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GRZYBY RDZAWNIKOWE (UREDINALES) — PASOZYTY ROSLIN

Grzyby rdzawnikowe sg bardzo popularnymi patogenami roslin. Porazajac
masowo rosliny uprawne wywotujg epidemie przynoszace powazne straty
materialne. Sprzyja temu niezwykta tatwo$¢ rozprzestrzeniania sie przez zarod-
niki wytwarzane w ogromnych iloSciach. Woda, zwierzeta, a gtéwnie wiatr
przenoszg zarodniki na odlegto$¢ wielu setek, a nawet tysiecy kilometrow. W ten
sposob grzyby dopasowujg swoje cykle rozwojowe do faz rozwojowych roslin
zywicielskich uprawianych w odlegtych rejonach i w roznych strefach klimatycz-
nych.

Grzyby sg to organizmy eukariotyczne i heterotroficzne o mato zor-
ganizowanej piesze. Obecnie znanych jest ponad 120000 gatunkow grzybow.
Najstarsze grzyby zyly na statym ladzie i ich rozwdj odbywat sie rownoczesnie
z roslinami ladowymi.

Grzyby wiasciwe pochodza od zamieszkujgcych wody grzybopodobnych
Protista. Najprawdopodobniej w gre wchodzg roslinne i zwierzece wiciowce,
ameby i brunatnice. Grzyby kopalne naleza do rzadkosci Chytridiomycetes
z fragmentéw skorupek zwierzat morskich datuje sie na kambr (600 milionow lat
temu). Pasozyty paproci, grzyby rdzawnikowe, znaleziono w skamielinach
karbodskich sprzed 300 milionow lat.

Coraz czesciej systematycy [1, 12, 13, 14] wyodrebniajg grzyby jako
samodzielng jednostke systematyczng w randze krélestwa Mycota lub
podkrolestwa — Mycobionta w krolestwie Eucaryota (jadrowe). Grzyby rdzaw-
nikowe nalezg do gromady Eumycota — grzyby wtasciwe, podgromady Basidio-
mycotina — podstawczaki, klasy Teliomycetes — teliozarodnikowe, rzedu
Uredinales — rdzawnikowce.

Rdzawnikowce sg pasozytami obligatoryjnymi paproci i roslin nasiennych.
Rzad ten obejmuje ok. 5000 gatunkéw rozszczepiajacych sie na szereg form
specjalnych, majacych okreslony zakres roslin zywicielskich. Specjalizacja
biologiczna rdzawnikowcdw prowadzi do wytworzenia jeszcze mniejszych
jednostek biologiczno-systematycznych zwanych biotypami lub rasami fizjo-
logicznymi odznaczajgcymi sie wysoka wybiorczoScig w stosunku do po-
szczegOlnych odmian roslin danego gatunku.
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Cykl rozwojowy grzybéw rdzawnikowych
(zwihaszcza gatunkow uwazanych za pierwotniejsze) jest bardzo ztozony [2, 6, 7,
10, 11, 12]. U gatunkéw tych wystepujg trzy fazy kariologiczne grzybni
i zarodnikdw, a mianowicie faza haploidalna, dikariotyczna i diploidalna. Ws$rod
tych grzybow wystepuje zjawisko pleomorfizmu, polegajace na wytworzeniu
5 réznych rodzajéw zarodnikowania wystepujagcych po sobie w okre$lonym
porzadku, tj. spermacja, ecjospory, urediniospory, teliospory i bazydiospory.
Sposrod tych pieciu typoéw zarodnikéw petnego cyklu zyciowego, w haplofazie
wystepujg spermacja i bazydiospory. W dikariofazie — ecjospory, urediniospory
oraz poczatkowo teliospory. W diplofazie — teliospory w kofAcowym stadium
przed mejozg (rys. 1).

Rys. 1 Cykl rozwojowy rdzy Zzdzbtowej

Za poczatek cyklu zyciowego grzybéw rdzawnikowych mozna uznac zain-
fekowanie rodliny zywicielskiej haploidalng bazydiosporg. W wyniku infekcji
rozwija sie na zywicielu haploidalna, miedzykomdrkowa grzybnia tworzgca
pierwsze struktury zarodnikowe, tzw. spermogonia — pyknidia (rys. 2).

Spermogonia tworzg sie pojedynczo lub w grupach pod gérng
epidemig lub w korze pierwotnej. Podstawe spermogonium stanowi warstwa
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Rys. 2 Przekrdj przez spermogonium. 1 — strzepka receptorowa, 2 — parafyza, 3 — spermacjum,
4 — spermagq'ofor, 5 — pseudoparenchyma, 6 — komdrka epidermy, 7 — komérka mezofilu

ciasno upakowanych komorek pseudoparenchymy, z ktérej wyrastajg spermac-
jofory, parafyzy istrzepki receptorowe. Zarodniki zwane spermacjami tworzg sie
przez nabrzmiewanie i odcinanie poprzeczng S$ciang komérkowa wierz-
chotkowych czesci spermacjoforu. Zarodniki te nie moga bezposrednio in-
fekowaé zywiciela, natomiast biorg udziat w procesie piciowym, zapoczatko-
wujac dikariofaze. Spermacja przenoszone sg przez wiatr lub owady zwabione
stodka wydzieling na dtugie, wiotkie, bezbarwne strzepki receptorowe, ktére
w liczbie od 20 do 50 wyrastajg u ujscia spermogonium. Po zetknieciu sie
spermacjum (poprzez strzepke taczaca) ze strzepka przyjmujacg dochodzi do
plazmogamii i utworzenia heterokarionu (pary jader o przeciwnych znakach).
Zdarza sie, ze powstanie dikarionu jest wynikiem somatogamii haploidalnych
strzepek o przeciwnych znakach wewnatrz zywiciela lub pomiedzy grzybnig
dikariotyczng a haploidalng strzepka innej grzybni

Prawie réwnoczesnie z powstawaniem spermogonii, strzepki grzyba na
dolnej powierzchni liscia tworza zawiazki nastepnej formy zarodnikowania,
ti. ecj um (rys. 3). Do tych zawiazkéw przesuwajg sie dikariotyczne jadra.
Podstawe ecjum stanowig strzepki jedno- i wielojgdrowe (powstate w wyniku
fuzji komorek). Tu tez nastepuje zréznicowanie zawigzkéw na czes$¢ wy-
twarzajgcg zarodniki oraz na jednowarstwowg S$ciane ecjum — perydium.
Z podstawy ecjum wyrastajg dikariotyczne ecjosporofory, ktére tworza ecjos-
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Rys. 3 Przekr6j przez ecjum. 1 — jedno-, dwu-, wielojadrowe strzepki, 2 — ecjosporofor,
3 — ecjospora inicjalna, 4 — komorka interkalama, 5 — ecjospora, 6 — perydium, 7 — komorka
mezofilu, 8 — komérka epidermy

pore inicjalng, i nastepnie przez podziat tej ostatniej powstaje komorka
interkalarna i ecjospora. W czasie dojrzewania ecjospor komorki interkalarne
degeneruja. Ecjospory zwane zarodnikami wiosennymi sa jednokomorkowe,
dikariotyczne, bezbarwne, pokryte brodawkami r6znego ksztattu lub wyrostka-
mi o ksztatcie zebow. Niekt6re gatunki rdzy, oprécz typowych ecjow zwanych
pierwotnymi, wytwarzajg ecja wtorne, do ktérych zaliczamy ecja uredinialne
i ecja telialne. Produkujg one zarodniki odpowiadajgce urediniosporom i telios-
porom. Ecjospory infekujg tego samego zywiciela w przypadku gatunkéw
jednodomowych lub zywiciela z innej grupy systematycznej w przypadku
dwudomowosci, wytwarzajac grzybnie dikariotyczna, z ktérej powstajg nastepne
formy zarodnikowania, tj. uredinia (rys. 4).

Uredinia tworza sie bezposrednio pod skdrka, czasami otoczone sg
perydium. Posiadajg parafyzy (urofyzy). Podstawe uredinium stanowig ciasno
upakowane komorki sporogenne. Z nich wyrastajg pedicele (trzonki), na ktérych
szczycie tworzg sie urediniospory o bardzo urozmaiconej ornamentacji w postaci
regularnie rozmieszczonych kolcéw. Urediniospory (zarodniki letnie) sg jedno-
komorkowe. W ciggu okresu wegetacyjnego moze pojawic¢ sie kilka generacji
tych zarodnikéw powodujacych masowe porazenie roslin. U gatunkéw nie
wytwarzajacych ecjow i teliow moga powstawac uredinia ecjalne i telialne
petnigce ich funkcje.

Telia i teliospory (zarodniki zimowe) sg nastepnym typem
zarodnikowania. Telia tworzg sie z tych samych grzybni co uredinia pod koniec
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Rys. 4 Przekrdj przez uredinium. 1 — urediniospora, 2 — pedicel, 3 — komdrka sporogenna,
4 — urofyza, 5 — komorka epidermy, 6 — komdrka mezofilu

Rys. 5 Przekrdj przez telium. 1 — teliospora, 2 — pedicel, 3— komoérka sporogenna, 4 — teliofyza,
5 — komorka skorki, 6 — komoérka mezofilu

okresu wegetacyjnego i wytwarzajg zarodniki przetrwalnikowe (rys. 5). Pod-
stawg telium sg takze dwujgdrowe komorki sporogenne. Wydtuzajg sie one,
dzielg i odcinaja na szczycie pierwotng teliospore i bazalng komoérke tworzaca
pedicel. Pierwotna teliospora przechodzi podziat i tworzg sie dwie dwujadrowe
teliospory (moga tworzy¢ sie tez teliospory wielokomoérkowe). Cechg charak-
terystyczng teliospor jest wyrazne zgrubienie Sciany komorkowej w wierz-
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chotkowej czesci (u Puccinia coronata tworzy sie korona). Sciana komérkowa
tych zarodnikow jest czasami zabarwiona, pokryta kolcami, brodawkami lub
wyrostkami. Prymitywne gatunki rdzy nie wytwarzajg trzonka. Moga by¢
pojedynczo lub w skupieniach rozmieszczonych w miekiszu lub pod skorka
zywiciela. Czasami trzoneczki teliospor galaretowaciejg. Czesto miedzy teliami
wystepuja teliofyzy otaczajgce zamkniete komory zwane loculami, zawierajace
teliospory, ktérych uwolnienie nastepuje dopiero po $Smierci i roztozeniu rosliny.
Kietkowanie teliospor nastepuje natychmiast po ich wytworzeniu (u gatunkow
0 niepelnym cyklu zyciowym) lub dopiero po przezimowaniu (w naszych
warunkach klimatycznych). Kietkowanie poprzedzone jest w kazdej komorce
teliospory kariogamig. Po kariogamii diploidatne jadro przesuwa sie do
tworzacej sie podstawki, a nastepnie ulega podziatowi mejotycznemu. Cztery
haplodialne, nowo powstate jadra oddzielaja sie od siebie przegrodami tworzac
zarodniki podstawkowe — bazydlospory, osadzone na krotkich
trzonkach — sterygmach (rys. 6). U grzybéw rdzawnikowych teliospory

Rys. 6 Przekrdj przez kietkujaca teliospore. 1 — teliospora (probazydium), 2 — podstawka
(metabazydium), 3 — sterygma, 4 — bazydiospora

opisywane sg jako probazydia, nie wytwarzajace typowej podstawki, tylko po
kariogamii i mejozie tworzagce metabazydium (promycelium, przed-
grzybnie) podzielone poprzecznymi przegrodami na cztery komorki, zktérych na
sterygmach wyrastajg bazydiospory. Metabazydia moga rozrastac sie na powie-
rzchni lisci wynoszone przez rozciggajgce sie pedicele teliospor. Bazydiospory
majg rézne ksztalty, czesto owalne. Powodujg zakazenie rosliny zywicielskiej.

W wyniku dtugotrwatej koewolucji, niektore rdze wyeliminowatly ze swojego
cyklu rozwojowego pewne typy zarodnikowania, a takze zrezygnowaty z dwu-
domowosci, ograniczajac sie tylko do jednego gospodarza. Przyktadem takiej
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adaptacji jest rdza brunatna pszenicy (Puccinia recondita), u ktérej praktyczne
znaczenie majg tylko urediniospory. W ciggu jednego sezonu pojawia sie wiele
pokolen urediniospor powodujacych kolejne infekcje.

Cykl zyciowy rdzawnikowych [3 511] zwigzany jest
z wytworzeniem struktur infekcyjnych umozliwiajacych im wnikniecie zaréwno
do wnetrza rodliny, jak i do komorek zywiciela (rys. 7). Naniesione na
powierzchnie liscia zarodniki, w odpowiednich warunkach temperatury i wilgot-
nosci, kietkujg. Przez specjalne pory rostkowe z zarodnika wyrasta strzepka
kietkowa. Grzyby wydzielajg specjalng substancje klejacg, umozliwiajgcg
strzepce Sciste przyleganie do powierzchni liscia i rownoczesnie swobodng ich
penetracje. Grzyby rdzawnikowe mogg wnika¢ do rosliny albo bezposrednio
przez komaérki skérki, albo przez aparaty szparkowe.

Rys. 7 Schemat cyklu zyciowego rdzy brunatnej Puccinia recondita od kietkowania zarodnika do

wytworzenia haustorium. 1— urediniospora, 2 — strzepka kietkowa, 3— appresorium, 4 — aparat

szparkowy, 5 — strzepka infekcyjna, 6 — pecherzyk podszparkowy 7 — strzepka intercellularna,
8 — komorka macierzysta ssawki, 9 — haustorium, 10 — komérka mezofilu

Strzepka kietkowa moze rozrastac sie po powierzchni liscia we wszystkich
kierunkach. Jest gtadka i bezbarwna. Otoczona jest sciang komérkowa, ktéra
jest kontynuacja wewnetrznej S$ciany zarodnika. Do strzepki kietkowej
przewedrowuje z zarodnika caty jego protoplast. Nad aparatem szparkowym
wytwarzana jest przycistka (appresorium). Appresorium oddzielone jest od
strzepki kietkowej $ciang komorkowa. Wytworzenie appresorium pociaga za
sobg wakuolizacje protoplastu strzepki kietkowej. Pokonanie aparatu szpar-
kowego odbywa sie przez wytworzenie strzepki infekcyjnej o ksztattach dopaso-
wanych do szparki, ktéra w komorze podszparkowej przeksztatca sie
w pecherzyk podszparkowy. Przemieszczanie protoplastu z appresorium do
pecherzyka podszparkowego spowodowane jest wzrostem cisnienia osmotycz-
nego powiekszajacej sie wakuoli (do wakuoli wprowadzane sg substancje
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osmotycznie czynne magazynowane w mikrociatach cytoplazmatycznych).
W ten sposob powstaja ,wakuole przepychajace”, ktore pdzniej wypetiaja
appresorium. Po wytworzeniu pecherzyka podszparkowego, zewnetrzne struk-
tury infekcyjne (zarodniki, strzepki kietkowe, appresoria) degeneruja.
Z pecherzyka podszparkowego wyrasta pierwotna grzybnia miedzykomdrkowa.
Zadaniem intercellulamych strzepek jest odnalezienie wiasciwych komérek
mezofilu i wytworzenie na ich powierzchni komorek macierzystych ssawek.

Jak zbudowana jest grzybnia miedzykomdrkowa? Zalezy to przede wszyst-
kim od fizjologicznego stadium rozwojowego strzepki. Najaktywniejsze sg
szczytowe komorki rosngcej strzepki. Maja one gesty protoplast z bardzo
licznymi, wolnymi rybosomami. Rzadko wystepuje szorstkie retikulum endo-
plazmatyczne, czeste sg natomiast kanaty gladkiego ER. Mitochondria sg
wydtuzone, o bardzo nieregularnych ksztattach, zwykle nitkowate. Moga by¢
wygiete lub rozgatezione. U wiekszosci rdzy grzebienie utozone sg w réwnolegte,
sptaszczone stosy. Najaktywniejsze mitochondria, tzn. o duzej liczbie grzebieni
i gestej matrix, spotykane sg w komérkach macierzystych ssawek i w samych
ssawkach. Mikrotubule sg zwyklym skiadnikiem cytoplazmatycznym rdzy.
Zwykle zlokalizowane w poblizu przesuwajacych sie mitochondriéw ijader sg
wspdtodpowiedzialne za ich ruch. Uczestniczq takze w rozbudowie S$ciany
komérkowej i tworzeniu przegréd miedzykomdrkowych.

Mikrociata to takze typowe skiadniki cytoplazmatyczne rdzy. Sg to mate,
kuliste ciatka o $rednicy od 0,2 do 1,5/un, zawierajace amorficzny lub krystalicz-
ny materiat o enzymatycznym charakterze. Zachowujg taczno$¢ z ER.
Najczesciej sa spotykane w poblizu nowo tworzonych przegrod. W cytoplazmie
znajduja sie krople lipidowe i ciemno wybarwione skupienia granul glikogenu.
Drobne wakuole sg charakterystyczne dla mtodych komérek. Moga zawierad
inkluzje opisywane jako polifosforany. W starszych komérkach pojawiajg sie
duze wakuole wypetniajgce, powstajace z potaczenia drobnych. U grzybow brak
typowych diktiosomow, wystepuja natomiast pojedyncze cysterny. Pecherzyki,
pochodne cystern, wigczane sg w plazmoleme, a ich zawarto$¢ wbudowywana
w $ciane komorkowa.

Strzepki grzybni mogga by¢ mono- lub dikariotyczne. Jadra sg zwykle réznego
ksztattu: owalne, nitkowate lub rozgatezione, o réznej Srednicy. W strzepkach
miedzykomérkowych sa to typowe jadra interfazowe, ze stabo widoczna,
rozproszong chromatyng, zwykle z jednym jgderkiem. Majg dwuwarstwowg
otoczke z porami o strukturze charakterystycznej dla roslin wyzszych.
Zewnetrzna membrana otoczki moze tgczyé sie z kanatami ER. Z jadrami
zwigzane sa mikrotubule opisywane jako NAO (nucleus associated organelle)
— organelle zwigzane zjgdrem, odpowiedzialne za prawidtowy przebieg mitozy.
W wierzchotku rosngcej strzepki, poza rybosomami i kanatami retikulum
endoplazmatycznego, brak innych organelli. Skupione sg tam najczesciej drobne
pecherzyki uczestniczace w tworzeniu Sciany komaérkowej. Rosngce strzepki
kompartymentowane sg przez poprzeczne $ciany komaorkowe lub przez prze-
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grody. W przegrodach moga wystepowac pory. Zwykle jest to jeden por
centralny wystany plazmolemg i otoczony aparatem porowym. Por taki,
o S$rednicy ok. 30—150 nm, zamkniety jest diafragmg rozciggajaca sie na
plazmoleme i otoczony elektronogestg cytoplazmg pozbawiong organelli. Na
obrzezu tej strefy wystepuja mikrociata z krystalicznymi inkluzjami, mogace
taczy¢ sie z ER. Mikrociata te moga by¢ wprowadzane do cytoplazmy
przyporowej.

Strzepki miedzykomorkowe otoczone sa zewnetrzng i wewnetrzna $ciang
komorkowg [4, 8, 9]. W zewnetrznej Scianie komdrkowej wyro6znia sie trzy
warstwy, w wewnetrznej dwie. Zewnetrzna $ciana komérkowa zawiera gtownie
glikoproteidy, = wewnetrzna  natomiast  takze  chityne. Przegrody
miedzystrzepkowe sg kontynuacjg wewnetrznych $cian komorkowych.

Komoérki macierzyste ssawek — (rys. 8) tworzg sie
przy Scianie komdrkowej zywiciela. Komorke macierzysta ssawki otacza dodat-
kowa wewnetrzna warstwa $ciany komorkowej rozciggajaca sie takze na
przegrode. Komorka macierzysta ssawki jest zwykle mniejsza od innych
komorek wegetatywnych strzepki, ajej protoplast jest bardzo gesty. W miejscu
penetracji sciany komaérkowej zywiciela tworzy sie uwypuklenie przeksztatcone

Rys. 8 Fragment komérki miekiszowej z haustorium. 1 — strzepka miedzykomoérkowa,

2 — komoérka macierzysta ssawki, 3 — szyjka, 4 — kotnierzyk, 5 — haustorium, 6 — strefa

perihaustorialna, 7— $ciana komérkowa, 8 — plazmolema, 9 — diktiosom, 10— szorstkie retikulum

endoplazmatyczne, 11 — mitochondrium, 12— chloroplast, 13— jadro komérkowe, 14— zgrubiata
$ciana komoérkowa
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w strzepke penetracyjna. Jest ona otoczona zgrubiatg zewnetrzng warstwa Sciany
komorkowej. Miejsce styku komarki macierzystej ssawki i komdrki zywiciela
zapetniane (uszczelniane) jest substancjg bedacg najprawdopodobniej produk-
tem komaérki roslinnej. Wrastajgca w $ciane strzepka penetracyjna otoczona jest
juz tylko wewnetrzng $ciang komarkowga komaorki macierzystej ssawki. W miejs-
cu penetracji wystepujg pektynazy i celulazy rozkladajace sciane komérkowa
zywiciela. Dodatkowg sitg przepychajacg protoplast jest wakuola tworzaca sie
w komorkach macierzystych ssawki i rozrastajgca sie od strony przegrody.
W tym czasie aparat porowy pomiedzy komadrka macierzystg ssawki a innymi
komoérkami strzepki zostaje zamkniety. Po przejsciu przez $ciane komdérkowaq
zywiciela komorka macierzysta ssawki wytwarza ssawke (haustorium)
— strzepke o0 ograniczonym wzroscie. Haustorium moze by¢ wydtuzone
(monokariotyczne) lub banieczkowate (dikariotyczne). Polgczone jest ono
zkomorkg macierzystg ssawki — szyjka. Na niektorych szyjkach obserwowany
jest koinierzyk — obrgczka ciemnej substancji otaczajgca szyjke, a takze
wypetniajgca na tym odcinku jej sciane komdrkowag. W strefie tej zlokalizowano
aktywna peroksydaze. Miejsce to by¢ moze jest odpowiedzialne za przerwanie
apoplastowego transportu miedzy komorka macierzystg ssawki a haustorium.

Calg ssawke otacza plazmolema komorki zywiciela. Nigdy wiec, w normal-
nym uktadzie grzyb-zywiciel, nie zostaje naruszona integralno$é protoplastu
rosliny gospodarza. Pomiedzy plazmolema a $ciang komdrkowa ssawki wy-
twarza sie przestrzen izolujgca zwana strefg perihaustorialng (extrahaustorialng).
We wczesnych stadiach penetracji $ciany komoérkowej moze dojsé do
czesciowego lub catkowitego obudowania szyjki i zablokowania dalszego
rozwoju ssawki. W miejscach tych zidentyfikowano polisacharydy i kalloze.
W produkcje tych substancji zaangazowany jest system wydzielniczy komaorki
gospodarza. Zadaniem ssawki jest osmotyczne pobieranie substancji odzyw-
czych z komorki zywiciela.

W protoplascie zainfekowanej komérki dochodzi do przestrzennego prze-
mieszczenia organelli komarkowych. Wokot ssawki i szyjki skupiajg sie przede
wszystkim kanaty gtadkiego i szorstkiego ER, rybosomy, pecherzyki i tubule.
Struktury te wypetnione sg gesta, osmofilng substancjg. Podobny materiat
widoczny jest w przestrzeni ekstrahaustorialnej, a w poOzniejszych stadiach
w ssawce pojawiajg sie duze krople glikogenu. Pierwszym zauwazalnym
objawem dezintegracji protoplastu komérki zywiciela sg peczniejace chloroplas-
ty. Zanika w nich skrobia asymilacyjna, wzrasta liczba plastoglobul, rozpadajg
sie grana. Zachodzi proliferacja bton cytoplazmatycznych. Peczniejg mitochond-
ria. Jako ostatnie rozpada sie jadro komdrkowe. Zmiany te sg najczesciej
nieodwracalne i prowadzg do $mierci komorki. Natomiast, kosztem uzyskanych
substancji, grzyb wytwarza grzybnie wtérng, ktdrej strzepki nie tylko infekuja

e komoérki, ale moga takze uczestniczy¢ w formowaniu struktur zarod-
nikowych zwigzanych z cyklem zyciowym charakterystycznym dla danego
gatunku pasozyta.
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