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KOEGZYSTENCJA 1 KOEWOLUCJA:
ROZNE POZIOMY WZAJEMNYCH ODDZIALYWAN
I. GRZYBY WEWNETRZNE (ENDOFITY) I ICH
BIOLOGICZNE ZNACZENIE W PROCESIE KOEWOLUCJI

Coexistence and coevolution: various levels of interactions 1. Internal fungi
(endophytes) and their biological significance in coevolution

Andrzej CHLEBICKI

Summary. In recent years important advances have occurred in the investigation of coevolution of plants and fungi. The
significance, occurrence and origin of the plant internal fungi are discussed. The grass e-endophytes of Neotyphodium spp.
are analyzed as an example of various life strategy of fungi and supposed as a new source of genetic divergence of these

fungi.
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WSTEP

Symbiotyczne zwiazki migdzy ré6znymi or-
ganizmami sa znane juz od dawna, niemniej jed-
nak badania ostatnich lat przynosza stale nowe
informacje. Skala zjawiska symbiozy jest
ogromna. W zasadzie niemal wszystkie organi-
zmy sa mniej lub bardziej ztozonymi uktadami.
Lynn Margulis [39, 60] rozwineta koncepcje en-
dosymbiozy zainicjowana jeszcze przez Merez-
kowskiego [41]. Ujecie Margulis jest znane jako
teoria SET (Serial Endosymbiosis Theory). Teo-
ria SET wyjasnia pochodzenie wewnatrzkomor-
kowych struktur, takich jak mitochondria, chlo-
roplasty, czy tez wici i wrzeciono kariokinetycz-
ne, na drodze potaczenia si¢ réznych prokarioty-
cznych organizméw, jak np. cyjanobakterie (si-
nice), spiroplazmy (kretki), termoplazmy i ba-
kterie tlenowe. Budowa pozachromosomalnego
DNA, znajdujacego si¢ w mitochondriach czto-

wieka i plastydach u Euglena gracilis, potwier-
dza pochodzenie tych organelli z prokariotycz-
nych przodkéw [40]. Inkorporacja DNA spoza
komorki nie jest zjawiskiem rzadkim. Wsp6t-
czesne bakterie potrafia wiacza¢ do swojego
chromosomu DNA pochodzace nawet z innych,
martwych bakterii. Najnowsze badania wykazu-
Ja, ze znaczna cz¢S¢ DNA z organelli komérko-
wych jest przenoszona do jadra [62].

UKLAD ROSLINA-GRZYB

Ostatnio odkrywamy coraz bardziej ztozone
uklady organizméw. Najczgsciej majg one zna-
cznie wieksze mozliwosci adaptacyjne. Mniej
wiecej 500 (505-440) milionéw lat temu rozpo-
czat sie proces kolonizacji ladu przez roéliny.
Owczesne rosliny zyly w oceanach i pokrojowo
przypominaly wspoiczesne watrobowce [25].
Pokroje kilku takich roslin narysowata Aleksan-
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dra Hotda [43]. Ro§liny te nie mialy korzeni i w
zwiazku z tym nie mogly skutecznie zasiedlié
ladu. Kiedy powstaly rosliny kwiatowe? Ostat-
nie odkrycia kopalnych roslin, jak np. Archae-
fructus liaoningensis (Archaemagnoliidae) w
péinocnych Chinach [67], $wiadcza o obecnosci
kwiatéw juz w gérnej jurze (okoto 142 min lat
temu), choé niektérzy paleobotanicy uwazaja,
ze przodkéw roélin kwiatowych nalezy szukad
wsérdd kopalnych Liliaceae, podobnych do
wspolczesnie zyjacych gatunkow z rodzaju Am-
borella [13].

Bartnicki-Garcia [4] uwaza, ze grzyby mo-
gty powsta¢ dopiero wtedy, gdy komdrki pier-
wotnych organizméw potrafily sie wydtuzad, in-
nymi stowy, charakteryzowaty si¢ apikalnym
wzrostem. Taki typ wzrostu okazal si¢ bardzo
waznym ,,wynalazkiem” natury. Taylor [68] za-
kiada, ze grzyby mogly powsta¢ w prekambrze.
Z ordowiku znana jest juz kopalna gleba i frag-
menty grzybéw [25, 70].

Pirozynski i Malloch [57] wysungli hipotezg,
ze symbioza pomigdzy grzybami i wodnymi ro-
§linami umozliwita kolonizacje¢ srodowiska la-
dowego. Symbiotyczne grzyby, przypominajace
wspélczesne grzyby z rodzaju Glomus [56],
tworzylty wéwczas VAM (vesicular-arbuscular
mycorrhiza) mikoryze¢ z ro§linami zaliczanymi
do ryniofitéw. Cho¢ wspomniani autorzy przy-
puszczajg takze, ze rosliny te poczatkowo nie
byty symbiontami, lecz saprotrofami lub nawet
pasozytami grzybow. Attsat [3] sadzil, ze rosli-
ny ladowe powstaty dzigki potaczeniu si¢ daw-
nych Chromista, tzn. wodnych glonéw podo-
bnych do wspdiczesnych Coleochaete i pseudo-
grzybéw bliskich wspélczesnym Oomycota.
Réwnie interesujaca jest teoria powstania ro§lin
kwiatowych [55]. Przyjmuje si¢, ze nagta eks-
plozja biologiczna roslin okrytozalazkowych w
kredzie ma swoje uzasadnienie w dlugotrwatym
procesie symbiozy. Zdaniem Pirozyniskiego [55]
decydujace znaczenie miata koegzystencja ro-
$lin, pasozytniczych owaddw i grzybow.

Uktad roslina-grzyb jest bodaj najczgsciej
opisywanym ukladem symbiotycznym. Najstar-
szy kopalny workowiec, do zludzenia przy-
pominajacy wspolczesnego przedstawiciela
Pyrenomycetes (obecnie Sordariomycetes), zo-

stal znaleziony w Szkocji, na ladowej ro§linie
nalezacej do rodzaju Asteroxylon, pochodzacej z
dolnego dewonu, tj. okoto 400 mln lat temu
[69]. Tym samym okazato sie, ze workowce na-
leza do bardzo starej grupy grzybéw. Slaski bo-
tanik Goeppert [18] opisal grzyba Excipulites
Neesii Goepp. na karboriskiej paproci. Oba zna-
leziska sa najstarszymi przyktadami kopalnych
grzybéw uczestniczacych w ukladzie roslina-
grzyb, tak jak i liczace sobie co najmniej 400
mln lat zjawisko mikoryzy.

Trudno dzisiaj stwierdzi¢ w jaki sposéb do-
szto do powstania pasozytéw. Evans [17] uwa-
za, ze silna konkurencja pomigdzy saprotrofami
doprowadzita do powstania symbiozy antagoni-
stycznej (pasozytnictwa). Powszechnie sadzi si¢
jednak, ze dopiero z pasozytéw wylonity si¢ sa-
protrofy. W chwili obecnej nie ma przekonywu-
jacych dowoddéw na to, ktéra z tych hipotez jest
najbardziej prawdopodobna. Wspdlczesne sa-
protrofy fakultatywne sg w pewnych warunkach
zdolne do infekowania ostabionych ro§lin. Sa-
protrofy takie sg najczgsciej polifagami, inaczej
méwiac, maja bardzo szerokie spektrum podto-
zy. Zapewne mozna sobie wyobrazic¢, ze wczes-
ne relacje miedzy ro§linami i grzybami byly ra-
czej dosc¢ luzne, grzyby rozkladaty martwa ma-
terie organiczng réznego pochodzenia. Przejécie
od saprotrofizmu do pasozytnictwa wydaje si¢
by¢ bardzo prawdopodobne. W tym kontekscie
hipoteza, ze pasozytnictwo jest wynikiem kon-
kurencji miedzy saprotrofami zastuguje na
uwage. Grzyb i ro§lina w tej poczatkowej fa-
zie wspdlzycia mogly oddzialywacé na siebie
i stopniowo dostosowaé swoje strategie zycio-
we. Natomiast Pirozynski i Dalpe [56] przypu-
szczaja, ze to wlasnie wodne rosliny we wczes-
nej fazie kolonizacji ladu pasozytowaly na grzy-
bach.

Z pewnoscig, w odlegtych epokach geologi-
cznych, gdy jeszcze nie bylo gleby, a zycie mog-
fo istnie¢ jedynie w Srodowisku wodnym, konta-
kty takie mogly zaistnie¢ wlasnie migdzy wod-
nymi organizmami. Obecnie grzyby zyjace w
wodzie to gléwnie Chytridiomycota, Ascomy-
cota, grzyby mitosporowe (Hyphomycetes) i
pseudogrzyby Oomycota. Pirozynski uwazat, ze
komponent grzybowy mégt by¢é podobny do
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wspolczesnych Glomales (Zygomycota). Nie-
mniej jednak, bardzo stara grupa grzybéw sa
grzyby workowe [69], cho€ ich rozkwit z pew-
noscia nastgpit dopiero po skolonizowaniu Iadu
przez rodliny. Nie wiemy jeszcze, ktéra grupa
grzybéw nawiazata pierwsze kontakty z ro§linami.

Obecnie obserwowany stan zaawansowania
ukladéw typu rolina-grzyb jest bardzo rozny.
Przyktadem najbardziej zaawansowanej sym-
biozy nieantagonistycznej pomiedzy grzybami i
roSlinami sg grzyby lichenizujace (porosty). W
kilku innych przypadkach zwiazki te sa réwniez
bardzo zaawansowane, jak np. symbioza grzy-
béw z trawami i storczykami. Powszechnie spo-
tykanym zjawiskiem jest mikoryza. Kamienski
[24], ktéry pierwszy zwrécit uwage na zjawisko
mikoryzy u korzeniéwki Monotropa hypopitys i
buka Fagus silvatica, napisal: ,,grzyb, o ktérym
mowa, nie odbiera pokarmu Korzeniéwce i nie
jest jej szkodliwym, ale korzenie jej uwaza dla
siebie jako dogodna podstawe, [...]. Mamy wiec
tu dwa organizmy roslinne. Korzeniéwke i
grzyb, blizej jednak nieoznaczony, ktére zyjac
wspélnie, nawzajem sobie pomagaja”. Zadziwia
nas dzisiaj dalekowzroczno$¢ Kamiefiskiego,
pisze bowiem, ze ,dwie formy symbiozy [ze-
spolenie antagonistyczne i mutualistyczne] sa
tylko kraficowymi i pomigdzy niemi istnieje ca-
ty szereg form posrednich, tak jak to mozemy
widzie¢ chociazby pomigdzy réznego rodzaju
pasozytami”. Jest to zgodne z wspétczesnymi
pogladami, w ktdérych postugujemy sie termina-
mi symbioza nieantagonistyczna i symbioza
antagonistyczna. Zdecydowana wigkszo$¢ prac
zwigzana jest z opisem symbiozy antagonistycz-
nej pomigdzy roslinami i grzybami. Sa to gléw-
nie prace fitopatologéw i botanikéw, poswieco-
ne pasozytom i saprotrofom wystepujacym na
roslinach naczyniowych [10, 26, 36, 37, 38, 46,
591, rzadziej pasozytom glonéw [7, 22, 23] i
mszakéw [14, 15], a takze grzybom pasozytu-
Jjacym na plechach porostow [20, 42]. Znane
sa takze mutualistyczne zwiazki grzybéw i
glonéw, np. strzegpki grzyba Mycosphaerella
ascophylli rosnace w przestrzeniach migdzyko-
moérkowych brunatnicy Ascophyllum nodosum,
nie powodujace zmian chorobowych rosliny go-
spodarza.

NIEMIKORYZOWE GRZYBY WEWNETRZNE
(ENDOFITY) ROSLIN NACZYNIOWYCH

Specyficznym typem uktadu roSlina-grzyb
jest obecnosé grzybéw wewnetrznych w tkan-
kach rolin. W ostatnich latach badania nad
grzybami wewngtrznymi rozwijaja sie bardzo
dynamicznie. Ten temat badari zostat podjety w
wielu laboratoriach. Grzyby wewnetrzne byly
izolowane z liSci roslin nagonasiennych [8, 30],
wiecznie zielonych krzewéw [49, 50, 54], pa-
proci [53], traw i innych ro§lin zielnych [6, 32,
44], lisci drzew szerokolistnych [2, 5, 27, 51,
63], ksylemu i kory drzew [29, 52]. Znaczenie
grzybow wewnetrznych jest jeszcze niedosta-
tecznie zbadane. Wiadomo, ze takie grzyby mo-
ga produkowaé toksyczne substancje [58], w
znacznym stopniu uniemozliwiajace wnikanie
pasozytéw do tkanek gospodarza [8, 91, choé za-
pewne obecno$¢ wewnetrznych grzybéw nie
jest dla roSliny obojetna. Neoryphodium typhi-
num wyizolowane z mannicy Puccinellia di-
stans ograniczalo w znacznym stopniu wzrost
kolonii pasozytniczego gatunku Colletotrichum
capsici. Dodanie roztworu NaCl znacznie zwie-
kszyto inhibicje wzrostu kolonii C. capsici. Oz-
nacza to, ze halofit (Puccinellia distans) zainfe-
kowany Neotyphodium bedzie mniej dostepny
dla innych pasozytéw w stonym srodowisku [9].
Grzyby wewnetrzne moga takze produkowad
substancje wzrostowe, ktdre wzmagaja kietko-
wanie nasion [34]. Sa to takze grzyby, ktére sta-
rajg sie przetrwac niekorzystny okres zimy w
tkankach roslin, zwtaszcza w lisciach Ericaceae,
Polygonaceae, Thymaeaceae i Coniferales [47].
Widler [73] odnotowat w lisciach europejskiego
gatunku Arcrostaphylos uva-ursi 157 gatunkéw
grzybéw wewnetrznych, podczas gdy Arnold i
in. [2] wyizolowali az 418 gatunkéw grzybéw z
lisci Heisteria concinna (Oleaceae) + Ouratea
lucens (Ochnaceae), rosnacych w tropikalnych
lasach Panamy.

Organizmy symbiotyczne sg poddane dwo-
jakiego rodzaju selekcji. U endosymbiontéw
przewaza bardzo niski stopiefi zréznicowania,
wynikajacy ze zmniejszonej wymiany genetycz-
nej miedzy tymi organizmamni, natomiast u ekto-
symbiontéw, przeciwnie, stymulowana jest zna-
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czna réznorodnos¢ wynikajaca z szybkiego tem-
pa wymiany genetycznej migdzy ektosymbion-
tami [33]. I tak np. znane sa zaledwie trzy gatun-
ki endosymbiotycznych grzybéw, ktére tworzg
mikoryze az u 2000 gatunkéw wrzosowatych. Z
kolei 4 gatunki bakterii z rodzaju Rhizobium
tworzg zwiazki symbiotyczne z 17 500 gatunka-
mi ro$lin naczyniowych. Endosymbionty, w tym
réwniez grzyby wewnetrzne maja czesto upro-
szczony cykl zyciowy. Tkanki gospodarza sta-
nowia dla nich bariere przed stymulujacym
wplywem zewnetrznego srodowiska.

Bardzo interesujaca grupa sg grzyby wewne-
trzne traw nalezace do rodziny Clavicipitaceae.
Vogl [72] opisal grzyby wewnetrzne nasion u
Lolium temulentum juz w 1898 r. Grzyby zwia-
zane z trawami majq zréznicowane cykle zycio-
we. Niektore z nich, zidentyfikowane jako koni-
dialne stadia (mitosporowe stadia) zaliczane do
rodzaju Neotyphodium, nie potrafia juz wytwa-
rza¢ stadium doskonatego (teleomorfy). Takie
aseksualne grzyby wewnetrzne sa zbudowane z
diugich strzgpek pozbawionych haustoriéw
[64]. Sa onc bardzo podobne do anamorf
Epichloé i nazywamy je mutualistycznymi grzy-
bami wewnetrznymi (e-endofitami) [45]. Wspo-
mniane grzyby wewnetrzne maja niewatpliwie
ekonomiczne znaczenie. Produkuja alkaloidy
(ergot) i trujace metabolity [11, 56], ktdre s3 to-
ksyczne dla roslinozernych ssakéw i owadéw oraz
ludzi [16].

Grzyby wewnetrzne sa nadal niedostatecznie
zbadane. Ich obecno$¢ w tkankach ro$lin jak i
zachowanie si¢ nasuwa wiele pytad. Przypusz-
cza sig, ze grzyby wewnetrzne moga pochodzié
badZ to od pasozytniczych gatunkdw, bad7 tez
od grzybéw epifitycznych lub grzybéw mikory-
zowych, ktére przemiescity si¢ z korzeni w nad-
ziemne organa ro$lin. W jaki sposéb moglo
dojs¢ do kontaktu obu organizméw? Jak wiado-
mo, saprotrofy fakultatywne, wykorzystujace
martwe tkanki gospodarza, sa zdolne do pasozy-
towania na ostabionym gospodarzu. Wspétczes-
ne grzyby fyllosfery, gtéwnie drozdzopodobne
epibionty, odzywiajg sie substancjami wydziela-
nymi przez liScie. By¢ moze, dawniej liscie nie
produkowaly takich substancji, natomiast istnia-
ty zapewne analogiczne do szparek struktury,

ktérymi mogly si¢ przedostaé¢ do wnetrza liscia
strzgpki grzyba. Teoretycznie, grzyby mogly
dostac sie do wnetrza roslin badZ poprzez liscie,
badZ przez korzenie. Jednak korzenie pojawity
si¢ znacznie pézniej, stad nalezy przypuszczad,
ze pierwszy kontakt odbyt sie raczej poprzez li-
$cie. Wiasnie grzyby wewnetrzne (pasozyty?)
lisci, to prawdopodobnie efekt takiego pier-
wszego kontaktu grzybéw z roslinami. Czy taki
uktad od razu musiat by¢ pasozytniczy lub
mutualistyczny? Prawdopodobnie roSlina byta
pozbawiona bariery fizjologicznej lub chocby
mechanicznej, ktéra dopiero na skutek inwazji
grzyba zostala przez ro§ling wytworzona. Za-
pewne nieco péZniej powstaty u grzybow przy-
stosowania (anatomiczne i fizjologiczne), ktére
z jednej strony umozliwity im pasozytowanie —
coraz bardziej wyspecjalizowane, a z drugiej —
zycie w mikoryzie i endosymbiozie w lisciach.
By¢ moze taki podziat jest zbyt statyczny. Pra-
wdopodobnie status endosymbionta zmieniat sie
w czasie. Nawigzywanie kontaktu odbywalo sie
z pewnoscia wielokrotnie w przesztosci i odby-
wa si¢ obecnie w miare powstawania nowych
gatunkéw, rodzajéw i rodzin, zaréwno roslin
gospodarzy jak i grzybéw.

Mozliwosci adaptacyjne grzybdw sg bardzo
szerokie; niektdre grzyby (Clavicipitaceae) mo-
zna opisa¢ jako epibionty-saprotrofy-pasozyty.
W obrebie podkiadek grzybéw Hyperdermium
bertoni i H. pulvinatum [66] znajdowano frag-
menty ciala czerwcéw (Homoptera, Coccidae).
Sztylecik skonsumowanego czerwca siegajacy
floemu by péZniej wykorzystywany przez epi-
biontycznego grzyba jako dogodny srodek
transporu weglowodanéw z rosliny. Przejscie z
infekcji owada i nekrotrofii do biotrofii na rosli-
nie jest wyjatkowo rzadko spotykanym sposo-
bem odzywiania u Clavicipitaceae i innych
grzyboéw. éwiadczy to o umiejetnosei korzysta-
nia przez grzyby z réznych Zrédet pokarmu.

Najbardziej zaawansowang fazg¢ pasozytnic-
twa mamy wtedy, gdy grzyb i roslina dopasowa-
ty si¢ do siebie i dzieki temu powstaje wspo-
mniany poprzednio wyspecjalizowany pasozyt
(monofag) ograniczony do jednego gatunku ro-
sliny zywicielskiej. P6Zniej, w miare réznicowa-
nia si¢ roslin gospodarzy, réwniez pasozyt moze
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Ryec. 1. Kolonia grzyba Neotyphodium typhinum (anamorfa
Epichloé typhina) wyizolowanego z pochwy Dactylis glome-
rata.

Fig. 1. Colony of Neotyphodium typhinum (anamorph of
Epichloé typhina) isolated from sheath of Dacrylis glome-
rata.

ulec zjawisku specjacji i wtedy specjacja gospo-
darza niejako wymusza specjacje grzyba. Ro-
dzaj Epichloé spotykany jest na wielu spokrew-
nionych taksonach roglin, ktére kiedy$ miaty
wspélnego przodka. Na tym zjawisku opiera sig
wnioskowanie o pokrewieristwie taksondéw go-
spodarzy. Im blizsze sobie sa gatunki pasozytéw
tym bardziej spokrewnione powinny by¢ gatun-
ki gospodarzy, na ktérych te pasozyty wystepu-
ja. W przyrodzie spotykamy sie z réznymi faza-
mi kontaktu grzyb-ro§lina. Wspdlczesnie tez sg
notowane kontakty grzyba z nowym rodzajem
gospodarza. Sg to sporadyczne doniesienia o
wystepowaniu  bardzo wyspecjalizowanych
grzyb6w na innych ,,nieprawdopodobnych™ zy-
wicielach, ktére zazwyczaj sa traktowane jako
pomyiki.

Zawansowane uklady symbiotyczne spoty-
kamy u traw. Znaczna czes$é grzybdéw wystepu-
jacych w tkankach trawach nie zostata dotych-
czas zidentyfikowana. Obecnie znane sa trzy
wigksze grupy grzybéw wewnetrznych:

1. e-endofity: a) Pasozytnicze anamorfy z ro-
dzaju Neotyphodium, tworzace konidia w kultu-
rach na pozywkach (ryc. 1), przechodzace w

workowe stadium plciowe Epichloé (ryc. 2).
Grzyb rozprzestrzenia si¢ horyzontalnie za po-
$rednictwem askospor i konidiéw (ang. horizon-
tal transmission); b) Mutualistyczne, aseksualne
anamorfy z rodzaju Neotyphodium, nie tworzgce
konidiéw w kulturach, sa rozprzestrzeniane pio-
nowo (ryc. 3), jedynie za posrednictwem nasion
lub innych propaguli (ang. vertical transmis-
sion).

2. p-endofity: Grzyby podobne do anamorf z
rodzaju Phialophora, czgsto znajdowane w
tkankach traw z rodzaju Festuca [1] oraz grzyby
przypominajace anamorfy z rodzaju Gliocla-
dium [1]. P-endofity nie wykazuja antagonisty-
cznych zachowai w stosunku do e-endofitéw.

3. a-endofity: Wstepnie zidentyfikowano je
jako nalezace do rodzaju Acremonium [48]. Jed-
nym z takich a-endofitéw jest Acremonium chi-

Ryc. 2. Otocznie Epiochloé typhina rosnacej na mannicy
Puccinellia distans.

Fig. 2. Perithecia of Epiochloé typhina growing on Pucci-
nellia distans.
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Ryc. 3. Cykle zyciowe Epichloé (E. festucae): A ~ bezplciowy (pionowe rozprzestrzenianie sie): 1 — klonalne namnazanie sie
symbiotum, 2 — kwiat z endofitem w merystemie, 3 — endofit w komdrce jajowej, 4 — endofit w zarodku, 5 — endofit w liscie-
niu; B — piciowy (horyzontalne rozprzestrzenianie sie):; 6 — podkiadka hamujaca rozwéj kwiatostanu, 7 — muchéwka przeno-
$z4aca spermacja przeciwnego typu, 8 —~ dojrzata podktadka na pochwie liscia flagowego, 9 — zarodniki workowe, 10- kietku-
jace zarodniki w kwiecie, 11 — infekcja komorki jajowej (wg [12], zmienione).

Fig. 3. Generalized cycles of Epichioé (E. festucae). A — asexual cycle (vertical transmission): 1 — clonal propagation of
symbiotum, 2 — inflorescence with endophyte in floral meristems, 3 — endophyte in ovule, 4 — endophyte in seed embryo, 5 -
endophyte in seedling. B — sexual cycle (horizontal transmission): 6 — fungal stroma sourrunds inflorescence and arrests its
development, 7 — fly transfers spermatia to stroma of opposite mating type, 8 — mature stroma on flag-leaf sheath, 9 — asco-
spores (meiotic spores), 10 — germinating ascocpores on grass floret, 11 — infection of host ovule (after [12], modified).

lense opisane przez Morgan-Jones i in. [45]. A-
endofity wyraZnie wyrézniaja sie sposrdd in-
nych grzybéw wewngetrznych. Izolowane szcze-
py charakteryzujg si¢ bardzo szybkim wzrostem
na pozywkach PDA. Rosliny zawierajgce a-en-
dofity (gléwnie jednoroczne gatunki Lolium i
Festuca paniculata) nie wykazuja Zadnych efe-
ktéw antagonistycznych w stosunku do grzybéw.

Mutualistyczne grzyby wewnetrzne (e-endo-
fity) s znajdowane w bardziej zaawansowa-
nych uktadach symbiotycznych, gdzie moga
wystgpowac razem z pasozytniczymi grzybami
wewnetrznymi. W takiej sytuacji obok cyklu
piciowego sprzezonego z cyklem bezplciowym
wystepuje takze niezalezny i uproszczony cykl
bezpiciowy (ryc. 3). Pomiedzy tymi dwoma

sposobami rozprzestrzeniania si¢ grzyba utrzy-
muje si¢ rownowaga [12]. Mutualistyczny grzyb
wewngtrzny czesto jest hybrydogennego pocho-
dzenia. Réwnocze$nie mozna przypuszczad, ze
jedynie pasozytnicze grzyby wewnetrzne (ana-
morfy Epichloé), zdolne do przejscia w faze ge-
neratywng, mogg opanowywac nowe rosliny zy-
wicielskie. Potwierdzaja to najnowsze badania
nad Puccinellia distans, gdzie odnotowano wy-
stepowanie anamorty Epichloé typhina [35].
Grzyb E. typhina jest ograniczony w swoim wy-
stepowaniu gldwnie do Dactylis glomerata s. 1.,
rzadziej Lolium perenne i Poa pratensis. W tym
kontekscie nalezy uznac P. distans za nowy ga-
tunek gospodarza dla E. typhina [10].

Craven i in. [12] uwazaja, ze w cyklach zy-
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ciowych wirulentnych szczepéw E. typhina na
nowych zywicielach nie wystepuja mutualisty-
czne grzyby wewnetrzne, a jedynie pasozytni-
cze grzyby wewnetrzne, a tym samym presja pa-
sozyta na rosling gospodarza staje si¢ znacznie
silniejsza. Podobnie E. baconii 1 E. glyceriae sa
pasozytami, ktére szybko si¢ rozprzestrzeniaja.
One réwniez nie tworza mutualistycznych grzy-
béw wewnetrznych przenoszonych na drodze
pionowego rozprzestrzeniania.

Polifiletyczne pochodzenie mutualistycz-
nych grzybéw wewnetrznych z rodzaju Neotyp-
hodium zostalo niedawno potwierdzone [48].
Do hybrydyzacji moze doj$¢ na drodze anasto-
mozy pomiedzy sasiednimi strzgpkami réznych
grzybow wewnetrznych. Takie hybrydy moga
mie¢ znaczenie zaréwno dla grzyba, jak i dla ro-
Sliny. Mutualistyczny grzyb wewnetrzny, ktéry
utracit mozliwo§¢é namnazania sie¢ za pomoca
konididw, jest skazany na zycie razem z gospo-
darzem. Jest produktem dlugotrwatej koewolu-
¢cji, w pewnym sensie czasowo ,,unieszkodliwio-
nym pasozytem”. Czy mutualistyczny grzyb
wewnetrzny moze wzbogacié pulg genowa zwy-
kiej pasozytniczej anamorfy? Innymi stowy, czy
moze polaczy¢ si¢ ze zwykta anamorfa i ta dro-
ga przekaza¢ wlasna informacje genetyczng?
Tego by¢ moze nalezy sie spodziewac. Ro§lina
moze by¢ zaréwno nos$nikiem pasozytniczych
Jjak 1 mutualistycznych grzybéw wewngtrznych
(e-endofitéw, p-endofitéw), jak tez i innych
niewyspecjalizowanych grzybéw. Powszech-
nos¢ wystepowania grzybéw wewnetrznych i
plazmidéw w tkankach roslin moze stwarzad
mozliwosci oddziatywania poszczegdlnych en-
dosymbiontéw na siebie. Jezeli w liSciach znaj-
dowane sg nie dziesiatki, ale juz setki gatunkéw
grzybéw wewnetrznych, obrazuje to skale zja-
wiska. Z drugiej strony np. wiadomo, ze mutu-
alistyczne grzyby wewngtrzne 1 pasozytnicze
anamorfy wystepuja oddzielnie na réznych
ZdZbtach tej samej rosliny. Istnieje zatem zjawi-
sko antagonizmu pomigdzy poszczegdlnymi ga-
tunkami. Sa to jeszcze bardzo stabo zbadane re-
lacje. Analiza genomoéw polifiletycznych grzy-
béw wewnetrznych (e-endofitéw) jest réwniez
wykorzystywana w ustalaniu pokrewiefistw po-
migdzy réznymi rodzajami i gatunkami traw.

Mutualistyczny grzyb wewngtrzny Neotypho-
dium coenophiallum, wystgpujacy pospolicie na
Lolium arundinaceum zawiera trzy kopie genu —
tubuliny (tub2). Analiza poszczegdlnych kopii
genu wykazala, ze kazda z nich pochodzi od in-
nego gatunku Epichloé: E. festucae, E. typhina i
E. baconii [71]. A wigc dzigki badaniom geno-
mu grzybéw wewngtrznych przechodzacych je-
dynie przez uproszczony cykl bezpiciowy mo-
zliwe bylo przeprowadzenie badan filogenety-
cznych.

Czy ograniczenie inwazji grzyba do stadium
grzyba wewngtrznego jest efektem samoobrony
ze strony ro§lin, czy tez jest to dogodne stadium
dla grzyba, zdolnego do szybkiego zaatakowa-
nia ro$liny w chwilach jej stabosci? Grzyby we-
wnetrzne, ktdre nie utracily mozliwosci produ-
kowania konidiéw lub tez przechodzenia w sta-
dium plciowe, sa zdolne do przejicia w fazg pa-
sozytnicza. Grzyby wewngtrzne galtazek, jak np.
Cenangium ferruginosum, moga przez dtugi
czas zachowywac si¢ neutralnie i dopiero po za-
istnieniu korzystnych warunkéw, tzn. wéwczas
gdy gospodarz jest ostabiony, staja si¢ agresyw-
nymi pasozytami [21]. Jednym z takich czynni-
kéw, wyzwalajacym patogeniczng reakcjg, mo-
ga by¢ duze ubytki tkanek rosliny spowodowane
przez zerowanie owadow lub tez atak innego ga-
tunku pasozytniczego grzyba. Kowalski [28]
stwierdzil, ze czynnikiem wywotujacym atak
grzyba Cenangium ferruginosum jest Zerowanie
owada Thecodiplosis brachyntera. Z. Xolei
Gremmen [19] zauwazyl, ze gatazki zaatakowa-
ne uprzednio przez pasozytniczy grzyb Grem-
meniella abietina byly potem kolonizowane
przez Cenangium ferruginosum.

Obecnos¢ endosymbiontéw, pasozytéw, pla-
zmidéw i wiruséw w obrebie ro§liny mozna tra-
ktowaé jako wazne zjawisko przyrodnicze.
Tkanki roslin i innych Eucaryota staja si¢ miej-
scem kontaktu réznych potencjalnych partne-
réw. W takich warunkach moze doj$¢ do wzbo-
gacenia DNA poszczegdlnych partneréw o no-
we sekwencje na drodze hybrydyzacji. Mutuali-
styczne aseksualne grzyby wewnetrzne moga
by¢ diploidami, poliploidami lub aneuploidami,
nie dadza si¢ klasyfikowac jako biologiczne
gatunki ze wzgledu na brak cyklu piciowego,
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natomiast przy uzyciu technik molekularnych
mozliwa jest ich klasyfikacja filogenetyczna
[61,31].

Czy mutualistyczne grzyby wewnetrzne sa
zjawiskiem przypadkowym, czy tez stwarzajg
mozliwosci warunkujace powstanie bardziej
zintegrowanych superorganizméw? Mozna s3-
dzi¢, ze kierunki wyznaczone przez procesy
koewolucji sg bardzo rézne. Wspéiczesne orga-
nizmy nie sa tworami bedacymi skutkiem repli-
kacji monofiletycznego DNA, lecz zlozonymi
strukturami zawierajacymi informacje genety-
czna pochodzaca z wielu Zrédet, ktéra nastepnie
byla inkorporowana w trakcie diugiego okresu
ewolucji [65].

Czy grzyby wewngtrzne stana si¢ w przy-
sztosci kolejnymi organellami, trudno dzisiaj
wyrokowac. Niemniej jednak jeste§my §wiadka-
mi procesu, ktéry w przysztosci moze doprowa-
dzié do nieoczekiwanych efektdow.
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