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EVOLUTION OF SYMBIOTIC SYSTEMS
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Streszczenie: Oddzialywania pomigdzy roslinami wyzszymi i mikroorganizmami w naturalnych ekosys-
temach naleza do najbardziej rozpowszechnionych i pozytecznych typoéw interakcji pomiedzy gene-
tycznie odleglymi organizmami. Przyktadami sg asocjacje roslin kwiatowych z grzybami Glomeromycota
tworzacymi arbuskularng mikoryzg, a takze bardziej wyspecjalizowana endosymbioza roslin motylko-
watych z bakteriami glebowymi nalezacymi do gatunkoéw Rhizobium. Badania skamieniatosci paleontolo-
gicznych oraz szacunki filogenetyczne wskazuja, ze mikoryza mogta pojawi¢ si¢ w tym samym czasie, co
rosliny ladowe. Na tej podstawie niektorzy badacze sugeruja, ze kolonizacja ladow byta w ogdle mozliwa
dzigki symbiozie roslin z grzybami. Kluczowa rol¢ w ustanowieniu dialogu molekularnego pomigdzy
partnerami symbiozy odgrywa wymiana niskoczasteczkowych zwiazkéow sygnalnych. Indukujg one
wieloetapowy i zlozony proces ustanowienia symbiozy, w ktorym uczestniczy znaczna liczba czynni-
kow biatkowych. Badania ostatnich lat ukazaly, ze w zawigzaniu symbiozy roslin motylkowatych oraz
w morfogenezie brodawek korzeniowych wazna rolg odgrywaja hormony roslinne cytokininy.

Stowa kluczowe: Fabaceae, Glomeromycota, Rhizobium, arbuskularna mikoryza, symbioza, sygnalizacja.

Summary: The most successful beneficial interaction between genetically distant organisms in natural
ecosystems are associations of higher plants with microorganisms. The best examples of such associa-
tions are ubiquitous symbiosis of flowering plants with Glomeromycota fungi forming arbuscular mycor-
rhiza and more specialized endosymbiosis of legumes with Rhizobium species. Fossil records and phylo-
genetic estimations suggest that mycorrhiza might be as old as the earliest land plants. It was therefore
postulated that plant colonization of the lands was dependent on fungal symbiosis. A crucial role in the
molecular dialogue between higher plants and microorganisms play chemical signals which induce recogni-
tion mechanism with participation of a large number of regulatory proteins. It has recently been documen-
ted that plant hormones cytokinins are actively involved in development of symbiotic associations as well
as in the morphogenesis of plant symbiotic organ root nodule.

Key words: Fabaceae, Glomeromycota, Rhizobium, arbuscular mycorrhiza, symbiosis, sygnaling.

Wigkszos$¢ zyjacych na Ziemi organizmow zywych uczestniczy w przeréznych
oddziatywaniach z rozmaitymi, czesto genetycznie odleglymi gatunkami. Najbardziej
rozpowszechnione sa interakcje pomigdzy roslinami wyzszymi i réznego typu
mikroorganizmami, gtéwnie Gram-ujemnymi a-protobakteriami. Bakterie te charakte-
ryzuja si¢ ogromnym zréznicowaniem pod wzgledem budowy i zdolnosci przystoso-
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wawczej do zycia w krancowo odmiennych i czgsto nieprzyjaznych warunkach
srodowiska. Naleza one do najpowszechniej wystepujacych organizmoéw w przyro-
dzie. Wskazaly na to choc¢by analizy sekwencyjne typu shotgun mikroorganizméw
wylowionych z Morza Sargassowego, w ktorych stanowily one znaczaca wigkszosé
wsrdd zidentyfikowanych gatunkow [18].

Ustanowienie migdzygatunkowych oddziatywan, ktore z czasem mogly przerodzi¢
si¢ w trwale asocjacje symbiotyczne ukazuje, ze zmiennos¢ w przyrodzie oparta
jest o nieustanne doskonalenie funkcjonalnych dopasowan pomiedzy organizmami.
a-Protobakterie tworza zroznicowane wewnatrz-, a takze zewnatrzkomorkowe
symbiozy z jednokomérkowymi eukariotami, nicieniami, stawonogami, ssakami i
roslinami wyzszymi.

Kazdy typ oddzialywan symbiotycznych charakteryzuje si¢ wlasng specyfika
zalezna od budowy wspoldzialajacych partnerow. Mimo to zawiazanie symbiozy i
jej przebieg nastepowaly zapewne wedtug uniwersalnego scenariusza. Pierwsza fazg
interakcji pomigdzy bakterig i komdrka eukariotyczng mozna z pewnym uproszcze-
niem rozwazaé jako ,,infekcje gospodarza” przez mikroorganizm. Zjawisko takie
poprzez stadium ,infekcji chronicznej”, jesli tylko nie okazalo sie letalne, dla
Eukaryota, mogto po uptywie odpowiednio dtugiego okresu ewolucji i adaptacji
srodowiskowych przejs¢ w stan symbiozy korzystny dla kazdego z partnerow [1].

a-Protobakterie oddziatujace z komorkami eukariotéw obejmuja tak rdéznorodne
organizmy jak pasozyty roslin dwulisciennych — Agrobacterium szeroko wykorzysty-
wane w biotechnologii molekularnej roslin, fakultatywne pasozyty ssakow — Brucella
i Bartonella, endosymbionty ro$lin motylkowatych — Rhizobium', a takze obliga-
toryjne patogenny ssakow i stawonogow — Rickettsia i Wolbachia. Porownawcze
analizy genetyczne ukazaty, ze wspdlny przodek a-protobakterii mogt mie¢ genom
obejmujacy nie wigcej niz 3—5 tys. gendow [4]. Ewolucyjne modyfikacje takiego
pradawnego genomu, ktére doprowadzity do pojawienia si¢ wspdtczesnych mikro-
organizmdw symbiotycznych, mogly i$¢ dwoma réznymi torami. Pierwszy polegal
na eliminowaniu gendéw pojedynczych, zwlaszcza tych, ktérych funkcjonalne analogi
kodowat genom gospodarza. Strategia ta prowadzita do znaczacych redukcji niekto-
rych genomdéw (mikrosymbionty bezkregowcow, np. Wolbachia pipientis — 1,3
Mpz, zwierzat i cztowieka, np. Bartonella quintana — 1,6 Mpz). Drugi tor przemian
prowadzit do znaczacych ekspansji genoméw (mikrosymbionty roslin motylkowatych,
np. Mesorhizobium loti — 7,6 Mpz), dzigki czemu majace je bakterie zachowaty
zdolno$¢ do egzystowania zar6wno w stanie wolnozyjacym, jak i symbiotycznym.

Sposréd mechanizmoéw, ktdre odegraty w ewolucji kluczowa roleg w formowaniu
gatunkéw i sa odpowiedzialne za przenoszenie jednostek dziedziczenia pomiedzy
organizmami, na szczegdlna uwage zastuguje horyzontalny przeptyw genow — HGT
(ang. Horizontal Gene Transfer) [6]. Mial on szczegdlne znaczenie dla ewolucji
genomdw bakteryjnych. Dzi§ wiemy takze, ze miat on znaczacy wplyw na wczesne
fazy ewolucji eukariotow i pojawienie si¢ komorki eukariotycznej. Chodzi zwlaszcza

"W obrebie rizobiéw na podstawie analiz genetycznych wyréznia sie kilka gatunkoéw bakte-
rii symbiotycznych: Rhizobium, Bradyrhizobium, Mesorhizobium i Sinorhizobium.
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o genetyczny rodowdd organelli — plastydow i mitochondriow z endosymbiontéw
bakteryjnych [12]. Mozna przyjac, ze wymiana genéw pomigdzy przedstawicielami
trzech gldwnych podkrolestw: archebakterii, eubakterii oraz eukariotéw legla u
podstaw wyksztalcenia si¢ w przyrodzie form zycia komorkowego.

Scenariusze mozliwych oddzialywan endosymbiotycznych w obrgbie komorki
eukariotycznej przedstawiono schematycznie na rycinie 1. Pokazane sa rézne kierunki
przeplywu genéw ortologicznych wystepujacych zarowno w genomie proto-symbionta
(bakterii), jak i w genomie proto-eukariota. Najmniej prawdopodobnym scenariuszem
byloby zatrzymanie takiego genu zaréwno w organelli (endosymbioncie), jak i w
genomie gospodarza (a). W przypadku mitochondriow, gtéwny kierunek ewolucyjnych
zmian polegat na redukcji genomu, a wiec na eliminacji gendw z pierwotnego zestawu
(b). W przypadku utraty rozwazanego genu, jego produkt mogtby funkcjonowaé w
dwu kompartmentach komoérkowych: cytozolu i organelli (¢). Gen organellowy
przeniesiony do genomu gospodarza moze zastapi¢ funkcjonujacy tam inny gen
ortologiczny (d). Mozliwe jest wreszcie w tych scenariuszach pozyskanie przez
genom organellowy genu obcego pochodzenia (e). Wedlug niektorych doniesien
ponad potowa proteomu mitochondriow moze wywodzi¢ si¢ z innych zrodet niz
genomy endosymbiontow [10].

Wyrdzniajacymi si¢ w przyrodzie i zarazem jednymi z najlepiej zbadanych uktadow
symbiotycznych sa zwiazki pomigedzy roslinami motylkowatymi (Fabaceae) i
bakteriami glebowymi rodzaju Rhizobium (okreslanymi w literaturze przyrodniczej
mianem rizobiow) [19]. Uklady te, ktore sa przyktadami funkcjonalnego dopasowania
gatunkow nalezacych do réznych kroélestw od lat budzity szczegdlne zainteresowanie
biologow. Ich niezwykle znaczenie dla Srodowiska przyrodniczego i dla rolnictwa
wynika z zachodzacego tam przyswajania azotu atmosferycznego przez rosliny.

Rosliny motylkowate, ktore pojawily si¢ na Ziemi przypuszczalnie ok. 50 milionow
lat temu, sa trzecia najwicksza rodzing roslin kwiatowych obejmujaca ponad 18
tysigcy gatunkéw. Cechg wyrdzniajaca te rodzing jest niespotykana nigdzie indziej
réznorodnos¢ morfologiczna. Motylkowate wystepuja we wszystkich srodowiskach
przyrodniczych, od tropikalnych lasow deszczowych po obszary pustynne i siedliska
alpejskie. Sa wsrdd nich gatunki samopylne, zapylane przez pszczoty, ¢my, motyle,
ptaki wroblowate, kolibry i nietoperze. Ogromnym bogactwem charakteryzuja sie
wytwarzane przez gatunki motylkowate spektra metabolitow wtornych, gldwnie
alkaloiddw.

»Znakiem firmowym” wiekszosci roslin motylkowatych jest zdolnos¢ do tworzenia
brodawek korzeniowych, w ktorych nastepuje wiazanie, redukcja i przyswajanie
azotu atmosferycznego. tworzenie brodawek nie jest wszakze wylaczna wiasci-
woscig roslin motylkowatych. Wystepuje ono takze u niektorych gatunkéw
niemotylkowatych, cho¢ wowczas brodawki przypominaja struktury zmodyfiko-
wanych korzeni bocznych. Endosymbiontami takich symbioz sa Gram-dodatnie
promieniowce Frankia, a gospodarzami gatunki Alnus, Caeanothus 1 Casuarina.
W ewolucji zdolnos¢ do tworzenia brodawek korzeniowych mogla pojawic sie
kilkakrotnie po rozejsciu si¢ wezesnych linii roslin kwiatowych. Natomiast predys-
pozycja do nawigzywania symbiozy pojawila si¢ przypuszczalnie u przodkéw roslin
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motylkowatych tylko raz i polegata na ,rekrutacji” réznych genow komorkowych
do sprostania nowym, symbiotycznym funkcjom w odpowiednich kompartmentach
komdrkowych. W obrebie roslin motylkowatych brodawki pojawiaja si¢ u ponad 90%
gatunkow straczkowatych (Papilionideae), podobnie jak u przedstawicieli tropikal-
nych mimozowatych (Mimoisideae). Wystgpuja natomiast znacznie rzadziej u
gatunkoéw trzeciej podrodziny motylkowatych — Caesalpinoideae [5].

Nie znamy przekonujacego rozstrzygniecia kwestii, czy pozyskana zdolnos¢ do
tworzenia brodawek stata si¢ przyczyna ewolucyjnego sukcesu roslin motylkowatych.
Gdyby wszystkie taksony obdarzone ta zdolnoscia wylaczy¢ z rodziny motylkowatych,
pozostate gatunki utworzylyby sredniej wielkosci rodzing roslin tropikalnych, ktore
nadal wyrdznialyby si¢ prowadzeniem wyrafinowanych przemian azotowych. Sklada
si¢ na to przede wszystkim wydajna fotosynteza prowadzona w krotko zyjacych
lisciach wypetnionych azotowymi metabolitami obronnymi. By¢ moze wlasnie
wyksztalcenie zaawansowanego metabolizmu azotowego sprawito, ze cata rodzina
roslin motylkowatych odniosta tak znaczny sukces ewolucyjny.

Popularne sa dwie hipotezy biogeograficznego rozprzestrzenienia si¢ roslin
motylkowatych. Hipoteza Gondwany wywodzi ich szlaki filogenetyczne z kontynen-tow
zasiedlonych przez te roliny przed 80 milionami lat, w okresie gornej kredy”. Wedhug tej
hipotezy najwczesniejsze rozejscia sig linii motylkowatych mialy miejsce w Afryce i Ameryce
Poludniowej dajac poczatek pdzniejszym taksonom potnocno-amerykanskim. Druga hipoteza
— teoria boreotropowa zaklada pojawienie si¢ pierwszych motylkowatych na kontynentach,
ktdre istniaty 50 milionow lat temu w Eocenie. Wedlug tej hipotezy najwczesniejsze rozejscia
sie motylkowatych mialy miejsce w hemisferze potnocnej [9].

Kazda roslina rozwija si¢ w okres$lonej niszy ekologicznej, co w przypadku
motylkowatych odnosi sie takze do zasocjowanych z nimi symbiotycznych rizobiow.
Czy w zwiazku z tym daje si¢ przesledzi¢ skoordynowana zmiennos¢ (koewolucje)
zachodzaca w tych samych przedziatach czasu w genomach obydwu partnerow
symbiozy? Otéz okazuje si¢, ze udokumentowanie takiego zjawiska jest bardzo trudne
z uwagi na réznice w podatnosci kazdego z partnerow na wystapienie mutacji pod
wplywem czynnikow srodowiska. U rizobiow wystepuje znacznie intensywniejszy
horyzontalny przeplyw genow niz u roslin. Niekiedy jednak, tak jak u gatunkow
Medicago 1 ich bakteryjnych symbiontow Sinorhizobium taka wspotbiezng zmien-
nos$¢ genetyczna udaje si¢ wykazaé¢ empirycznie [2].

Asocjacje mutualistyczne pomiedzy odleglymi genetycznie gatunkami zdaja si¢ by¢
uniwersalng cechg przyrody. Mozna nawet sadzi¢, ze wszystkie gatunki, zyjace na
Ziemi i nalezace do roznych krélestw, zyja w blizszej albo luzniejszej asocjacji z
przedstawicielami innych gatunkdw. Najstarszym i najszerzej rozpowszechnionym w
przyrodzie typem asocjacji jest wspotzycie roslin z grzybami. Ponad 85% roslin
okrytozalazkowych zyje w mikoryzie z grzybami nalezacymi do monofiletycznej
rodziny Glomeromycota [15]. Historia tych asocjacji moze sigga¢ poczatkow
kolonizacji ladow przez rosliny, co nastapilo 400-450 milionow lat temu. W
“Wedtug teorii dryfu kontynentalnego Wegnera z roku 1912 Gondwana jest obok Laurazji

jednym z dwu pra-kontynentow, na ktdry podzielila si¢ Pangea. Gondwana byla kontynen-
tem potludniowym.
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ewolucyjnej skali zycia zapoczatkowanej powstaniem pierwszych form jednokomoérkowych
organizméw ok. 3,5-3,7 miliardow lat temu, pojawienie si¢ roslin ladowych nastapito
stosunkowo pdzno. Jak wykazaly analizy najstarszych reliktow zywych organizméw —
skamieniatosci stromatolidowych — z uwagi na zabdjcze promieniowanie ultrafioletowe, przez
pierwsze miliardy lat zycie na Ziemi moglo rozwija¢ sig jedynie gleboko pod powierzchnig
oceanow. Dopiero zakumulowanie w atmosferze dostatecznej ilosci tlenu powstatego w wyniku
fotosyntezy prowadzonej przez sinice moglo doprowadzi¢ do wytworzenia ochronnej warstwy
ozonowej, co w zasadniczy sposdb zmienilo obraz zycia na Ziemi.

W skali globalnej mikoryza odgrywa kluczowa role w zyciu $wiata roslin kontrolujac
gospodarke wodng oraz obieg wegla i fosforu. O znaczeniu grzybdw arbuskularnych
dla rownowagi ekosystemow moga swiadczy¢ obrazowe szacunki, ze konsumuja one
ok. 20% produktéw fotosyntezy wytwarzanych przez wszystkie drzewa rosnace na
Ziemi (ok. 5 miliardow ton rocznie). Tak wigc ten typ symbiozy ma ogromny wptyw
na globalna produktywnos¢ ekosystemow i obieg wegla w przyrodzie. Dzigki niej wiele
gatunkdw roslin potrafito zaadaptowac si¢ do zycia w ekosystemach niezwykle ubogich
w zasoby zywieniowe. Niektdorzy biologowie wyrazaja poglad, ze kolonizacja ladow
przez rosliny bez mikoryzy nie bylaby w ogdle mozliwa [16].

Asocjacje roslin z gatunkami odleglych mikroorganizméw wyksztatcily nie jedyne
wprawdzie, ale fizjologicznie bardzo wazne mechanizmy pozyskiwania fosforu i azotu,
dwu pierwiastkow o fundamentalnym znaczeniu dla rozwoju wszystkich form zycia.
Przyswajanie wolnego azotu zachodzi uktadach symbiotycznych pomigdzy roslinami
motylkowatymi i bakteriami rodzaju Rhizobium. Ten typ symbiozy wyksztalcil si¢
znacznie pozniej niz mikoryza, przypuszczalnie ok. 50 milionéw lat temu.

Obydwa typy oddziatywan roslin z mikroorganizmami rozwijaly si¢ wedlug podobnych
mechanizméw rozpoznawania i przetwarzania sygnalow molekularnych. Geny uczest-
niczace w oddzialywaniach symbiotycznych wywodza si¢ z genow ortologicznych
wystepujacych zardéwno w roslinach motylkowatych, jak i niemotylkowatych. Oprdcz
gendéw ortologicznych w symbiozie uczestniczy pewna liczba unikalnych genéw
gatunkowo-specyficznych. Przyktadami takich genow moga by¢ specyficzne dla symbiozy
roslinne formy leghemoglobiny czy syntetazy glutaminowe;j [3, 11].

Glowne stadia rozwoju mikoryzy arbuskularnej przedstawiono schematycznie na
rycinie 2. Zaznaczono na nim powstajace we wczesnych fazach infekcji struktury
pre-penetracyjne — PPA  (ang. PrePenetration Apparatus), stanowiace wewnatrz-
komdrkowe $rodowisko dla penetracji strzgpkow i rozwoju grzybni. Czasteczkami
sygnalnymi, ktore ze strony rosliny uczestnicza w zawigzaniu mikoryzy, sa strigo-
laktony wydalane do eksudatow korzeniowych [14]. Zwiazki te, ktore, jak si¢ uwaza,
stanowia nowa klas¢ hormonow roslinnych, czynnie uczestnicza w rozwoju asocjacji
roslin kwiatowych z grzybami. Ze strony grzyboéw w fazie presymbiotycznej
uczestnicza czynniki Myc, ktorych budowa nie zostata dotad oznaczona. Aktywuja
one zespoly genow roslinnych, wsrod ktorych jest kilka grup kinaz biatkowych.
Kinazy te uczestnicza w oscylacji stezen jonoéw Ca’' (ang. calcium spiking) oraz
w rozwoju grzybni. Wiele z tych gendow ma przypuszczalnie swoje odpowiedniki
wsrdd genow roslin motylkowatych bioracych udziat w endosymbiozie z ryzobiami
prowadzacej do wigzania azotu atmosferycznego przez rosliny [8].
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Symbioza roslin motylkowatych z rizobiami nalezy do najlepiej rozpoznanych
systemow biologicznych. Pierwsze wzmianki o zwiazkach pomiedzy roslinami
motylkowatymi i brodawkami korzeniowymi odnotowali dwaj niemieccy chemicy
Hellriegel i Wilfarth juz w roku 1888 [wg 5]. W ostatnich kilku dekadach zgroma-
dzono obszerna literaturg na temat wymiany sygnatow molekularnych w uktadach
symbiotycznych, ich swoistosci gatunkowej oraz rozpoznania przez biatka recepto-
rowe. Okreslono takze profile ekspresji genow kazdego z partnerow symbiozy.
Zawigzanie symbiozy przebiega wieloetapowo i prowadzi do utworzenia brodawki
korzeniowej — sui generis organu symbiotycznego. Pierwszym etapem ,.dialogu
symbiotycznego” jest rozpoznanie roslinnego zwiazku sygnalnego (flawonoid) przez
komorke rizobiéw. Nastgpnie ma miejsce aktywacja szlaku biosyntezy czynnika Nod
— morfogenu bakteryjnego indukujacego wydarzenia endosymbiotyczne (ryc. 3).

Symbioza jest niezwykle efektywnym ,,oknem selekcyjnym” dla rizobiow, ktore ostro
wspolzawodnicza miedzy soba o zasiedlenie rosliny. W populacji glebowych rizobiow
wyrdzni¢ mozna rizobia pasozytnicze, ktore sa w stanie zainfekowac rosling, lecz nie biora
udzialu w wigzaniu azotu, rizobia niesymbiotyczne, ktore nie sg zdolne do zainfekowania
rosliny i wreszcie rizobia symbiotyczne uczestniczace czynnie w symbiozie i wymieniajace
z rosling azot za wegiel. Rosliny faworyzuja reprodukcje rizobidéw symbiotycznych.
Pojedyncza komorka bakterii bytujacych w symbiozie moze wyda¢ wewnatrz brodawki
korzeniowej 10° potomnych komorek, to jest wielokrotnie wigcej niz w stanie wolno
zyjacym. Z kolei szanse pojedynczej komorki bakterii znalezienia przystani symbiotycznej
w brodawce roslinnej szacuje sie na 10°° [8].

Infekcja przez rizobia uruchamia program morfogenezy brodawki korzeniowe;j.
Zawiazywanie brodawki rozpoczyna interakcja bakteryjnego czynnika Nod z wlosni-
kami korzeniowymi. Umozliwia to wnikanie rizobiow do komoérek kory korzenia, w
ktoérych z udzialem roslinnego fitohormonu — cytokininy zachodza procesy odrézni-
cowania prowadzace do zwigkszonych podziatow komdrkowych i powstania zawiazka
nowego organu oraz jego zasiedlenia przez rizobia [12]. Organogeneza brodawki
laczy si¢ z aktywacja gendw symbiotycznych u obu partneréw dla potrzeb biologicz-
nego przyswajania azotu. W przypadku rosliny sg to geny strukturalne kodujace
brodawkowo-specyficzne biatka symbiotyczne (noduliny) (ryc. 4).

Rosliny kwiatowe sa niezwyklymi organizmami. Dla zapewnienia sobie sukcesu
reprodukcyjnego potrafia budowaé ztozone superstruktury z prostych zwiazkow
nieorganicznych. Bedac przypisanymi przez caly swdj cykl zyciowy do jednego miejsca,
czesto eksponowane sa na ekstremalne warunki srodowiska oraz zagrozenia ze strony
licznych patogenow. Dlatego tez ewolucja wyposazyla rosliny w zasoby genetyczne, ktore
pozwalaja im sprosta¢ wszystkim takim wyzwaniom. Genomy roslin przeznaczaja ok.7%
zdolnosci kodujacej na programowanie biatkowych czynnikow transkrypcyjnych,
bedacych ostoja ztozonosci roslin i podstawa ich zdolnosci adaptacyjnych. Analizy zasobdw
genowych roslin motylkowatych ukazaly, ze kazda z nich wytwarza ok. 2 tys. czynnikow
transkrypcyjnych, sposrdd ktorych scharakteryzowano dotad zaledwie 1% [17].

Niezaleznie od duzego znaczenia dla Srodowiska przyrodniczego uktady symbio-
tyczne, ktére tworza rosliny kwiatowe z mikroorganizmami sg bardzo atrakcyjnymi
modelami badawczymi. Umozliwiaja prowadzenie obserwacji nad takimi zjawiskami,
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RYCINA 1. Horyzontalny przeptyw gendw w oddzialywaniach endosymbiotycznych (wg J. R. Brown, 2003 [6])

FIGURE 1. Horizontal gene transfer in the endosymbiotic interactions (acc. J. R. Brown, 2003 [6])
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RYCINA 2. Schemat rozwoju mikoryzy arbuskularnej (wg M. Parniske [14]): Eksudaty korzeniowe
wydzielajg strigolaktony, ktore indukujg wzrost strzgpkéw grzybowych. Czynniki Myc uruchamiajac
oscylacje stgzen jonow wapnia w komorkach epidermy korzenia aktywuja roslinne geny symbiozy.
Struktury pre-penetracji (PPA) umozliwiajq tworzenie sie arbuskuli

FIGURE 2. Schematic representation of arbuscular mycorrhizal symbiosis (acc. M.Parniske [14]). Root
exudates release strigolactones which induce hyphal growth. Myc factors initiate signal transduction
cascade including calcium spiking in epidermic cells activating plant symbiotic genes. Pre-penetration
structures (PPA) facilitate arbuscule formation
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RYCINA 3. Dialog symbiotyczny i wymiana sygnatéw w roslinnych uktadach endosymbiotycznych.
Pierwszym etapem dialogu jest rozpoznanie roslinnego zwiazku sygnalnego (flawonoidu) przez bakterie
symbiotyczne. Flawonoid uruchamia szereg genow bakteryjnych nod, co indukuje szlak biosyntezy
czynnika Nod (lipo-chito-oligosacharydu), silnego morfogenu brodawki korzeniowe;j

FIGURE 3. Symbiotic dialogue and signal exchange in plant symbiotic systems. First stage of such
dialogue is a recognition of plant signal molecule (flavonoid) by symbiotic bacteria. Flavonoid activate
bacterial nod genes that subsequently induce biosynthetic pathway of Nod factor (lipo-chito-oligosac-
charide) — a potent root nodule morphogene

Odré + P

RYCINA 4. Uproszczony schemat organogenezy brodawki korzeniowej (wg M. Crespi i F. Frugier 2008
[7]): Rizobia infekuja rosling przez nici infekcyjne wlosnikéw korzeniowych i kolonizuja zawiazek
brodawki. Percepcja bakteryjnego czynnika Nod (NF) zachodzi w epidermie przez kompleksy kinaz
biatkowych LysM (NFP/LYK). Transdukcja sygnalna NF obejmuje oscylacje stezen jonéw Ca®* z
udziatem kinazy kalmodulinowej CCaMK aktywujacej czynniki transkrypcyjne NSP1/NSP2 oraz NIN.
Czasteczka fitohormonu cytokininy (CK) zwiazana do receptora kinazy histydynowej CRE1 uruchamia
kaskadg fosforyzacji z udzialem bialek fosfotransferaz AHP i biatek regulatorowych RP4, co wywoluje
aktywacje dalszych grup bialkowych czynnikéw transkrypcyjnych

FIGURE 4. Overview of root nodule morphogenesis (acc. M. Crespi, F. Frugier 2008 [7]). The infection thread
proceeds intracellularly towards the nodule primordium cells where the plant cells take up the bacteria.
Perception of rhizobial Nod factor (NF) occurs in epidermal cells through receptor protein kinases LysM
(NFP/LYK). Signal transduction pathway involves calcium spiking in the presence of calmodulin-dependent
protein kinase CCaMK activating transcription factors NSP1/NSP2 and NIN. Cytokinine (CK) molecule
bound to histidine kinase receptor CRE1 induces phosphorylation cascade with phosphotransferase proteins
AHP and regulatory proteins RP4 activating expression of other regulatory proteins
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jak: indukowana morfogeneza czy procesy koordynowanego rozwoju i podatnosci
na zmieniajace si¢ warunki Srodowiska w uwarunkowaniach symbiotycznych.
Systematyczne badania tych ukladéw poszerzaja nasza wiedze na temat mechaniz-
mow ewolucji i formowania si¢ genomow. Mimo Ze zrozumienie mechanizméw na
ten temat wydaje si¢ by¢ juz bardzo obszerne, jesteSmy zapewne dopiero na poczatku
drogi do pelnego zrozumienia natury oddzialywan miedzy organizmami.
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