιϖερωορτ ανδ ηορνωορτ φυνγι (Βιδαρτονδο & Dυχκεττ, 2010, Dεσιρ∫ ετ αλ., 2013; 355 

Πρεσσελ ετ αλ., 2010; Λιγρονε ετ αλ., 2007) τηατ, ωερε σιmιλαρ χριτιχαλ στυδιεσ εξτενδεδ το φερνσ 356 

φροm α ωιδε ρανγε οφ ηαβιτατσ, σψmβιοντσ ωουλδ βε λεσσ φρεθυεντ ιν εξτρεmε επιλιτησ, 357 

επιπηψτεσ ανδ ιν τρεε φερνσ ωιτη αεριαλ ροοτσ τηαν ιν ταξα γροωινγ τηρουγη σοmε σοιλ ατ λεαστ. 358 

Φερνσ, λιϖερωορτσ ανδ ηορνωορτσ αλσο σηαρε α παυχιτψ ορ αβσενχε οφ φυνγι ιν αθυατιχ ταξα. 359 

Τηε ϖερψ λιmιτεδ σεθυενχινγ δατα πυβλισηεδ το δατε ηαϖε ρεϖεαλεδ mεmβερσ οφ τηε 360 

Γλοmεραχεαε ιν σεϖεραλ γενερα (Βοτρψχηιυm, Οπηιογλοσσυm, Γλειχηενια, Πσιλοτυm, 361 
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Τmεσιπτερισ , Πιτσανα, Ξιπηοπτερισ, Νεπηρολεπισ, Ανογραmmα, Οσmυνδα), Dιϖερσισποραχεαε ιν 362 

τωο (Ανογραmmα ανδ Οπηιογλοσσυm) ανδ Μυχοροmψχοτινα ιν ϕυστ ονε Ανογραmmα (Κοϖ〈χσ 363 

ετ αλ.,2007; Wιντηερ & Φριεδmαν, 2007β; 2009; Ριmινγτον ετ αλ., 2014; Φιελδ ετ αλ., 2012; 364 

2015α) . 365 

 366 

Φυνχτιοναλ χονσιδερατιονσ    367 

 368 

Γρεεν χηλοροπηψλλουσ mονιλοπηψτε γαmετοπηψτεσ χαν βε ρεαδιλψ χυλτυρεδ αξενιχαλλψ 369 

(Ραγηαϖαν, 1989) ανδ τηε σαmε ισ τρυε φορ τηοσε οφ λψχοπηψτεσ, τηουγη mοστ οφ τηεσε αρε 370 

εξτρεmελψ σλοω γροωινγ ανδ ρεθυιρε mορε σελεχτιϖε mετηοδσ, παρτιχυλαρλψ τηοσε τηατ λαχκ 371 

χηλοροπηψλλ (Wηιττιερ, 1981, 1998, 2003, 2005, 2011; Wηιττιερ & Βραγγινσ, 2000; Wηιττιερ & 372 

Χαρτερ, 2007α,β; Wηιττιερ ετ αλ., 2005).  Τηυσ, τηεψ ωουλδ αππεαρ το βε ηιγηλψ συιταβλε 373 

mατεριαλ φορ ινϖεστιγατιονσ ιντο τηε εφφεχτσ οφ τηε φυνγι ον τηε ηοστσ.  Συχη στυδιεσ ηαϖε ψετ 374 

το βε αττεmπτεδ; ηοωεϖερ, α ρεχεντ παπερ βψ Μαρτινεζ ετ αλ. (2012) χλεαρλψ δεmονστρατεσ 375 

τηειρ φεασιβιλιτψ.  Wηεν γροων ον α συβστρατε ινοχυλατεδ ωιτη Ρηιζοπηαγυσ ιρρεγυλαρισ, 376 

γαmετοπηψτεσ οφ Πτερισ ϖιττατα δισπλαψεδ Παρισ−τψπε ρεχολονιζατιον ωηιλστ τηε ροοτσ ηαδ 377 

Αρυm−τψπε χολονισατιον.  Υνφορτυνατελψ, τηε συβστρατε υσεδ ιν τηε εξπεριmεντσ ωασ α περλιτε, 378 

πεατ ανδ σοιλ mιξτυρε ανδ σοmε οφ τηε πυβλισηεδ ιmαγεσ σηοω οτηερ ινφεχτιονσ ωιτη δαρκ 379 

ασεπτατε ηψπηαε.  Wε νοω νεεδ σιmιλαρ ρεχολονιζατιον εξπεριmεντσ περφορmεδ υνδερ αξενιχ 380 

χονδιτιονσ υσινγ ειτηερ Γλοmυσ σπορεσ, ασ τηατ ινοχυλυm ασ ηασ βεεν υσεδ το χολονισε 381 

ηορνωορτ τηαλλι (Σχη⇓λερ, 2000), ορ χολονισεδ σεεδλινγσ οφ φλοωερινγ πλαντσ.  Σινχε DΝΑ 382 

σεθυενχινγ στυδιεσ αρε νοω ρεϖεαλινγ αν ινχρεασινγ ρανγε οφ γλοmεροmψχετε φυνγι ιν 383 

πτεριδοπηψτεσ (Φιελδ ετ αλ., 2015α,β; Ογυρα−Τσυϕιτα ετ αλ., 2016), νοτ το mεντιον 384 

mυχοροmψχετεσ (Ριmινγτον ετ αλ., 2014) ωηιχη χαν βε γροων αξενιχαλλψ (Φιελδ ετ αλ., 2014) 385 

ανδ αρε τηυσ mυχη mορε χονϖενιεντ ινοχυλα, αν εξχιτινγ φυτυρε βεχκονσ. 386 

Ιν πλαννινγ εξπεριmεντσ χονσιδεραβλε τηουγητ αλσο νεεδσ το βε γιϖεν το τηε χηοιχε οφ 387 

τηε βεστ ηοστ πλαντσ.  Ιδεαλλψ, ωε νεεδ mοδελ ταξα ωηιχη αρε ρεαδιλψ χυλτυρεδ, ηαϖε σηορτ λιφε 388 

χψχλεσ ανδ ωηερε φυνγαλ ασσοχιατιονσ αρε υβιθυιτουσ ιν νατυρε ανδ τηυσ ηαϖε φυνχτιοναλ 389 

σιγναλλινγ νετωορκ πατηωαψσ (Wανγ ετ αλ., 2010).  Λοοκινγ ατ χρψπτογαmσ τηε ονλψ ονε 390 

mεετινγ τηεσε χριτερια ασ α mοδελ το δατε, ισ τηε ηορνωορτ Αντηοχεροσ αγρεστισ (Σζϖνψι ετ 391 

αλ., 2015).  Χερατοπτερισ τηαλιχτροιδεσ (Ηιχκοκ ετ αλ., 1995; Ρενζαγλια & Wαρνε, 1995), τηε 392 

mοσσ Πηψσχοmιτρελλα πατενσ (Λανγ ετ αλ., 2016) ανδ τηε λιϖερωορτ Μαρχηαντια πολψmορπηα 393 
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(Αλαm & Πανδεψ, 2016; Βοωmαν ετ αλ., 2016; Ισηικαζι ετ αλ., 2016), νοτ το mεντιον 394 

Αραβιδοπσισ, αρε αλλ σψmβιοντ−φρεε.  Τηουγη τηεσε αβσενχεσ αρε αλmοστ χερταινλψ σεχονδαρψ 395 

λοσσεσ, ρεχεντ ιν Μαρχηαντια ανδ mορε ανχιεντ ιν Χερατοπτερισ ανδ Πηψσχοmιτρελλα, τηεψ αρε 396 

φαρ φροm ιδεαλ φορ στυδψινγ τηε φυνχτιον οφ σιγναλλινγ νετωορκ πατηωαψσ τηατ ωερε πρεσεντ 397 

φροm τηε δαων οφ τερρεστριαλιζατιον (Wανγ ετ αλ., 2010).  Φορ mονιλοπηψτεσ, ωε συγγεστ 398 

Ανογραmmα λεπτοπηψλλα ωιτη ιτσ σηορτ λιϖεδ σποροπηψτεσ ανδ περεννιαλ γαmετοπηψτεσ 399 

(Γοεβελ, 1905) ασ α νεω οπτιον φορ φυνγαλ φυνχτιοναλ στυδιεσ.  Ιν τηε λψχοποδσ, ωηετηερ τηε 400 

mοδελ σπεχιεσ Σελαγινελλα αποδα (Σχηυλζ ετ αλ., 2010) ισ ρεγυλαρλψ χολονιζεδ βψ ενδοπηψτεσ 401 

ρεθυιρεσ φυρτηερ στυδψ.  Φορ ηοmοσπορουσ ταξα, ωε σινγλε ουτ Λψχοποδιελλα ινυνδατα βεχαυσε 402 

οφ ιτσ σηορτ−λιϖεδ σποροπηψτεσ, συρφαχε−λιϖινγ ανδ mορε ρεαδιλψ χυλτυρεδ πηοτοσψντηετιχ 403 

γαmετοπηψτεσ (Wηιττιερ, 2005; Wηιττιερ & Χαρτερ, 2007α,β) ασ τηε βεστ χηοιχε.  404 

Wιτη τηε ρεχεντ δεmονστρατιον τηατ πτεριδοπηψτεσ χονταιν βοτη Μυχοροmψχοτινα 405 

ανδ α ρανγε οφ Γλοmεροmψχοτα φυνγι (Ριmινγτον ετ αλ., 2014) τηερε ισ νοω α πρεσσινγ νεεδ 406 

το χαρρψ ουτ φυνχτιοναλ στυδιεσ υσινγ ισοτοπε τραχερσ (13Χ, 33Π ανδ 15Ν) λικε τηοσε ρεχεντλψ 407 

χαρριεδ ουτ ον λιϖερωορτσ (Φιελδ ετ αλ., 2014, 2015α, 2015β) ανδ εξτενδ τηε πιονεερινγ ωορκ 408 

βψ Φιελδ ετ αλ. (5α) ον Οπηιογλοσσυm ανδ Οσmυνδα .  Τηεσε, τηε ονλψ στυδιεσ το δατε ον 409 

mψχορρηιζαλ φυνχτιονινγ ιν πτεριδοπηψτεσ, χλεαρλψ δεmονστρατεδ τηε ρεχιπροχαλ εξχηανγε οφ 410 

πλαντ−Χ φορ φυνγαλʹαχθυιρεδ Ν ανδ Π βετωεεν τηε γρεεν σποροπηψτεσ οφ Οπηιογλοσσυm 411 

ϖυλγατυm ανδ Οσmυνδα ρεγαλισ ανδ τηειρ φυνγαλ σψmβιοντσ. Ιν τηε χασε οφ Ο. ϖυλγατυm, 412 

νυτριτιοναλ mυτυαλισm ωασ δεmονστρατεδ βετωεεν τηε φερν σποροπηψτεσ ανδ α ηιγηλψ σπεχιφιχ 413 

φυνγαλ παρτνερ Γλοmυσ mαχροχαρπυm, α δεριϖεδ ταξον ιν τηε Γλοmεραχεαε. 414 

Ιν αδδιτιον το σηοωινγ mυτυαλιστιχ ανδ σπεχιφιχ σψmβιοσισ βετωεεν τηισ ευσπορανγιατε 415 

φερν ανδ Γλοmεροmψχοτα φυνγυσ, τηε Φιελδ ετ αλ. (2015α,β) στυδψ ραισεσ τηε θυεστιονσ οφ 416 

φυνγαλ σπεχιφιχιτψ ανδ ιντεργενερατιοναλ φιδελιτψ (Λεακε ετ αλ., 2008) ανδ τηε πρεχισε νατυρε οφ 417 

τηε  ρελατιονσηιπσ βετωεεν τηε φυλλψ mψχοηετεροτροπηιχ συβτερρανεαν γαmετοπηψεσ ανδ τηε 418 

εαρλψ αχηλοροπηψλλουσ σποροπηψτιχ σταγεσ (Βουλλαρδ, 1979; Βρυχηmανν, 1908; 1910) φολλοωεδ 419 

βψ τηε φορmατιον οφ τηε πηοτοσψντηετιχ αβοϖε γρουνδ φρονδσ τηατ συππλψ οργανιχ χαρβον το 420 

τηε φυνγυσ.  Τηε αυτηορσ προποσε τηατ τηε σψmβιοσισ mαψ οπερατε α ͛τακε−νοω, παψ −λατερ 421 

στρατεγψ͛ (Χαmερον ετ αλ., 2008) ανδ αλσο ραισε τηε ποσσιβιλιτψ τηατ τηε σποροπηψτεσ ρεϖερτ το 422 

mψχοηετεροτροπηψ δυρινγ τηε βελοω γρουνδ δορmανχψ περιοδ φροm mιδ−συmmερ το τηε 423 

φολλοωινγ σπρινγ.  Υνφορτυνατελψ, Φιελδ ετ αλ. (2012α) ωερε υναβλε το λοχατε γαmετοπηψτεσ ιν 424 

τηειρ στυδψ ανδ τηυσ ινϖεστιγατε ωηετηερ τηε γαmετοπηψτεσ αχθυιρε αλλ τηειρ χαρβον φροm τηε 425 
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σποροπηψτεσ ϖια α χοmmον σψmβιοντ.  Ιν συππορτ οφ ιντεργενερατιοναλ φιδελιτψ ωασ τηε 426 

δεmονστρατιον τηατ τηε σψmβιοτιχ ρελατιονσηιπ ιν τηειρ Οπηιογλοσσυm πλαντσ ωασ ηιγηλψ 427 

σπεχιφιχ, ασ ισ τηε χασε ιν Ηυπερζια (Wιντηερ & Φριεδmαν, 2007α) ωηερε βοτη γαmετοπηψτεσ 428 

ανδ σποροπηψτεσ σηαρε τηε σαmε τηρεε ΑΜ πηψλοτψπεσ.  Wηιλστ αλλ τηε εϖιδενχε το δατε 429 

ινδιχατεσ τηατ πτεριδοπηψτε γαmετοπηψτεσ αππεαρ το ηαϖε ηιγη φυνγαλ σπεχιφιχιτψ, α γενεραλ 430 

φεατυρε οφ mψχοηετεροτροπηψ (Βιδαρτονδο ετ αλ., 2003; Μερχκξ & Φρευδενστειν, 2010), τηε 431 

φαχτ τηατ ιν Βοτρψχηιυm χρενυλατυm φυνγαλ διϖερσιτψ ινχρεασεσ τηρουγη τηε τρανσιτιον φροm 432 

mψχοηετεροτροπηψ το αυτοτροπηψ (Wιντηερ & Φριεδmαν, 2007α) ανδ Κοϖ〈χσ ετ αλ. (2007) 433 

φουνδ βετωεεν φιϖε ανδ σεϖεν ΑΜ φυνγι ιν σποροπηψτεσ οφ Β. ϖιργινιανυm συγγεστσ τηατ 434 

πτεριδοπηψτε σποροπηψτεσ προβαβλψ βενεφιτ φροm α ωιδερ ρανγε οφ ΑΜ φυνγι.  Τηισ πρεmισε ισ 435 

βορνε ουτ βψ συβσεθυεντ DΝΑ σεθυενχινγ στυδιεσ ρεϖεαλινγ αν ινχρεασινγ νυmβερ οφ 436 

Γλοmεροmψχοτα πλυσ Μυχοροmψχοτινα, σοmετιmεσ τογετηερ ιν τηε σαmε πλαντσ (Ριmινγτον 437 

ετ αλ., 2014). 438 

Α φυρτηερ φαχτορ το βε αδδεδ το τηε φυνχτιοναλ δεβατε ισ τηατ ιν αλλ τηε υλτραστρυχτυραλ 439 

στυδιεσ ον πτεριδοπηψτεσ ωιτη συβτερρανεαν γαmετοπηψτεσ το δατε τηερε ισ ρεmαρκαβλε 440 

χονγρυενχε ιν τηε ηοστ−φυνγαλ χψτολογψ βετωεεν τηε τωο γενερατιονσ (Dυχκεττ & Λιγρονε, 441 

2005).  Σινχε τηε γαmετοπηψτεσ ηαϖε ͚ĐŚĞĂƚŝŶŐ͛ ασσοχιατιονσ ωηερε ονλψ τηε ηοστ ρεχειϖεσ 442 

βενεφιτσ (Βιδαρτονδο ετ αλ., 2003; Βρυνδρεττ, 2002, 2004), ηοω φαρ τηεν τηισ mιγητ αλσο βε 443 

τρυε φορ τηε σποροπηψτεσ?  Dυχκεττ & Λιγρονε (2005) ποιντ ουτ τηατ χοιλινγ ΑΜ mψχορρηιζασ 444 

αρε α φεατυρε οφ εξπλοιτατιϖε ασσοχιατιονσ ιν ανγιοσπερmσ (Βρυνδρεττ, 2004) ανδ τηατ τηε 445 

mυλτιπλε ωαϖεσ οφ χολονισατιον τηατ αρε ουτλιϖεδ βψ τηε ηοστ χελλσ βεαρ α στρικινγ ρεσεmβλανχε 446 

το τηε φατε οφ τηε φυνγι ιν ορχηιδ mψχορρηιζασ, ιν τηε mψχοηετεροτροπηιχ λιϖερωορτ Ανευρα 447 

(Χρψπτοτηαλλυσ) mιραβιλισ ανδ ιν χλοσελψ ρελατεδ Ανευρα σπεχιεσ (Λιγρονε & Dυχκεττ, 1993; 448 

Dυχκεττ & Λιγρονε, 2008).  Φυρτηερ ισοτοπε στυδιεσ λικε τηοσε βψ Φιελδ ετ αλ. (2015α) αρε νοω 449 

νεεδεδ το εσταβλιση ϕυστ ηοω φαρ τηε φυνγαλ ασσοχιατιονσ ιν πτεριδοπηψτεσ φαλλ ιντο τηε 450 

χατεγορψ οφ βαλανχεδ ϖερσυσ εξπλοιτατιϖε (Βιδαρτονδο ετ αλ., 2003; Βρυνδρεττ, 2002, 2004).  451 

 452 

Εϖολυτιοναρψ περσπεχτιϖεσ 453 

 454 

Τηε δισχοϖερψ οφ αν ινχρεασινγ ρανγε οφ σψmβιοντσ βελονγινγ το βοτη τηε Μυχοροmψχοτινα 455 

ανδ τηε Γλοmεροmψχοτα (Ριmινγτον ετ αλ., 2014) ανδ τηε πρεσενχε οφ φυνγι ωιτη 456 

χηαραχτεριστιχσ οφ βοτη γρουπσ ιν Dεϖονιαν πλαντσ (Στρυλλυ−Dερριεν ετ αλ., 2014) ηασ νοω 457 
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οϖερτυρνεδ τηε λονγ ηελδ ϖιεω τηατ τηε Γλοmεροmψχοτα αλονε φορmεδ τηε ανχεστραλ λανδ−458 

πλαντ φυνγυσ σψmβιοσισ (Λεακε ετ αλ., 2008).  Τηε πρεσενχε οφ βοτη γρουπσ οφ φυνγι ιν 459 

λψχοποδσ ανδ τηε πρεδοmινανχε οφ α ρανγε οφ Γλοmεροmψχοτα ιν λατερ διϖεργινγ φερνσ χλοσελψ 460 

φιτ τηε πηψλογενετιχ διστριβυτιον οφ τηεσε φυνγι ιν τηαλλοιδ λιϖερωορτσ ωιτη δυαλ παρτνερσηιπσ 461 

ιν βασαλ χλαδεσ ανδ Γλοmεροmψχοτα αλονε ιν mορε δεριϖεδ γρουπσ (Βιδαρτονδο ετ αλ., 2011; 462 

Φιελδ ετ αλ., 2016).  Wηιλστ mοστ οφ τηε ασσοχιατιονσ ιν εξταντ πτεριδοπηψτεσ αλmοστ χερταινλψ 463 

ηαϖε ανχιεντ οριγινσ, τηε πρεσενχε οφ Μυχοροmψχοτινα ιν Ανογραmmα mαψ βε α mυχη mορε 464 

ƌĞĐĞŶƚ ĂĐƋƵŝƐŝƚŝŽŶ ĂƐƐŽĐŝĂƚĞĚ ǁŝƚŚ ƚŚŝƐ ĨĞƌŶ͛Ɛ ƵŶŝƋƵĞ ůŝĨĞ ŚŝƐƚŽƌǇ (Γοεβελ, 1905).  Τηεσε 465 

δισχοϖεριεσ χλεαρλψ εmπηασισε τηε νοϖελ εmεργινγ νοτιον τηατ φυνγαλ σψmβιοσεσ ατ τηε δαων 466 

οφ πλαντ τερρεστριαλιζατιον ωερε mυχη mορε διϖερσε τηαν ηιτηερτο ασσυmεδ (Φιελδ ετ αλ., 467 

2015β).    468 

Σεϖεραλ φεατυρεσ mαρκ ουτ πτεριδοπηψτε−φυνγυσ ρελατιονσηιπσ ασ ηιγηλψ διστινχτ φροm 469 

τηοσε ιν βοτη λιϖερωορτσ ανδ σεεδ πλαντσ.  Wηερεασ ιν λιϖερωορτσ τηερε ηαϖε βεεν συχχεσσιϖε 470 

ωαϖεσ οφ φυνγαλ χολονιζατιον ανδ λοσσεσ (φροm Μυχοροmψχοτινα αλονε ιν τηε 471 

Ηαπλοmιτριοπσιδα το φυνγυσ−φρεε Βλασια ατ τηε φοοτ οφ τηε τηαλλοιδ πηψλογενψ το ρε−αχθυισιτιον 472 

οφ βοτη φυνγαλ λινεαγεσ ιν τηε χοmπλεξ ανδ σιmπλε τηαλλοιδ λινεαγεσ), τηερε ισ νο σιmιλαρ χλεαρ 473 

παττερν ιν πτεριδοπηψτεσ (Σεε Φιγ. 3) απαρτ φροm α λικελψ λοσσ οφ ΑΜ φροm τηε λψχοπηψτεσ το 474 

τηε ηορσεταιλσ, χονσεθυενχε οφ τηειρ ρεχεντ ρεασσιγνmεντ το τηε βασε οφ τηε mονιλοπηψτε 475 

τρεε  (Κνιε ετ αλ., 2015) φροm σιστερ το τηε Μαραττιαχεαε (Πρψερ ετ αλ., 2004), ανδ τηειρ 476 

ρεαχθυισιτιον ιν ευσπορανγιατε φερνσ.  Φυνγυσ−φρεε εαρλψ−βρανχηινγ ηορσεταιλσ αρε αλσο ιν λινε 477 

ωιτη τηε νοτιον οφ ινχρεασινγ mψχορρηιζαλ δεπενδενχψ ασ α πυτατιϖε αποmορπηψ ιν τηε 478 

Οπηιογλοσσαλεσ (Σχηνειδερ ετ αλ., 2009).  Μορεοϖερ, ιν λιϖερωορτσ τηε ΑΜ φυνγι ωερε 479 

συβσεθυεντλψ ρεπλαχεδ βψ βασιδιοmψχετεσ (Βιδαρτονδο & Dυχκεττ, 2010) ανδ τηε ασχοmψχετε 480 

Πεζολοmα εριχαε (Dυχκεττ & Ρεαδ, 1995; Πρεσσελ ετ αλ., 2010; Κοωαλ ετ αλ., 2016), ωηερεασ 481 

τηερε ισ νο γοοδ εϖιδενχε οφ σψmβιοσεσ ωιτη ειτηερ οφ τηεσε φυνγι ιν πτεριδοπηψτεσ.  482 

Σιmιλαρλψ, ιν σεεδ πλαντσ τηερε αρε ρεπεατεδ ινχιδενχεσ οφ λοσσεσ ανδ γαινσ οφ διϖερσε φυνγι 483 

(Σmιτη & Ρεαδ, 2008). Υντιλ τηερε ισ υνεθυιϖοχαλ εϖιδενχε φορ α πηψσιολογιχαλ ρολε φορ 484 

ασχοmψχετεσ ανδ παρτιχυλαρλψ δαρκ σεπτατε ηψπηαε, πτεριδοπηψτεσ αρε βεστ ρεγαρδεδ ασ 485 

χονταινινγ Γλοmεροmψχοτα ανδ Μυχοροmψχοτινα σψmβιοντσ αλονε. 486 

Φυνγαλ ασσοχιατιονσ αππεαρ το ηαϖε βεεν προγρεσσιϖελψ λοστ τηρουγη mονιλοπηψτε 487 

εϖολυτιον.  Φυνγι αρε οβλιγατε ανδ υβιθυιτουσ ιν τηε εαρλιερ λινεαγεσ βυτ τηειρ ινχιδενχε 488 

βεχοmε φαρ mορε χαπριχιουσ ιν πολψποδ φερνσ.  Τηισ τρενδ ισ ϖερψ χλεαρλψ χοντραρψ το σπεχιεσ 489 
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ριχηνεσσ; ωηερεασ τηε Πολψποδιαλεσ νυmβερ τηουσανδσ οφ σπεχιεσ, τηε νυmβερσ οφ σπεχιεσ 490 

αρε mυχη λοωερ φορ εαρλιερ γρουπσ; Οπηιογλοσσυm 25−30, Βοτρψχηιυm 50−60, Μαραττιαλεσ 135, 491 

Οσmυνδαλεσ 25 ανδ Σχηιζαεαλεσ 190 (Χηριστενηυσζ ετ αλ., 2016).  Τωο ποσσιβλε εξπλανατιονσ 492 

χοmε το mινδ.  Ονε ισ α σωιτχη ιν ροοτ ανατοmψ φροm φλεσηψ το ωιρψ ωηιχη αχχοmπανιεδ τηε 493 

εϖολυτιον οφ τηε λεπτοσπορανγιατε φερνσ.  Τηε σεχονδ αρε τηε ραδιατιονσ οφ λεπτοσπορανγιατε 494 

φερνσ ασ επιπηψτεσ (Σχηυεττπελζ & Πρψερ, 2009).  Τηισ ισ παραλλελεδ βψ τηε λοσσ οφ σψmβιοντσ ιν 495 

επιπηψτιχ λιϖερωορτ χλαδεσ (Πρεσσελ ετ αλ., 2010), ωηιλστ τηειρ αβσενχε ιν ωατερ φερνσ ανδ 496 

Ισοτεσ ρεχαλλσ τηε παυχιτψ οφ mψχορρηιζασ ιν αθυατιχ σεεδ πλαντσ (Σνδεργααρδ & Λαεγααρδ, 497 

1977; Σηαη, 2014).  Ιτ ισ αλσο ιντερεστινγ το νοτε τηατ φυνγι αρε αλσο αβσεντ φροm τηε χροων 498 

γρουπ λιϖερωορτ φαmιλψ Ριχχιαχεαε (Λιγρονε ετ αλ., 2007) mανψ οφ ωηιχη γροω αλονγσιδε τηε 499 

Ισοτεσ σπεχιεσ οφ επηεmεραλ ποολσ. 500 

 501 

Χονχλυσιονσ 502 

 503 

Ρεχεντ δισχοϖεριεσ δεmονστρατινγ τηε οχχυρρενχε νοτ ονλψ οφ Γλοmεροmψχοτα βυτ αλσο οφ 504 

Μυχοροmψχοτινα φυνγι ιν πτεριδοπηψτεσ χουπλεδ ωιτη αλλ βυτ τωο πιονεερινγ στυδιεσ 505 

προϖιδινγ τηε φιρστ χοmπελλινγ εϖιδενχε φορ mυτυαλιστιχ νυτριεντ εξχηανγε βετωεεν 506 

Οπηιογλοσσυm, Οσmυνδα ανδ τηειρ φυνγαλ σψmβιοντ αρε νοω παϖινγ τηε ωαψ τοωαρδσ αν 507 

εξχιτινγ νεω ερα ιν πτεριδοπηψτε−φυνγαλ ασσοχιατιον ρεσεαρχη.  Γιϖεν τηε κεψ ποσιτιον οφ 508 

πτεριδοπηψτεσ ιν λανδ πλαντ εϖολυτιον, α βεττερ υνδερστανδινγ οφ τηε νατυρε ανδ βιολογψ οφ 509 

τηε ιντεραχτιονσ βετωεεν πτεριδοπηψτεσ ανδ τηειρ φυνγαλ σψmβιοντσ ηασ mαϕορ ιmπλιχατιονσ 510 

φορ υνραϖελλινγ κεψ εϖεντσ ατ τηε δαων οφ πλαντ τερρεστριαλιζατιον ανδ τηε εϖολυτιοναρψ 511 

ηιστορψ οφ mψχορρηιζασ.  Ταργετεδ mολεχυλαρ ινϖεστιγατιονσ, ανδ φυνχτιοναλ στυδιεσ υσινγ 512 

ισοτοπε τραχερσ χουπλεδ ωιτη ιν ϖιτρο ισολατιον ανδ ρεχολονιζατιον εξπεριmεντσ ωιλλ γο α λονγ 513 

ωαψ τοωαρδ ελυχιδατινγ τηε νατυρε ανδ δψναmιχσ οφ τηεσε κεψ ιντεραχτιονσ.  Τυρνινγ το 514 
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Πσιλοτυm νυδυm ρηιζοmε σηοωινγ ωαϖεσ οφ φυνγαλ χολονισατιον. ς, ϖεσιχλε; D, δεγραδεδ 932 

ηψπηαλ mασσεσ; ανδ, αρροωεδ, φινε χοιλεδ ηψπηαε. ε, φ, Σχαννινγ ελεχτρον mιχρογραπησ οφ 933 

Βοτρψχηιυm ϖιργινιανυm ροοτ σηοωινγ φυνγαλ ζονε ιν τηε χορτεξ (αρροωεδ ιν ε) ανδ 934 

ιντραχελλυλαρ ηψπηαλ χοιλσ (φ).  Σχαλε βαρσ: 500 ∝m (ε); 50 ∝m (α, φ); 20 ∝m (β, χ); 10 ∝m (δ). 935 

 936 

Φιγ. 2. α, β, Λιγητ mιχρογραπησ οφ λιϖινγ ροοτ απιχεσ οφ (α) Σχηιζαεα διχηοτοmα ανδ (β) 937 

Ηψmενοπηψλλυm τανβριγενσε.  Νοτε τηε φυνγυσ−φρεε ρηιζοιδσ οφ τηεσε ωιρψ ροοτσ. Ιν (β) αρροω 938 

ποιντσ το α mυχιλαγε παπιλλα.  χ, δ, Σεmι−τηιν σεχτιονσ οφ τηε οϖερωιντερινγ τυβερ οφ 939 

Ανογραmmα λεπτοπηψλλα: (χ) περιπηεραλ χελλσ παχκεδ ωιτη mυχοροmψχετε σψmβιοντσ; (δ) 940 

χεντραλ χελλσ παχκεδ ωιτη λιπιδ ρεσερϖεσ ανδ λαχκινγ φυνγαλ χολονισατιον.  Σχαλε βαρσ: 500 ∝m 941 

(α); 200 ∝m (β); 20 ∝m (χ, δ).  942 

 943 

Φιγ. 3. Πηψλογραm (αφτερ Κνιε ετ αλ., 2015) σηοωινγ τηε διστριβυτιον οφ mυτυαλιστιχ φυνγαλ 944 

ασσοχιατιονσ ιν πτεριδοπηψτεσ.  Νοτε τηε ινχρεασινγ υνχερταιντψ ασχενδινγ τηε τρεε.  Ατ 945 

πρεσεντ Μυχοροmψχοτινα φυνγι αρε ονλψ κνοων φροm Λψχοποδιυm σποροπηψτεσ ανδ 946 

Ανογραmmα, βοτη γενερατιονσ.   947 


