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EWOLUCJA STRATEGII ZYCIOWYCH GLOMALES

Evolution of life strategies in Glomales

Ewa SLUSARCZYK

Summary: The paper presents an overview on arbuscular mycorrhizal fungi from the point of life strategies. The hypotheses
on the origin of the mutualistic symbiosis between plants and fungi are presented and discussed. According to them the
arbuscular mycorrhiza arose from the symbiotic contact of two partners that was either parasitic or saprophytic. The
consequences of the lack of sexuality in fungal symbiont are discussed.
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WSTEP

Endomikoryza, tworzona przez grzyby z rze-
du Glomales (klasa Zygomycetes), jest zjawi-
skiem szeroko rozpowszechnionym w przyro-
dzie [8, 18]. Jej potencjalne znaczenie dla czlo-
wieka wydaje si¢ by¢ ogromne: rekultywacja te-
renéw zniszczonych w wyniku dziatalnosci go-
spodarczej (haldy, wysypiska), podnoszenie
plonu ro§lin hodowlanych, obnizenie ilosci sto-
sowanych nawozdéw sztucznych w uprawach
rolnych, itp. [26]. Jednak nalezy sobie uswiado-
mic, ze znaczenie mikoryzy dla rosliny i osobno
dla grzyba uczestniczacego w tej interakcji jest
zupelnie rézne, tak samo jak rézne jest znacze-
nie dla czlowieka, pragnacego wykorzysta¢ mi-
koryze dla wlasnych celéw. Stad rodzi si¢ po-
trzeba badania i zrozumienia cech symbiozy
migdzy grzybem i roflina, co moze si¢ odby¢
tylko dzigcki pelnemu poznaniu strategii zycio-
wych poszczegdlnych symbiontéw.

Koncepcja strategii zyciowych pojawila sie
po raz pierwszy w ekologii w odniesieniu do
zwierzat [22]. Obecnie jest ona szeroko rozwija-
na i z powodzeniem udaje si¢ ja stosowaé takze

dla organizméw roslinnych, grzybéw i Proka-
ryota. Strategi¢ zyciowa mozna opisa¢ w sposéb
prosty, a zarazem jednoznaczny, z punktu wi-
dzenia bioenergetyki organizmalnej, czyli dzia-
hu ekologii badajacego przeplyw energii przez
organizm (Weiner, informacja ustna). Jest to ca-
loksztalt adaptacji, ktére umozliwiaja przyswa-
janie energii 1 przeksztalcanie jej na tkanki wlas-
ne lub tkanki potomstwa, przy czym adaptacje
to cechy organizmu utrwalone na drodze doboru
naturalnego. Podang tu definicj¢ czesto okresla
si¢ terminem biologia gatunku, rezerwujac poje¢-
cie strategii zyciowych dla adaptacji zwiaza-
nych bezposrednio ze Srednia dtugoscia zycia
osobnika, czasem dojrzewania i dlugoscia okresu
reprodukcji, liczba pozostawionego potomstwa
oraz zwiazkiem pomi¢dzy reprodukcja i przezy-
walnoscia [22]. Dla potrzeb niniejszego opraco-
wania pozostang przy rozszerzonej definicji.
Dotychczas opracowano kilka modeli strate-
gii zyciowych dla ro$lin wyzszych [7, 9, 19], a
nastepnie prébowano zastosowaé je do grzy-
béw. Ta operacja udala si¢ tylko czgsciowo.
Zadecydowata o tym znaczna odmienno$é grzy-
béw, migdzy innymi réznice w sposobach odzy-
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wiania i rozmnazania, ponadto fragmentaryczny
stan wiedzy o tych organizmach i wyptywajace
stad problemy natury taksonomicznej. Szcze-
gdlnie stabo poznane pod tym wzgledem wydaja
sie by¢ grzyby, ktérych owocniki lub spory sa na
tyle male, ze mozna je wykry¢ dopiero przy po-
mocy lupy badZ mikroskopu. Do takich organi-
zmOw naleza grzyby z rzedu Glomales, tworza-
ce zwiagzki endomikoryzowe z korzeniami roslin
wyzszych. Wiekszo$¢ prac rozwazajacych prob-
lem mikoryzy koncentruje si¢ na strategiach ro-
§lin w odniesieniu do problemu symbiozy. W ni-
niejszej pracy zostanie polozony nacisk na ce-
chy strategii zyciowych grzybéw z rzedu Glo-
males, chociaz ze wzgledu na obligatoryjnosé
symbiozy z ich strony, calkowite pominigcie
symbionta ro§linnego nie jest mozliwe.

KROTKA CHARAKTERYSTYKA RZEDU
GLOMALES

Rzad Glomales obejmuje okolo 130 gatun-
kow grzybéw podziemnych [15], zasiedlajacych
gleby catej kuli ziemskiej. Mikoryzy arbusku-
larne, ktére tworza one z roslinami wyzszymi, sa
szeroko rozpowszechnione i wystgpuja u okoto
90% roslin ladowych na calym Swiecie [29].
Glomales, okreslane takze skrotem AMF (Arbu-
scular Mycorrhizal Fungi), sa grupa monofilety-
czna, wyrdézniang na podstawie dwéch synapo-
morfii. Pierwsza to tworzenie umiejscowionej w
korzeniu symbiozy z ro§linami, natomiast dru-
ga, to wystgpowanie wewnatrzkomérkowych
arbuskul, bedacych tacznikiem pomiedzy sym-
biontami [15]. Na faze wegetatywna AMF
(Ryc. 1) sktadaja si¢ wewnatrz — i zewnatrzko-
rzeniowe, cenocytyczne strzepki, wewnatrz-
komérkowe arbuskule oraz u niektérych gatun-
kéw pecherzyki, zwane takze wezikulami.
Strzepki zewnatrzkorzeniowe wrastaja w podto-
ze 1 pelnig funkcje strzgpek absorpcyjnych lub
tworza pomosty miedzy korzeniami blisko ros-
nacych ro§lin (umozliwiajac kolonizacj¢ no-
wych osobnikéw), lub pomiedzy punktami pe-
netracji strzepek do wnetrza tego samego korze-
nia. Funkcja strzepek wewnatrzkorzeniowych
jest przewodzenie substancji pobieranych z gle-
by do arbuskul i wezikul, lub z tkanek rosliny do

Ryc. 1. Korzenie Oxalis acetosella z obficie wyksztalcona
mikoryza. Grzybnia wybarwiona blekitem trypanu. Widocz-
ne struktury: arbuskule (a), strzepki wewnatrzkorzeniowe
(sw) 1 strzepki zewnatrzkorzeniowe (sz).

Fig. 1. Mycorrhizal colonization found in Oxalis acetosella
roots. Intracellular arbuscules (a), intraradical hyphae (sw),
extraradical hyphae (sz) are visible. Mycelium stained with
trypan blue.

grzybni. Strzepki te biora rOwniez udzial w
kolonizowaniu coraz to nowych komérek go-
spodarza i w efekcie w wyksztalcaniu kolejnych
arbuskul (Ryc. 2). Jest to szczegdélnie wazne ze

Ryc. 2. Mikoryza u Oxalis acetosella. Wewnatrzkomorko-
we struktury mikoryzowe: drzewkowate arbuskule (a) i pe-
letony (p).

Fig. 2. Mycorrhiza in Oxalis acetosella rootts. Intracellular
structures of endomycorrhiza: tree-like arbuscules (a) and
peletons (p).
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wzgledu na krotkotrwatos¢ tych struktur (zale-
dwie kilka dni), ktére sa odpowiedzialne za wy-
miane metabolitéw pomie¢dzy grzybem a rosli-
na. Pomiedzy ich cienka §ciana (wykazujaca
szereg modyfikacji w poréwnaniu ze §ciang in-
nych regionéw strzepek) a plazmolema roSliny
wyksztatca si¢ powierzchnia wymiany (tzw. inter-
face), uwazana obecnie za gtéwne miejsce transfe-
ru substancji pokarmowych pomigdzy symbionta-
mi [5]. Pecherzyki wystepujace tylko u czesci Glo-
males pelnia rolg organéw gromadzacych substan-
cje zapasowe [3], jak rtéwniez moga petni¢ funkcje
diaspor, efektywnych przy kolonizacji korzeni
roSlin [14].

W fazie wegetatywnej egzystencja grzyba
jest zalezna od rosliny bedacej gospodarzem,
poniewaz organizmy te sa obligatoryjnymi bio-
trofami [11]. Glomales rozmnazaja si¢ bezplcio-
wo przy pomocy spor (chlamydospory, azygo-
spory) (Ryc. 3) produkowanych na zewnatrz, a

s s

Ryc. 3. Glomus fasciculatus. Peczek spor.

Fig. 3. Glomus fasciculatus. A bunch of spores.

czasem wewnatrz korzenia. Spory moga by¢ u
niektérych gatunkéw zebrane w peczki i okry-
te wsp6lna ostonka. Jesli chodzi o rozmnaza-
nie piciowe to wigkszo$¢ badaczy uwaza te
grzyby za obligatoryjnie aseksualne. Istnieje
tylko jedno doniesienie dotyczace rozmnaza-
nia plciowego u Gigaspora decipiens Hall &
Abbott [28].

EWOLUCJA OBLIGATORYJNEJ SYMBIOZY
GLOMALES

Powszechnie przyjmuje si¢, ze zwiazek Glo-
males z ro§linami wyzszymi ma charakter obli-
gatoryjnej symbiozy [8], co mozna zdefiniowa¢
jako interakcje, w wyniku ktérej wzrasta dosto-
sowanie obydwu partneréw. W pracach mikolo-
gicznych przyjeto si¢ rowniez okreslenie: sym-
bioza mutualistyczna [16]. Duza czg$¢ badaczy
traktuje mikoryze jako ,,nowa jako§¢”, co§ w ro-
dzaju superorganizmu. Przy tego typu podejsciu
holistycznym pomija si¢ jednak fakt fakultatyw-
nosci symbiozy ze strony wigkszosci gatunkow
ro§lin.

Ze wzgledu na nieliczne skamienialoSci,
trudne do jednoznacznego zinterpretowania, nie
spos6b odtworzyé pierwszych etapéw ewolucji,
ktéra zaowocowala powstaniem symbiozy mi-
koryzowej. Dzigki ponizszym hipotezom mozna
przynajmniej uprawdopodobni€ jej przebieg. W
1921 roku Kidstone i Lang [10] zaprezentowali
material obrazujacy wystepowanie pecherzy-
k6w i spor w obrebie ryzoidéw Rhynia i Astero-
xylon z wczesnego dewonu. Material sugeruje,
ze symbioza byla juz w tym okresie dobrze wy-
ksztalcona. Jak shusznie zauwazyli autorzy, nie
mozna jednak wykluczyé, iz funkcja obserwo-
wanych struktur byta inna anizeli w przypadku
wspélczesnej mikoryzy arbuskularnej. Dalsze
doniesienia na temat symbiozy pochodzity z de-
woriskiego Psilophyton [24] i kordaitéw [25].
Szczegdblne znaczenie miato odnalezienie typo-
wych arbuskul u Antarcticycas z triasu, co do-
wodzito istnienia dobrze rozwinigtej mikoryzy
juz w okresie karboriskim. Zgodnie z przyjetymi
obecnie pogladami, wyksztalcenie mikoryzy by-
o niezwykle istotnym czynnikiem dla inwazji
ladu przez ro§liny oraz ich p6Zniejszej ekspansji
w tym §rodowisku [21, 23]. Ze wzgledu na niska
zawarto§¢ materii organicznej, a tym samym
brak zdolnosci utrzymywania wody i substancji
organicznych przez 6wczesna glebe, lad byt
trudnym siedliskiem do zycia. Poniewaz nie
powstaly jeszcze takie grupy, jak np. workowce
[1], proces mineralizacji przebiegat niezwykle
wolno. Hipotetycznie istniaty dwie drogi rozwo-
ju ro§lin. Jedna z nich to wyksztalcenie sobie
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wlasciwych metod uzyskiwania substancji od-
zywezych 1 wody, a druga — utworzenie zwiaz-
kéw o charakterze symbiotycznym. Ta ostatnia
droga byta prawdopodobnie mniej energochion-
na, poniewaz grzyby juz wtedy posiadaty wyso-
ki stosunek powierzchni do objetosci, wyzszy
anizeli rosliny byly w stanie wyksztalcié. Ze
wzgledu na szczegblne zdolnoéci grzybéw do
uruchamiania ré6znych form zwiazkéw fosforu,
podjgcie symbiozy przez rosliny rozwiazywalo
takze problem pozyskiwania przez nie tego pier-
wiastka.

Glomales tworzace typ mikoryzy arbusku-
larnej wlaczono poczatkowo do klasy Oomyce-
tes [20]. Dzi§ wiemy juz, ze sa to przedstawicie-
le Zygomycetes [6, 12, 17]. Swiadczyé o tym
moze obecno$é chityny w ich Scianach [14], per-
foracja przegréd septowych przypominajacych
sito [17], oraz wyksztalcanie u co najmniej jed-
nego gatunku typowych zygospor [28]. Poza
przynalezno$cia grzybéw arbuskularnych do
Zygomycetes 1 faktem, ze grupa ta byla obecna
juz w karbonie, niewiele wigcej wiemy o ich po-
chodzeniu. Za najbardziej prymitywny rodzaj z
rzedu Glomales uwazany jest rodzaj Glomus, ale
nie potrafimy wskazaé jego przodkéw. Rodzaj
ten powstal w paleozoiku, najprawdopodobniej
wtedy gdy pojawily si¢ pierwsze rosliny ladowe,
a wigc w okresie 350460 min lat temu [31].
Dwie kolejne rodziny tego rzedu, Acaulospo-
raceae 1 Gigasporaceae, wyréznicowaly si¢ nie-
co pdZniej, okoto 250 min lat temu.

Odnosnie pochodzenia mikoryzy jako
zwigzku mutualistycznego istnieja dwie hipote-
zy. Pierwsza z nich zaklada przeksztalcenie sig
interakcji pasoZytniczej pomiedzy grzybem i ro-
§ling, w mikoryz¢. Hipoteza ta opiera si¢ na fa-
kcie, ze w kazdej symbiozie pasozytniczej go-
spodarz musi przetrwaé do reprodukcji, a paso-
Zyt z czasem staje si¢ mniej wirulentny. Wedtug
tej hipotezy kazda kolonizacja ro§lin przez grzy-
by miala poczatkowo charakter pasozytniczy,
ktéry z czasem mogiby stac si¢ mniej negatyw-
ny dla gospodarza, dajac zwiazek mutualistycz-
ny. Niewatpliwie pasozytnictwo towarzyszylo
od samego poczatku ro§linom, co wzmacnia t¢
hipotez¢. Druga hipoteza zaklada, ze przodko-
wie Glomales byli aseksualnymi saprofitami.

Pierwsze rosliny pojawity si¢ albo samodziel-
nie, albo wraz z neutralnymi lub stabo mutuali-
stycznymi grzybami. Rozmnazanie klonalne u
obu symbiontéw pozwolilo na zachowanie i
utrwalenie korzystnych zestawéw cech, a wy-
ksztalcenie mutualizmu miato charakter powol-
ny. Specjacja Glomales zatrzymata si¢ po uzy-
skaniu obligatoryjnej biotrofii. Trudno odmdéwic
racji powyzszym hipotezom. Prawdopodobne
jest jednak i to, ze natura stworzyla caty wa-
chlarz mozliwosci, z ktérych pdZniej wyrdz-
nicowaly si¢ dwie gtéwne linie, czyli pasozyt-
nictwo i mutualizm. Pomimo klasyfikacji inter-
akcji mutualistycznych i pasozytniczych, jako
dwéch odrgbnych grup symbioz, to faktycznie
symbiozy pomi¢dzy ro§linami i grzybami stano-
wig ciaglo$é od pasozytnictwa do mutualizmu.
Zwiazek mikoryzowy w pewnych warunkach
siedliskowych moze ewoluowaé w taki uktad, ze
Jjego mutualistyczny charakter jest co najmniej
watpliwy. Podobnie jest zreszta z grzybami
pasozytniczymi, ktére w pewnych okresach
swego rozwoju moga zmieniaé sposéb odzywia-
nia. Ciekawym przykladem jest Venturia inequ-
alis, przedstawiciel workowcow, wywolujacy
chorob¢ zwana parchem jabtoni. Na wiosng,
kietkujaca z askospor grzybnia, kolonizuje prze-
strzefi pomigdzy kutikula, a komdrkami epider-
my. Strzepki tworza pod kutikula ptaskie, ciem-
no zabarwione plytki. Przez pierwsze 2-3 tygo-
dnie nie ma zadnych objawdw zniszczenia tkan-
ki. Pod koniec tego okresu wytwarzane sa koni-
dia, ktére uwalniaja zarodniki po rozerwaniu ku-
tikuli. Do korica tego etapu nie wyksztalcaja si¢
haustoria, chociaZ grzyb indukuje transport me-
tabolitéw gospodarza do miejsc infekcji. W
péZniejszym etapie komdrki roslinne wokét
miejsca infekcji ulegaja silnej wakuolizacji i w
koficu obumieraja, a wtedy grzyb staje si¢ typo-
wym nekrotrofem. Gdy jesieni liScie opadaja
grzyb przechodzi na saprofityczny tryb odzy-
wiania. Niewatpliwie nie nalezy poszukiwaé
przodkéw grzybéw mikoryzowych wsréd grzy-
béw podobnych w swym zachowaniu do dzisiej-
szych pasozytéw, u ktérych doszto do wyksztal-
cenia licznych, niezwykle specyficznych adap-
tacji. Bez wzgledu na to jakie bylo pochodzenie,
mikoryzy warto zastanowi€ si¢ jakie mogly by¢
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konsekwencje braku rozmnazania plciowego u
Glomales.

KONSEKWENCJE ZANIKU ROZMNAZANIA
PLCIOWEGO

U wigkszosci wspéiczesnie zyjacych przed-
stawicieli Zygomycetes wystepuje rozmnazanie
piciowe. Hipoteza thumaczaca pochodzenie Glo-
males od grzybéw saprofitycznych zaktada, ze
zanik tego sposobu rozmnazania nastapit w
okresie poprzedzajacym powstanie symbiozy,
chociaz nie ma faktycznie argumentéw potwier-
dzajacych ten scenariusz. Bez wzgledu na chara-
kter symbiozy grzybéw z karbonskimi rolina-
mi, rozmnazanie plciowe moglo by¢ dla nich
istotne z dwéch przyczyn. Po pierwsze musiaty
one dazy¢ do maksymalnego przystosowania sie
do genomu gospodarza. Po drugie ich potom-
stwo musiato by¢ zdolne do kolonizacji nowego
gospodarza o odmiennym genotypie, chyba ze
chodzitoby o kolonizacj¢ klonalnego potomstwa
danego osobnika. Na podstawie badan paleo-
botanicznych uwaza si¢ obecnie, Ze rosliny opa-
nowujace lad rozmnazaly si¢ wlasnie w sposéb
klonalny. Tlumaczy si¢ to utrwalaniem zesta-
wow genéw o maksymalnym dostosowaniu, na
drodze rozmnazania aseksualnego [27]. Wyeli-
minowanie rozmnazania plciowego grzyb6éw ar-
buskularnych w trakcie ewolucji niewatpliwie
zapobieglo rozbiciu genéw koadaptowanych do
genomu roSlinnego. W ten sposéb Glomales
mogly stac si¢ organizmami trwale haploidalny-
mi. Nalezy przy tym zwr6cié uwage, ze kazda
zmiana genetyczna u haploidéw ulega ekspresji
i nie ujawniaja si¢ tu dobrodziejstwa heterozy-
gotycznosci (maskowanie genéw recesywnych).
W zwiazku z tym nalezy spodziewag sie u Glo-
males istnienia wysoce efektywnych systeméw
naprawczych DNA, ktére beda w znacznym sto-
pniu obniza¢ tempo mutowania tych grzybow.

Wraz z wypracowaniem sprawnie dzialaja-
cych mechanizméw naprawczych musiato takze
obnizy¢ sig tempo specjacji Glomales, ktére by-
to prawdopodobnie najwigksze zaraz po utracie
rozmnazania ptciowego. Specjacja mogla zajsé
w wyniku rozbicia pierwotnej populacji na sze-
reg linii izolowanych rozrodczo, a nastgpnie w

Rye. 4. Glomus intraradices/Arrhenatheretum elatius. Spo-
ry (s) umiejscowione wewnatrz korzenia.

Fig. 4. Glomus intraradices/Arrhenatherum elatius. Spores
(s) located inside a root.

wyniku mutacji w tych liniach. Ciekawe jest
szerokie rozprzestrzenienie niektérych gatun-
kéw Glomales. Takim przyktadem jest Glomus
intraradices, uwazany za najbardziej prymityw-
ny w calej grupie Glomales. Spory (Ryc. 4), nie-
zwykle podobne do tych jakie tworzy ten gatu-
nek, znaleziono w butach weglowych z okresu
pensylwanskiego [4, 30]. Swiadczy to o obe-
cnosci tych grzybéw okoto 150 min lat przed
rozlaczeniem si¢ Laurazji i Gondwany. Dzi$
G. intraradices wystepuje na wszystkich kon-
tynentach.

Warto zauwazy¢, ze rezygnacja z rozmnaza-
nia plciowego niesie ryzyko catkowitej utraty
plastycznosci w przystosowywaniu sie do $ro-
dowiska. Populacja osobnikéw rozmnazajacych
sie plciowo, napotkawszy zmieniajace sie wa-
runki, moze ewoluowaé szybciej niz populacja
osobnikéw rozmnazajacych si¢ bezplciowo.
Wiaze sie to z tatwoscia tworzenia nowych, ko-
rzystnych polaczeri genowych w szybko zmie-
niajacych si¢ warunkach §rodowiskowych [13].
Jednak ze wzgledu na powszechne wystepowa-
nie mikoryzy arbuskularnej w r6znych strefach
klimatycznych nalezy przyjaé, ze zyski ptynace
ze Scistej kooperacji z roslinami znacznie prze-
wyzszyly straty spowodowane utrata rekombi-
nacji.
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Jedna z ciekawszych cech symbiozy Gloma-
les z roslinami jest brak specjalizacji symbion-
téw wzgledem siebie [18]. Biorac pod uwage, ze
liczba znanych obecnie gatunkéw Glomales wy-
nosi okoto 130, a liczba gatunkéw roslin wcho-
dzacych z nimi w symbiozg sigga co najmnie]
stu tysigcy, trudno nie wyrazi¢ zdumienia. Wia-
domo, ze grzyby sa w tym przypadku obligato-
ryjnymi symbiontami, podczas gdy wchodzace
z nimi w interakcje ro§liny moga by¢ symbion-
tami fakultatywnymi lub obligatoryjnymi [2].
Brak specjalizacji mozna by tlumaczy¢ istnie-
niem konserwatywnych fragmentéw DNA u ro-
§lin obligatoryjnie symbiotycznych, z ktérymi
sa skoadaptowane fragmenty genomu Glomales.
W przypadku gatunkéw fakultatywnie symbio-
tycznych koadaptacja ta nie musi zachodzic,
jednakze osobniki niezainfekowane charaktery-
zowalyby si¢ nizszym dostosowaniem.

Tradycyjnie pojmowano mikoryze jako ad-
aptacje ro$lin umozliwiajaca im wzrost i rozwéj
w trudnych warunkach siedlisk ladowych. Tym-
czasem nie wolno zapominad, ze dop6ki organi-
zmy posiadaja odrebnos¢ genetyczna, ich inter-
akcje nalezy rozpatrywaé pod katem zyskow i
strat wszystkich osobnikéw bioracych w nich
udzial. Wiele zaskakujacych cech strategii Zy-
ciowej Glomales jest prawdopodobnie konse-
kwencja kompromisowych rozwiazah, beda-
cych wynikiem gry z podstawowym skladni-
kiem biotycznym ich §rodowiska.
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