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OD PASOZYTNICTWA DO MUTUALIZMU, KONSEKWENCJE DEUGOTRWALYCH
INTERAKCJI

PODSTAWOWE INTERAKCJE MIEDZY GRZYBAMI PASOZYTNICZYMI I ROSLINAMI

Pasozytnictwo jest bardziej wyrafinowana
forma eksploatacji jednego organizmu przez
drugi niz np. drapieznictwo. Pasozyty stale
beda zmienialy zywicieli wybierajac takich,
ktOrzy maja najstabszy system obrony. Warto
zdac sobie sprawe z pewnej asymetrii pomie¢-
dzy strategia organizméw zywicielskich i np.
parazytoidow. Te ostatnie maja mozliwos¢ wy-
boru zywiciela, podczas gdy zywiciele takiej
mozliwosci nie maja (ALPHEN 2002, LAPCHIN
2002). Pasozyty, stale si¢ zmieniajace i biorace
czynny udzial w ,wysScigu zbrojen” z swoimi zy-
wicielami, niejako wymuszaja na nich zmien-
nos¢ genetyczna. Roznorodnos¢ genetyczna
jest zatem obrona zywiciela przed pasozytami.
Mozna Smiato powiedziec, ze pasozyty staly si¢
jednym z podstawowych czynnikow ewolugji.
Intrygujace jest rOwniez to, Ze pasozyty potra-
fia infekowac zywicieli bezobjawowo, tzn. ze u
zaatakowanego organizmu nie obserwuje si¢
symptomOw choroby. Wiaze si¢ to ze strategia
przetrwania pasozytoOw, ktore nastepnie w
sprzyjajacych okolicznoSciach moga dokonac
ataku. Uzycie niewlaSciwych szczepionek
moze zwiekszy¢ wirulencje pasozytow;
osiggamy wowczas odwrotny efekt od zamie-
rzonego (BONSALL 2002).

Rosliny sa zaopatrzone w tzw. podstawowy
system opornosci, czasem nazywany obronno-

$cig bierna, aksenia lub niegoScinnoscia. Dzie-
ki sprawnemu funkcjonowaniu podstawowej
opornosci rosliny uniemozliwiaja atak pasozy-
ta i nazywamy je wtedy roSlinami nie-zywiciel-
skimi. To bardzo wazny element obrony roslin
dziko rosnacych. Dopiero pokonanie tej barie-
ry przez pasozyta i powstanie opornoSci skie-
rowanej przeciwko pasozytowi pozwala uznac
dana roSline za zywiciela. Taka czynna obron-
no$¢ nazywamy odpornoScia specyficzng.

Wzajemne rozpoznanie si¢ zywiciela i pasozyta
zwiazane jest z odczytywaniem wysyltanych sy-
gnaléw chemicznych badz fizycznych. Sensory
pasozyta sa ulokowane na powierzchni strze-
pek penetrujacych tkanki zywiciela. Reakcja
sygnal-sensor jest ztozona. Najcze¢Sciej rol¢ sy-
gnatu pelni elicitor, czyli substancja o niewiel-
kich rozmiarach molekularnych, wytwarzana
przez pasozyta lub powstajaca na skutek jego
obecnosci. Sensor (receptor) w sposOb specy-
ficzny wiaze si¢ z elicitorem, natomiast efektor
uruchamia jedna lub caly szereg substancji,
ktore biora udzial w dalszych interakcjach.
Rozpoznanie sktada si¢ z dwu poziomow inte-
rakcji. Pierwszy poziom polega na rozpozna-
niu zywiciela przez homologicznego pasozyta i
ustaleniu podstawowej zgodno$ci miedzy tymi
organizmami. Drugi poziom interakcji polega
na rozpoznaniu pasozyta homologicznego



34 ANDRZEJ CHLEBICKI

przez zywiciela i uruchomieniu catego tancu-
cha reakcji skierowanych przeciwko pasozyto-
wi. Juz po krotkim czasie w komorkach zywi-
ciela sa obserwowane zmiany cytologiczne.
Wewnatrz infekowanych komorek jadro i cyto-
plazma przemieszcza si¢ w strong strzepek pa-
sozyta, dotyczy to takze sasiednich komorek.
Btona cytoplazmatyczna ulega depolaryzacji,
uwalniane sa jony K* i rownocze$nie groma-
dzone sa jony H" wewnatrz komorki, uwalnia-
ne sa rozne aktywne formy tlenu, syntetyzowa-
ne sa fitoaleksyny i enzymy hydrolityczne.
Kompleksowos¢ tych reakcji ma na celu oto-
czenie strzepek pasozyta martwymi tkankami,
jak rowniez czynne przeciwdzialanie za po-
Srednictwem enzymOw hydrolitycznych. Taka
reakcja czesto uniemozliwia pasozytowi dalsze
rozprzestrzenianie si¢ (PRELL i DAY 2001).
Jednak pasozyty, tzw. pertotrofy, niestusz-
nie zwane nekrotrofami, zabijaja tkanki zywi-
ciela bezposrednio po infekcji. Tak wiec zywi-
ciel, jesli nawet ma geny odpornosci, nie jest w
stanie ich uruchomic. Dopiero sasiadujace,
jeszcze zywe tkanki sa w stanie stworzyc barie-
re przeciw pasozytowi. Charakterystyczne jest
to, ze pertotrofy nie sa pasozytami wyspecjali-

zowanymi, czyli maja szeroki zakres zywicieli.
Biotroficzne pasozyty sa bardziej wyspecjalizo-
wane i nie zabijaja komorek zywiciela bezpo-
srednio po infekcji. Staraja si¢ jak najdtuzej wy-
korzystywac zywiciela. W tej sytuacji roslina
moze uruchomic¢ geny odpornosci i rozwinac
drugi poziom obrony, tzw. odpornos¢ pio-
nowa skierowana przeciwko konkretnej rasie
pasozyta. Natomiast oporno$¢ skierowana
przeciwko wszystkim rasom pasozyta nazywa
sie odpornoscia horyzontalna.

Uktad miedzy pasozytem a zywicielem
zmienia si¢ w czasie i oscyluje pomiedzy pa-
sozytnictwem a mutualizmem. Ostabienie zy-
wiciela daje przewage pasozytowi i wtedy
uktad przechyla sie¢ w strone pasozytnictwa.
Zywiciel wystepujacy w stabilnym srodowisku
uniemozliwia partnerowi przejScie w stan pa-
sozyta. Rbwnocze$nie w miare uplywu czasu
dziata zjawisko losowej utraty symbiontow, w
tym rOwniez i symbiontow antagonistycznych.
Zywiciele maja rowniez inna strategie obrony
— jest to ucieczka przed pasozytami na nowe
siedliska (MITCHELL i POWER 2003). Tym mo-
zna miedzy innymi wytlumaczy¢ sukces roslin
inwazyjnych.

ZAAWANSOWANE DLUGOTRWALE INTERAKCJE

RZECZ O ENDOFITACH TRAW

Endofity, niemikoryzowe grzyby wew-
netrzne, wystepuja w zywych tkankach roslin
nie wywolujac wyraznych objawow chorobo-
wych. Znaczenie endofitow dla zywicieli jest
jeszcze niedostatecznie zbadane (CHLEBICKI
2002a). Wiadomo, ze endofity moga produko-
wac toksyczne substancje, utrudniajace koloni-
zowanie zywiciela przez inne pasozyty i rosli-
nozercow. Moga takze produkowac substancje
wzrostowe, wzmagajace kietkowanie. Endofity
maja najczesciej uproszczony cykl zyciowy.
Wrynika to z izolacji od zewne¢trznego Srodowi-
ska jaka daja im tkanki gospodarza. Najwiece;j
badan poswiecono kompleksowi Epichloé/
Neotyphodium nalezacemu do rodziny Clavici-
pitaceae. Anamorfa (grzyb w stadium konidial-
nym) zaliczana jest do rodzaju Neotyphodium.
W sprzyjajacych warunkach rozwija si¢ z niej
podktadka teleomorfy (stadium doskonate)
Epichloé. Niemniej oba stadia stanowia gene-
tyczna jednoS¢. Anamorfa, ktéra utracita mozli-
woSC przejscia w stadium teleomorfy staje si¢
aseksualnym endofitem mutualistycznym. Cze-
sto takie endofity dzieki hybrydyzacji maja po-

lifiletyczne pochodzenie. Wystepuja takze w
postaci haploidalnej. Hybrydyzacja moze byc¢
skutkiem potaczen pomiedzy sasiednimi
strzepkami roznych endofitow. Hybrydy nie
moga tworzy¢ konidiow, sa aseksualnymi en-
dofitami zyjacymi jedynie w przestrzeniach
miedzykomorkowych zywiciela w postaci
“unieszkodliwionych pasozytow”, zbudowa-
nych z dtugich strzepek pozbawionych hausto-
riow (ssawek). Takie endofity sa niestabilne ge-
netycznie. W izolowanym genetycznie endofi-
cie kumuluja si¢ letalne mutacje (efekt Mulle-
ra). Przepltyw genéw z pelnocyklicznego en-
dofita do mutualistycznego endofita jest bar-
dzo rzadko notowany. Stabilnos¢ uktadu mutu-
alistycznego jest uwarunkowana wystepowa-
niem rozmnazania plciowego, cho¢ moze by¢
ono bardzo ograniczone. ROwnoczesne wyste-
powanie mutualistycznego endofita i petlnocy-
klicznego endofita na tej samej roSlinie jest
krotkotrwale.

Status endofitow traw w obrebie continu-
um symbioza antagonistyczna-symbioza nie-
antagonistyczna, jest w duzej mierze uzaleznio-
ny od zywicieli. W warunkach naturalnych po-
pulacje roSlin sa zroznicowane genetycznie.
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Tabela 1. Relacja miedzy endofitami Neotyphodium i zywicielem

Reprodukcja Pozywienie Ochrona Allelopatia
Uprawna odmiana trawy dla grzyba ++ +++ + 0
Grzyb dla uprawnej odmiany trawy (-0 0 ++, 0 +
alkaloidy
Dziki gatunek trawy dla grzyba ++ +++ + 0
Grzyb dla dzikiego gatunku trawy +0(0G) () 0 ++,+,0 () +
alkaloidy

NajczeSciej mamy do czynienia z metapopula-
cjami. Koewolucja pomiedzy organizmami jest
ograniczona do tzw. goracych plam (ang. hot-
spots) (ALPHEN 2002), gdzie w obrebie popula-
¢ji ma miejsce znacznie szybsze tempo zmian
genetycznych. Krajobraz ewolucyjny sktada sie
z goracych plam znajdujacych sie¢ w masie ,za-
mrozonych” obszarow. Krajobraz moze ulegac
ustawicznym zmianom spowodowanym prze-
plywem genoéw (genetyczny dryf, lokalne eks-
tynkcje). Dzieki mozaikowej selekcji i wyste-
powaniu goracych plam w obrebie metapopu-
lacji partnerzy szybciej koewuluja.

W naturalnych populacjach endofity wyste-
puja rzadko i wytwarzaja niewielkie ilosci tok-
sycznych alkaloidow. Zwiazki te chronig zywi-
ciela przed atakiem innych patogenow i sa tok-
syczne dla roslinozercow. Neotyphodium ty-
phinum, wyizolowane z mannicy Puccinellia
distans, ograniczalo wzrost kolonii pasozytni-
czego gatunku Colletotrichum capsici (CHLE-
BICKI 2002b). Ten efekt wzmacnial sie w miare
wzrostu stezenia NaCl (Ryc. 1). W populacjach
zgryzanych przez roSlinozercoOw selekcjono-
wane sa genotypy endofitow produkujacych
alkaloidy. Podobnie, jezeli w naturalnych wa-
runkach populacja zywiciela konkuruje z inny-
mi populacjami, wowczas beda selekcjonowa-
ne genotypy endofitow, produkujacych alkalo-
idy, ktore beda wykazywaly wlasciwoSci allelo-
patyczne (Tabela 1). Posiadanie endofitow jest
mniej korzystne dla traw wystepujacych w wa-
runkach naturalnych niz w agrocenozach. Ta-
kie roSliny maja mniejsza sucha mase i mniejsza
zdolnos¢ kietkowania niz roSliny pozbawione
endofitow (FAETH i SULIVAN 2003). Jaka jest za-
tem rola endofitow w populacjach natural-
nych. Okazuje si¢, ze podobnie jak Wolbachia,
rowniez Neotyphodium moze dzialac jako pa-
sozyt hamujacy rozmnazanie. Aseksualne en-

dofity Brachypodium sylvaticum faworyzuja
roSliny z obnizong ptodnoscia (MEJIR i LEUCHT-
MANN 2002).

Czy ograniczenie inwazji grzyba do sta-
dium endofita jest efektem samoobrony ze
strony roSslin, czy tez jest to dogodne stadium
dla grzyba, zdolnego do szybkiego zaatakowa-
nia roSliny w chwilach jej stabosci? Peinocyklo-
we endofity, ktore nie utracity mozliwoSci pro-
dukowania zarodnikow konidialnych Iub tez
przechodzenia w stadium plciowe, sa zdolne
do przejsScia w faze pasozytnicza. Wyzwolenie
reakcji patogenicznej moze nastapi¢ na skutek
np. duzych ubytkow tkanek rosliny spowodo-
wanych zerowaniem owadow lub tez atakiem
innego gatunku pasozytniczego grzyba.
KOWALSKI (1998) zauwazyl, ze czynnikiem
wywolujacym atak grzyba Cenangium ferrugi-
nosum jest zerowanie owada Thecodiplosis
brachyntera.

RZECZ O ZMIANIE STOSUNKU PLCI

Obecnos¢ endosymbiontow, pasozytow,
plazmidow i wirusOw w obrebie rosliny mozna
traktowac jako wazne zjawisko przyrodnicze.
Tkanki roslin i innych Eucaryota staja si¢ miej-
scem kontaktu réznych potencjalnych partne-
row. W takich warunkach moze dojs¢ do wzbo-
gacenia DNA poszczegolnych partneréw o
nowe sekwencje.

Ogolnie wiadomo, ze pasozyty wymuszaja
podwyzszona zmiennoS¢ genetyczng swoich
zywicieli. Jest to bardzo dobrze znany proces,
czesto uznawany za motor ewolucji. Niemniej
jednak, zaatakowane roSliny sa przez pasozyty
blokowane. Pasozyty gtownie daza do ograni-
czenia zmiennoSci genetycznej zywicieli po-
przez utrudnianie rekombinacji genetyczne;j.
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Takim dobrym przyktadem sa ostatnie badania
nad bakteriami nazywanymi zabijaczami sam-
cOw (ang. male Killers).

Podwyzszona SmiertelnoS¢ samcoOw w po-
pulacjach zywicieli moze by¢ realizowana na
dwa sposoby: poprzez wczesng Smiertelnosc
embrionéw — bedaca skutkiem dziatania bak-
terii, natomiast pozna Smiertelnosc¢ dojrzatych
larw jest spowodowana przez organizmy zwa-
ne Microsporidiami. Te ostatnie maja
ulatwiona transmisje ze wzgledu na produk-
owanie zarodnikOw w obrebie martwych cial
meskich larw. Bakterie eliminujace samce z po-
pulacji naleza do nast¢pujacych rodzajow: Ar-
senophanus (y-proteobakterie), Rickeltsia,
Wolbachia (a-proteobakterie), Blattobacte-
rium (flawobakterie) i Spiroplasma. Najcie-
kawszym i najlepiej poznanym rodzajem jest
Wolbachia, opisana na poczatku XX w. jako Ri-
kettsia (HARTIG i WOLBACH 1924). Wolbachia
redukuje liczebno$¢ samcoOw, zmienia stosu-
nek ptci na korzyS¢ samic i faworyzuje parte-
nogeneze (HUIGENS i wspotaut. 2000). Bakter-
ie z tego rodzaju sa bardzo male, 0,5-1,5 um,
owalne lub nieco wydluzone, zyja w cyto-
plazmie zywicieli, nie daja si¢ hodowac na
sztucznych pozywkach. Wolbachia infekuje
mszyce i inne owady, skorupiaki oraz nicienie.
Infekcja moze niekiedy siegac az 76% osobni-
kow z populacji (STOUTHAMER i wspotaut.
1999). Charakterystyczna cecha tych bakterii
jest wywotywanie cytoplazmatycznej nie-
godnosci (YEN i BARR 1971), powodujacej za-
burzenia kariogamii i zahamowanie rozwoju
embrionéw samcoéw owadow (CALLAINI i
wspotaut. 1997). Bakterie sa przekazywane w
liniach zefiskich (wertykalna transmisja). Ho-
ryzontalna transmisja albo nie wystepuje lub
jest bardzo ograniczona. Smier¢ samcow jest
rekompensowana podwyzszona plodnosScia
ich siostr w haplo-diploidalnach populacjach
Hymenoptera. Interesujace jest takze to, ze in-
fekowanie nowych osobnikow jest wigksze u
tych gatunkow, ktore sktadaja jaja w pakietach
lezacych blisko siebie, natomiast jest bardzo
ograniczone u gatunkoéw skltadajacych jaja w
rozproszeniu. Niektore gatunki zywicieli uru-
chomity system obronny przeciwko bakter-
iom. System ten moze bezposrednio hamowac
proces zabijania embrionow samcow lub tez,
poprzez wytworzenie duzej zmiennoSci ge-
now odpowiedzialnych za determinacje ptci,
moze utrudni¢ identyfikacje samcOw przez
bakterie (HURST i JIGGIN 2000).

Ryc. 1. Efekt biotyczny pomiedzy Neotyphodium
typhinum (biate kolonie u gory) i Colletotrichum
capsici (szare kolonie ponizej) w relacji do steze-
nia NaCl w pozywce (goérna szalka 0%, Srodkowa
1%, dolna 5%).

Wptyw bakterii Wolbachia na ewolucje zy-
wicieli jest bardzo wyrazny. Im wieksza jest
czestotliwoS¢ wystepowania tych bakterii w
populacji, tym bardziej stosunek plci przechy-
lany jest na stron¢ samic. Bakterie moga miec
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bardzo silny wplyw na selekcje genOw w popu-
lacji zywicieli. Wydaje si¢ jednak ze dhlugo-
trwata koegzystencja bakterii z zywicielami
jest niemozliwa. RANDERSSON i wspotaut.
(2000) wykazali, ze bakterie zabijajace samce
moga przez dhuzszy czas wspolzy¢ z zywicie-

lem, jezeli w obrebie jego populacji znajduja
si¢ linie oporne na infekcje, tzn. jezeli rekombi-
nacja genetyczna zostanie zachowana, chociaz
W ograniczonym stopniu.

CIEMNOSTRZEPKOWE GRZYBY ENDOFITYCZNE Z PRZEGRODAMI

Grzyby mikoryzowe bardzo rzadko wyst-
¢puja powyzej 3000 m n.p.m. Ich miejsce na tej
wysokosci zajmuje specyficzna grupa grzybow
poczatkowo nazywana kompleksem Mycelium
Radicis Atrovirens, a ostatnio — ciemno-
strzepkowe grzyby endofityczne z przegro-
dami (dark septate endophytes, DSE). Korze-
nie roslin, a zwlaszcza korzenie wierzb i turzyc
sa kolonizowane przez grzyby DSE nalezace do
rodzaju Phialophora, jak np. Ph. fortinii, Ph.
gregata i Ph. radicicola (JUMPPONEN 1999,
SCHADT i wspotaut. 2001). Ciemno zabarwione
strzepki mozna obserwowac gtownie w ko-
rzeniach bocznych. Charakterystyczna cecha
grzybni DSE jest tworzenie niewielkich mikro-
sklerocjow (grzybni przetrwalnikowych) w
obrebie kory pierwotnej korzenia. Mikro-
sklerocja Phialophora r0znia si¢ wyraznie od
sklerocjow typu Rhizoctonia i mikoryz typu FE
(Glomus tenuis) jak tez mikoryz typu Ceno-
coccum. Grzyby DSE po wyizolowaniu bardzo
rzadko wytwarzaja konidia, nawet jezeli zasto-
suje si¢ specjalna procedure (przechowywanie
koloni na szalkach w temp 4°C przez 2 lata).
Dotychczas nie udato si¢ otrzymac stadia teleo-
morfy w hodowli. W zwiazku z tym przyna-
leznoS¢ systematyczna tych grzybow byla nie-
znana. Niemniej, dzicki metodom analizy se-
kwencji rybosomalnego DNA udalo si¢ okre-
Sli¢ przynaleznoSc¢ tych grzybow do Erysiph-
ales, Helotiales, Loculoascomycetes, Lecanora-
les i Eurotiales (SCHADT i wspotaut. 2001).
Grzyby DSE wystepuja pospolicie zaroOwno w
gorach, jak i na nizinach. Znanych jest juz co
najmniej 400 gatunkow roslin, w ktorych

stwierdzono obecnos¢ DSE. Rola ekologiczna
tych grzybow jest jeszcze niezupetnie wyjasn-
iona. Relacje sa rozbiezne, FERNANDO i CURRAH
(1996) sadza, ze zwickszenie lub zmniejszenie
wzrostu rosliny zalezy od rodzaju korzeniowe-
go endofita. JUMPPONEN (1998) odnotowat
zwO0igkszenie biomasy liSci Pinus contorta kto-
rej korzenie zostaly zainfekowane grzybnia Ph.
fortinii. Przypuszcza sie, ze w niektorych sytua-
cjach, a zwlaszcza w gorach, grzyby DSE moga
by¢ uwazane za mutualistyczne organizmy
petniace podobna role jak grzyby mikoryzowe.
Phialophora fortinii jest najczeSciej notow-
anym gatunkiem endofita w korzeniach
wierzb bioracych udziat w poczatkowym sta-
dium sukcesji w alpejskim ekosystemie. Przy-
puszcza si¢, ze grzyby DSE moga ulatwiac za-
opatrzenie w azot roslin bedacych w stadium
sukcesji i tym samym przyczyniaja si¢ do zwie-
kszenia konkurencyjnosSci takich roslin,
zwlaszcza, ze Ph. fortinii posiada enzymy
biorace czynny udzial w rozkladzie detrytusu
(CURRAH i TSUNEDA 1993). Dzi¢ki analizie frag-
mentow RAPD izolatow Ph. fortinii z 12 gatun-
kow roslin wykazano istnienie znacznej zmien-
nosci fenotypow na stosunkowo niewielkim
obszarze, co moze Swiadczy¢ o mozliwosci do-
konywania wielokrotnych kolonizacji roSlin
przez rozne szczepy Ph. fortinii z réznych zro-
del. Z kolei pojedyncze ramety (czeS¢ osobnika
klonalnego zdolna do samodzielnego Zzycia)
Ph. fortinii obejmowaly niejednokrotnie roz-
ne, oddalone od siebie gatunki roSlin. Studia
nad grzybami DSE sa bardzo obiecujace.

FROM PARASITIMS TO MUTUALISM, LONG TERM INTERACTIONS CONSEQUENCE

Summary

There are described interaction between parasites
and plants in nature and agrocenoses. Neotyphodium
endophytes are described as symbionts which can be
both, parasites and mutualists. Bacteria from the ge-
nus Wolbachia can be considered as microbial manip-
ulator of arthropod reproduction. These so called

“male killers” can induce parthenogenesis in
haplodiploid insects. Dark-septate endophytes (DSE)
are ubiquitous fungus species noted in roots of many
arcto-alpine plants. Its role is still not clearly known,
but they may play an important role in early season ni-
trogen uptake.
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