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1. UVOD

Simbioza oznacava blisku zajednicu dva ili viSe organizama koji pripadaju razli¢itim
vrstama. Takvi odnosi su vrlo Cesti u prirodi: od bakterija i gljiva koje ulaze u simbiozu sa
korijenjem biljaka, do mnogih primjera simbiotskih zajednica u Zivotinjskom svijetu, npr.
simbioza sumpornih bakterija i divovskog morskog crva (Riftia pachyptila) na dnu oceana. U
biljaka i zivotinja koje zive u zajednici s bakterijama i gljivama razvijaju su novi metabolicki
putevi koji im omogucuju prezivljavanje. Sisavci biljojedi 1 termiti zahvaljuju¢i bakterijama
koje su endosimbionti u njihovom probavnom traktu, mogu bez poteskoc¢a probaviti celulozu,
jer bakterije sadrze enzime koje im to omogucavaju. Mnogi organizmi u morskim dubinama
prezivljavaju zahvaljuju¢i sumpornim kemoautotrofnim bakterijama koje ih opskrbljuju

ugljikohidratima (Werner 1992).

Simbioza je evolucijski izuzetno stara pojava, dapaCe Sama eukariotska stanica
zapravo je nastala nakon niza simbiotskih dogadaja. Mitohondriji u eukariotskim stanicama
kakve danas poznajemo zapravo su podrijetlom od simbiotskih aerobnih bakterija, dok
kloroplasti u biljnim stanicama poticu od fotosintetskih simbiotskih mikroorganizama.
Simbiotske zajednice su takoder bile vazne pri prelasku biljnih organizama iz oceana na
kopno. SuZivot s mikoriznim gljivama olaksao je biljkama primanje fosfora iz tla, a samim

time i prezivljavanje u novom okoliSu (Newsham i sur. 1995).

Simbiozu moZemo podijeliti na tri podvrste, ovisno o tome kako utjeCe na pojedine
partnere u zajednici. Vrsta zajednice u kojoj simbiont, npr. virus, $teti svome domacinu naziva
se parazitizam. Parazit od svog domacina preuzima hranjive tvari, i 0 njemu je potpuno
ovisan. Osim u Zivotinjskom svijetu, postoji i mnogo parazitskih biljaka (npr. Viscum album —
imela ili Cuscuta europaea — vilina kosa) koje Zive na biljci domacinu od kojeg preuzimaju
vodu i hranjive tvari. Komenzalizam je tip simbioze koji jednoj vrsti pogoduje, dok na drugu
ne utjece tj. niti joj koristi niti Steti. Primjer komenzalizma je zajednica ribe-klauna i morske
vlasulje u kojoj vlasulja pruza ribi zastitu od predatora, a sama od nje nema nikakve koristi.
Treci tip simbioze jest mutualizam, zajednica od koje oba partnera imaju koristi i 0o takvom

tipu simbioze u biljaka ¢e biti rijeci u ovom radu (Gurevich i sur. 2002, Werner 1992).

Simbioza korijena biljaka sa mikroorganizmima u tlu omogucava im zivot u
nepovoljnom okoliSu. Najvaznije dvije vrste simbioze u koje biljka ulazi su one s gljivama i

bakterijama. Za razliku od patogenih gljiva koje nakon infekcije korijena Stete biljci,
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simbioza s mikoriznim gljivama za biljku je izuzetno bitna. Jedan od primjera znacenja
simbioze s gljivama jest ¢injenica da vecina biljaka koje nastanjuju specifi¢na vulkanska i
obalna podrucja koja su bogata sumpornim spojevima i izrazito kisela, raste zahvaljujuci
mikorizi s nekoliko vrsta gljiva (Maki i sur. 2008). Isto tako, dokazano je da se otpornost
biljaka na susu i vodni stres povecava inokulacijom mikoriznih gljiva u tlo (Augé i sur. 2003).
Osim sto sudjeluju u preradi mineralnih tvari i olakSavaju njihov unos u biljku, mikorizne
gljive mijenjaju strukturu tla, odnosno povecavaju sposobnost zadrzavanja vode, Sto opet
pomaze prezivljavanje biljaka na podru¢jima s manjom koli¢inom padalina (Augé i sur.

2003).

Simbioza biljaka s bakterijama i cijanobakterijama koje fiskiraju atmosferski duSik
nuzna je za prezivljavanje biljaka na tlima siromasnim duskom. Dusik je svim zivim bi¢ima
neophodan za izgradnju organskih spojeva (aminokiselina, proteina, nukleinskih kiselina) pa
tako 1 biljkama, a jedan od najuc¢inkovitijih na¢ina kojima si biljka dusik ¢ini dostupnim jest
simbioza sa duSik-fiksiraju¢im mikroorganizmima. Mnogim studijima pokazano je da se rast
biljaka ¢ije korjenje mogu kolonizirati duSik-fiksirajuce bakterije i cijanobakterije znatno
poboljSava u odnosu na one biljke koje s tim organizmima ne ulaze u simbiozu (Linderman i
Glover 2003, Rai 2006).



2. FIKSACIJA ATMOSFERSKOG DUSIKA

Dusik je jedan od makroelemenata koji je biljci neophodan, prije svega u izgradnji
aminokiselina, ali i ostalih organskih spojeva. Biljka dusik moZze primati samo u obliku nitrata
ili amonijevog iona, dok je molekularni dusSik, kojeg u Zemljinoj atmosferi nalazimo u
izobilju, biljci nedostupan. Dusik iz atmosfere mogu fiksirati, tj. preraditi u amonijak
isklju¢ivo prokariotski mikroorganizmi u tlu, koje dijelimo na slobodnozivuée bakterije i

simbiotske organizme koji ulaze u simbiozu s korijenom biljke (Gurevitch i sur. 2002).

Redukciju molekularnog duSika do amonijaka katalizira enzimski kompleks
nitrogenaza, koji je u zivom svijetu naden samo u prokariotskim mikroorganizmima.
Slobodnozivuéi organizmi u tlu koji mogu fiksirati dusik su ili fotosintetske cijanobakterije
(Nostoc, Anabaena) ili heterotrofne bakterije koje energiju i organske spojeve uzimaju iz
raspadnutih ostataka biljaka u tlu. Organizmi koji ulaze u simbiozu s biljkama iz Kkorijena
preuzimaju ugljikove spojeve i ostale hranjive tvari. Bakterije ¢ine dusSik dostupnim biljci s
kojom su u simbiozi, ali isto tako obogacuju tlo duSikovim spojevima, jer se oni nakon smrti
biljke i razgradnje biljnog materijala vracaju u tlo. Zbog te Cinjenice, ova vrsta zajednice
biljaka i mikroorganizama je izuzetno vazna u tlima s niskom koncentracijom duSika jer
omogucava rast i drugih biljaka koje ne ostvaruju simbiozu. Proces fiksacije atmosferskog
dusika je energetski vrlo skup jer biljka mora sintetizitati visak ugljikovih spojeva koje ¢e
koristiti bakterija. Biljka se zato fiksacijom duSika koristi samo u ekstremnim uvjetima:
povecenjem koncentracije duSika u tlu smanjuje se stopa fiksacije atmosferskog dusika

(Linderman i Glover 2003).

Simbioze biljaka s duSik-fiksiraju¢éim mikroorganizmima mogu se podijeliti u tri
podvrste, ovisno o domacinu i mikrosimbiontu, kao i prema tome nastaju li na korijenu biljke
domacina noduli — specijalizirani organi u kojima se nalaze bakterije za fiksaciju. Bakterije
roda Rhizobium ulaze u simbiozu s mahunarkama, biljke koje se ne ubrajaju u mahunarke
ulaze u zajednicu s rodom Frankia, a tre¢i tip simbioze je zajednica biljaka i duSik-
fiksiraju¢ih cijanobakterija. Opcenito, specificnost kojom ¢e pojedina bakterija inficirati
korijen pojedine biljke je vrlo visoka, za razliku od simbioze biljaka s gljivama, gdje jedna

vrsta gljive ima (u vecini sluc¢ajeva) Sirok raspon domacina (Werner 1992).



2.1 SIMBIOZA DUSIK-FIKSIRAJUCIH BAKTERIJA I MAHUNARKI

Najpoznatiji i najrasprostranjeniji oblik simbioze biljaka s duSik-fiksiraju¢im
bakterijama je onaj u kojem je biljka-domacin pripadnik porodice Fabaceae, odnosno
mahunarki. Jedina iznimka je Parasponia, koja pripada porodici Ulmaceae. Bakterije koje
inficiraju korijen biljke ubrajaju se u rodove Rhizobium, Bradyrhizobium i Azorhizobium. Pri
infekciji korijena ovim bakterijama, razvijaju se noduli, specifi¢ni organi koji omogucavaju
uvjete niskog parcijalnog tlaka kisika u kojima ¢e rizobiji mo¢i fiksirati atmosferski dusik.
Uspostavljanje simbioze te¢e u nekoliko koraka, a zapo€inje kretanjem rizobija prema
korijenu biljke §to je posljedica kemotaksije za koju su odgovorni atraktanti koji se izlucuju iz
korijena. Ti spojevi takoder aktiviraju specifi¢ne skupine nodulacijskih gena u bakterijama
(geni nod) koji su odgovorni za specificno prepoznavanje mikrosimbionta i biljke-domacina,
kao i za formiranje nodula (van Rhijn i Vanderleyden 1995). Noduli su organi u kojima se
nakon infekcije nalazi endosimbiotska bakterija. Nastaju od stanica kore i pericikla korijena,
imaju vlastito provodno tkivo spojeno s provodnim tkivom biljke, kao i sloj stanica koji
sprjec¢ava ulazak kisika i time ogranic¢ava njegovu koli¢inu (slika 1). Jedino u takvim uvjetima
nitrogenaza moze pretvarati dusik u amonijak. Njega biljka moZe pretvoriti u prijenosne
oblike duSikovih spojeva koji provodnim sustavom biljke dolaze do njezinih ostalih organa i
time ju opskrbljuju dusikom. S druge strane, bakterija od biljke uzima sve potrebne hranjive
tvari i energiju u obliku jednostavnih Secera koje biljka sintetizira fotosintezom. Buduci da je

bakteriji potrebna velika koli¢ina energije za fiksaciju, uvjeti koji nepovoljno utjecu na rast

biljke, odnosno stopu fotosinteze, utjeCu 1 na stopu fiksacije duSika (Linderman i Glover

2003).

Slika 1.

a) Vanjski izgled korijena
djeteline (Medicago sp.) s
jasno vidljivim nodulima;
b) Snimke nodula na
korjenu djeteline u
simbiozi s R. trifolii
elektronskim
mikroskopom (preuzeto s
http://www.rpi.edu/web/C
ampus.News/photos/legu

me.jpg).
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Vecinu duSik-fiksiraju¢ih bakterija jednostavno je uzgojiti u velikim koli¢inama u
laboratoriju, Sto omoguéava uporabu tih bakterija kao zamjenu za gnojiva kemijskog
podrijetla pri uzgoju biljaka koje s njima ulaze u simbiozu. Pokazano je da se inokulacijom
odredene bakterije, najcesc¢e neke od vrsta roda Rhizobium, u tlo ili sam korijen biljke, moze
znatno poboljsati prirast pojedinih kultura mahunarki u kiselim i bazi¢nim tlima, kao i u tlima

siromasnim duSikom (Rai 2006).

2.2 AKTINORIZA

Korijenje nekih biljaka koje ne pripadaju mahunarkama ulazi u simbiozu s bakterijama
roda Frankia koje fiksiraju znatne koli¢ine dusika. Biljke domacini koje sudjeluju u aktinorizi
pripadaju rodovima Alnus, Elaeagnus, Casuarina itd., dakle pretezito grmlje i drvanaste vrste
koje spada u jednosupnice. Rod Frankia je pripadnik reda Actinomycetales, odakle i naziv
ovog tipa simbioze: aktinoriza. U red Actinomycetales ubrajaju se bakterije koje su
morfoloski sliéne gljivama zbog razgranatih struktura sli¢nim hifama. Mjesto ulaska bakterije
u korijen su korijenove dlacice, koje se deformiraju pod utjecajem spojeva koje izlucuje
Frankia i okruzuju samu bakteriju. Frankia zatim prodire do kore korijena gdje se razvija
nodul koji je nalik bo¢nom korijenju (slika 2a). Unutar nodula pocinje grananje ,,hifa* koje
prodiru u stanice domacina i okruzuje ih materijal koji izlucuje biljka sli¢an stani¢noj stijenci.
Tako nastaju tvorbe sli¢ne vezikulama endomikoriznih gljiva, unutar kojih se odvija fiksacija
dusSika (slika 2b) (preuzeto s web stranice br. 9). Biljka iz bakterije preuzima duSikove
spojeve, a zauzvrat ju opskrbljuje jednostavnim ugljikovim spojevima i potrebnom energijom.
Vecina biljaka koja ulazi u aktinorizu prezivljava u izrazito grubim uvjetima poput suse,
niskih temperatura ili na vulkanskim tlima, i to zahvaljujuci simbiozi s bakterijom koja joj

omogucava dostupnost neophodnih dusikovih spojeva (Werner 1992).

Slika 2.
a) vanjski izgled nodula na
korijenu slatkog kukuruza

(Comptonia peregrina);

b) poprecni presjek nodula u vrste
Myrca pensylvania. Vidljiva je
"vezikula™ u sredistu nodula
unutar koje se nalazi Frankia
(preuzeto S
www.treedictionary.com)



http://www.treedictionary.com/

2.3 SIMBIOZA SA CIJANOBAKTERIJAMA

Cijanobakterije su, uz bakterije, jedini zivu¢i organizmi koji su sposobni fiksirati
atmosferski duSik. Diferencirane stanice specijalizirane za fiksaciju duSika zovu se
heterociste. U heterocistama se umjesto fotosistema II, na kojemu inace dolazi do oksidacije
vode, nalazi nitrogenazni enzimski kompleks koji ¢e reducirati molekularni duSik do
amonijaka (Chan i sur. 2004) . Jednako kao i simbioze biljaka s duSik-fiksiraju¢im
bakterijama, zajednica s cijanobakterijama je izuzetno vazna za biljku jer ju opskrbljuje

dusikom i omogucava zivot na tlima siromasnim duSikom.

Glavna karakteristika koja ovaj tip simbioze razlikuje od ostalih je $to u vrlo malo
slucajeva dolazi do nastanka nodula, odnosno posebnih organa na korijenu biljke unutar kojeg
se odvija fiksacija duSika. Biljka opskrbljuje cijanobakteriju energijom i jednostavnim

ugljikovim spojevima, dok zauzvrat prima dusik.

U simbiozu s biljkama najcesce ulaze cijanobakterije roda Nostoc. One koloniziraju
neke vrste mahovina (Anthoceros), gdje ulaze kroz pore na unutrasnjoj strani talusa,
umnoZavaju se i uzrokuju nastanak udubljenja listova koja su ispunjena heterocistama (slika
3) u kojima se odvija fiksacija dusika (Cambell i Meeks 1991). Udubljenje listova pronadeno
je i u vodene paprati Azolla-e, koja je u simbiozi s Anabaenom. IskoriStavanje ove simbioze je
vrlo rasprostranjeno u zemljama Isto¢ne Azije, gdje se na poljima na kojima se kultivira riza
sadi i paprat Azolla u simbiozi. Ona sluzi kao prirodno gnojivo koje obogacuje tlo dusikom
zahvaljuju¢i fiksaciji koju provodi Anabaena (Rai 2006). Rodovi Cycas i Macrozamia iz
razreda Cycadateae na korijenu imaju tvorbe sli¢ne nodulima (slika 4) koje mogu nastanjivati
simbiotske cijanobakterije (Nostoc, Anabaena). Te tvorbe se razlikuju od ,,pravih* nodula koji
nastaju u simbiozi s rizobijima. Noduli pripadnika razreda Cycadateae nastaju neovisno o
prisutnosti simbionta za razliku od nodula u mahunarki koji nastaju kao posljedica infekcije
korijena biljke bakterijom. U kritosjemanjaca koje ulaze u simbiozu s vrstom Nostoc, kao Sto
je rod Gunnera, takoder nastaju specifiéne tvorbe koje nastanjuje cijanobakterija: nakon
infekcije na korjenju se razvija Zljezdano tkivo unutar kojega Nostoc fiksira dusik koji moze
koristiti biljka (Werner 1992).



Photo by Will Draper

Slika 3. Cijanobakterija Nostoc na mahovini Porella navicularis. Tamna polja vidljiva
na listovima su nakupine heterocista cijanobakterije.

Slika 4. a) uzduzni presjek nodula nastalogna korijenu vrste iz roda Cycas nakon

koloniziranja cijanobakterije Nostoc; b) popreéni presjek kroz nodul - tamne zone
ispunjene su cijanobakterijom

(preuzeto s http://academic.reed.edu/biology/Nitrogen/Nfix1.html )



http://academic.reed.edu/biology/Nitrogen/Nfix1.html

3. MIKORIZA

Mikoriza je simbioza izmedu korijena biljke i gljiva. Gljive u mikorizi iz korijenja
koriste jednostavne Secere koji floemom dospijevaju u korijen iz lista u kojima se sintetiziraju
procesom fotosinteze, dok biljka korist iz mikorizne zajednice vuce iz Cinjenice da micelij
gljive povecava povrsinu putem koje ¢e biljka iz tla uzimati vodu i mineralne tvari. Mikoriza
je posebno vazna u opskrbi biljke fosforom, koji je u tlu slabo pokretan element. Pokazano je
da inokulacija mikoriznih gljiva u tlo uzrokuje nagli rast i razvoj biljaka $to je vjerojatno
posljedica poboljSanog primanja fosfata iz tla (Ramirez i sur. 2009). Dodatna korist za biljke
u mikorizi jest i zaStita u uvjetima suSe, poviSene temperature, kiselog tla, zagadenja tla
teSkim metalima, a takoder je korisna u zastiti pri napadu razlicitih patogena (preuzeto s web
stranice br. 2). Postoji nekoliko tipova mikorize ¢ija se podjela temelji na medusobnom
odnosu hifa gljive i stanica korijena domacina. To su ektomikoriza i endomikoriza koju
dijelimo na vezikularno-arbuskularnu mikorizu, mikorizu u reda Ericales, 1 mikorizu u

orhideja.

3.1 EKTOMIKORIZA

Oblik mikorize u kojoj hife gljive simbionta ne ulaze u stanicu biljke domacina naziva
se ektomikoriza. Vecéina gljiva simbionta u ektomikorizi pripada porodicama Ascomycetes ili
Basidiomycetes, a samo nekoliko vrsta spada u Zygomycetes (koje su u vecini slucajeva
simbiont u endomikorizi). Od biljaka domacina u ektomikorizi dominira drvece i grmlje,
odnosno porodice Dipterocarpaceae, Pinaceae, Fagaceae, Myrtaceae i dr. U usporedbi s
endomikorizom, puno manje vrsta biljaka sudjeluje u ektomikorizi, ali je i1 specificnost
odabira domacina vrlo mala. Veéina gljiva moze stupiti u simbiozu sa viSe vrsta biljaka, a isto
tako i jedna biljka moze kao simbionta primiti viSe vrsta gljiva, npr. Picea abies (smreka)

moze biti u simbiozi sa stotinjak razli¢itih vrsta gljiva (Werner 1992).

Korijen biljke u ektomikorizi morfoloski se jasno razlikuje od biljaka u ostalim
oblicima mikorize, ili onih koji uop¢e ne stupaju u simbiozu. U biljaka u mikorizi nedostaju
korijenove dlacice, korijen usporava rast u duljinu 1 grana se u Sirinu (slika 5a). Smatra se da
do toga dolazi jer gljiva u simbiozi sintetizira i izlu€uje auksin, biljni hormon koji djeluje na
razvoj korijena i uzrokuje takvu prepoznatljivu morfologiju (Spilvallo i sur. 2009). Osim
auksina, redukciju uzduznog rasta korijena uzrokuje i samo prekrivanje korijena biljke
micelijem gljive koji prodire duboko u tlo (slika 5b). Stanice gljive rastu puno brze od stanica

korijena tako da hife gljive na kraju okruzuju korijen i ¢ine omota¢ oko njega koji usporava

10



njegov produzni rast. Neinficirani ostaju korijenova kapa i1 bocni meristem, dok se izmedu
stanica ostalih dijelova korijena razvija gusta mreza hifa koja se zove Hartigova mreza (slika
5¢).

Slika 5. a) Tipi¢ni izgled korijena biljke u ektomikorizi - kratko bo¢no Korijenje bez
korijenovih dladica prekriveno je hifalnim omotadem (svjetlije); b) vanjski izgled
korijena biljke u ektomikorizi: micelij gljive prodire duboko u tlo; c) popre¢ni presjek
korijena vrste Populus trenuloides u ektomikorizi: M-hifalni omotaé, E-ektoderm
korijena, C-kora korijena, En-endoderm korijena; strelice ozna¢avaju Hartigovu
mreZu izmedu stanica korijena (preuzeto s www.mycorrhizas.info).

Gljiva u simbiozi akumulira mineralne tvari iz tla i ¢ini ih dostupnijima svojoj biljci-
domacinu, dok od biljke koristi jednostavne Secere. Biljka taj viSak ugljikovih spojeva
proizvodi specificno za gljivu s kojom je u simbiozi (Werner 1992). Miceliji gljiva koje

sudjeluju u ektomikorizi mogu se uzgojiti na umjetnoj hranjivoj podlozi, no u takvim
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uvjetima rastu puno slabije nego u samom tlu, tj.u prisutnosti korijena biljke domacina.
Pokazano je da stanice korijena biljaka koje su pogodni domacini u ektomikorizi izlucuju
odredene faktore rasta koji stimuliraju klijanje spora gljive i rast micelija (Kasuya i lgarashi,
1996).

Budu¢i da su biljke domacini u ektomikorizi ve¢inom drvenaste vrste izuzetno vazne u
drvnoj industriji, pri sadnji drveéa koje sluzi kao izvor drvne grade (preuzeto s web stranice
br. 2) uobicajno je inokuliranje u tlo mikoriznih gljiva koje poboljSavaju njihov rast. Zbog
Sirokog spektra domacina, kao inokulum za poboljSavanje rasta najcesce se upotrebljava vrsta
Pisolithus tinctorius, gljiva koja je inaCe vrlo rasprostranjena, pogotovo na staniStima
pogodenim susom, visokim temperaturama i kemijskim oneciS¢enjima. Njezina prisutnost u
takvim uvjetima olakSava rast biljke. JoS jedna prednost biljaka u ektomikorizi jest ta da
debeli omotac kojim hife gljive okruzuju korijen biljke sluzi kao zastita od napada patogenih
mikroorganizama iz tla (preuzeto s web stranice br. 6). Hife gljive takoder mogu sluZiti i kao
poveznica izmedu dvije susjedne biljke ¢ije korijenje se nalazi u simbiozi s istom gljivom. Na
taj nacin hife gljiva omoguéavaju izmjenu hranidbenih tvari izmedu tih dviju biljaka (Nara
2005). S druge strane, vazna je i Cinjenica da se neke vrste gljiva koje sudjeluju u
ektomikorizi koriste u prehrani, npr. Cantharellus cibarius (lisicarka), Boletus edulis (vrganj)

i Russula sp. (krasnica).

3.2 ENDOMIKORIZA

Endomikoriza je tip mikorize puno uobicajeniji i rasprostranjeniji od ektomikorize — u
principu, sve biljke koje ne ulaze u ektomikorizu, imaju endomikorizu. Postoji nekoliko
podvrsta endomikorize, no svima je zajednicki ulazak micelija gljive simbionta u stanice
korijena biljke domacina prilikom ¢ega hife gljive unutar stanice tvore ili vezikule ili
arbuskule, ali se pri tome ne mijenja bitno cjelokupna morfologija korijena, za razliku od
promjena koje nastaju kao posljedica ektomikorize. Poznato je nekoliko tipova endomikorize
od kojih su najvaznije vezikularno-arbuskularna mikoriza, mikoriza u reda Ericales i mikoriza
u orhideja (Gurevitch i sur. 2002).

3.2.1 VAM (Vezikularno-arbuskularna mikoriza)

Naziv ovog tipa mikorize dolazi od tvorbi koje hife gljive tvore unutar stanice
domacina - okrugle ,vezikule“ (slika 6a) koje se formiraju na zavrSecima hifa bogate su
lipidima i smatra se da sluze kao svojevrsno spremisno tkivo, dok ,,arbuskule” (slika 6b) s

hifama razgranatim u obliku koji podsjeca na stablo sadrze pohranjene mineralne tvari koje
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koristi biljka domacin. Ovaj oblik mikorize je najrasprostranjeniji od svih tipova simbioze
biljaka i gljiva. Nalazimo ga u vecine golosjemenjaca i kritosjemenjaca, osim porodica koje
uopée ne stupaju u mikorizu — Brassicaceae, Portulaceae, Caryophytaceae i dr. Gljive
simbionti pripadaju redu Zygomycota, i to samo nekoliko rodova, no zbog vrlo niske
specificnosti odabira biljke s kojom ¢e stupiti u simbiozu, endomikoriza se ubraja u
najrasprostranjeniji oblik mikorize. U stanicama korijena ulazak hifa ne uzrokuje pucanje
plazmatske membrane, nego njezinu promjenu oblika, tako da membrana biljne stanice
okruzuje hifu gljive. Nastajanje takvih nabora plazmatske membrane povecava povrSinu na

kojoj dolazi do izmjene hranjivih tvari izmedu biljke i gljive (Werner 1992).

Slika 6. Vezikule (a) i arbuskule (b) nastale na korijenu poriluka Allium parrum u
simbiozi s Glomus mosseae (preuzeto s www.mycorrhizas.info).

Najveca fizioloska prednost za biljku domac¢ina u VAM mikorizi je povecana
tolerancija vodnog stresa (Kung'u i sur. 2008) i nedostatak hranjivih tvari u tlu, narocito
fosfata (Werner 1992). Ucinkovitost korijena poboljSava se povecanjem povrSine kojom moze
preuzimati hranjive tvari iz tla, a suviSak sintetiziranih ugljikovih spojeva koristi gljiva.
Istodobno sa strukturama unutar stanice, moze se razviti i veliki micelij izvan samog korijena
biljke koji, kao 1 u biljaka u ektomikorizi, moze sluziti za medusobno povezivanje 1 izmjenu
hranjivih tvari izmedu dvije biljke koje dijele simbionta. Osim korijenja, VAM gljive mogu
uéi u simbiozu i sa stanicama listova nekih biljaka. Primjeri su nadeni u vrsta Zingber

officinale i Alpinia purpurata (Werner 1992).

Infekcija biljaka VAM gljivama koristi se kao bioloSko gnojivo koje poboljSava rast i
razvoj biljaka, ali samo pri sadnji odredenih vo¢nih vrsta koje se sade individualno (preuzeto s
web stranice br. 3). Razlog tomu je $to nije moguce na umjetnoj hranidbenoj podlozi, bez
prisutnosti korijena biljke, uzgojiti vec¢u koli¢inu gljive koja bi se inokulirala u tlo pri sadnji
usjeva na velikim povrSinama, nego je potrebno individualno inokulirati gljivu u korijen same

biljke. Prisutnost VAM gljiva utjece na poboljSanu nodulaciju i fiksaciju dusika u mahunarki—
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povecana dostupnost fosfata pospjeSuje aktivnost bakterijske nitrogenaze, $to dovodi do

povecane stope fiksacije dusika i opéenito rasta korijena (Jalaluddin 2005).

3.2.2 Mikoriza u reda Ericales
Biljke koje pripadaju redu Ericales ulaze u simbiozu s gljivama iz porodice
Ascomycetes. Opisana su tri oblika mikorize u ovih biljaka, u kojima nalazimo svojstva i ekto-

i endomikorize:

3.2.2.1 Mikoriza u porodice Ericaceae (,,erikoidna mikoriza*)

Ovaj tip mikorize razvija se u biljaka koje nastanjuju tla koja su stalno izloZena
stresnim uvjetima, Sto se najces¢e odnosi na izrazito kisela tla koja su siromasna mineralnim
tvarima, a posebice izvorima duSika. NajistraZivaniji su rodovi Calluna, Vaccinium i
Rhododendrum koji svi imaju izrazito tanko korijenje oko kojeg hife gljive tvore omotac, a
zatim i prodiru unutar stanica korijena (slika 7). Gljive koje ulaze u simbiozu s ovim biljkama
specifine su po tome Sto izluCuju enzime koji sluze za razgradnju organskih tvari koje
potjecu od uginulih mikroorganizama iz tla u okolici biljke ¢ime opskrbljuju biljku

jednostavnim duSikovim spojevima kojima je kiselo tlo siromasno (Read 1996).

Slika 7. Mikoriza na tankom korijenju biljke Leucopogon verticillatus; a) hife gljive

tvore omota¢ oko Korijena, b) ulaze u samu stanicu, tamne nakupine unutar stanica

kore predstavljaju hife gljiva (preuzeto s www.mycorrhizas.info, www.mycolog.com).

3.2.2.2 Mikoriza u roda Monotropa (,,monotropoidna mikoriza“)

Biljke u porodica Monotropaceae (slika 8a) i Pyrolaceae ubrajaju se u skupinu
biljaka koje nemaju klorofil pa stoga niti moguénost sinteze vlastitih jednostavnih Secera
fotosintezom. Obligatorna mikorizna zajednica biljci koristi za primanje mineralnih tvari iz tla
I za povezivanje s korijenjem susjednih biljaka od kojih preuzima ugljikove spojeve koje
sama ne moze sintetizirati. Na korijenu biljke razvija se hifalni omotac, a izmedu stanica kore

korijena Hartigova mreza, da bi nakon nekog vremena haustoriji poceli prodirati u stanice
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korijena (slika 8b), Sto znaci da ovaj tip mikorize sadrzi obiljezja i ekto- i endomikorize
(Smith i Read, 2008). Tijekom rasta, haustoriji unutar stanice bubre i na kraju pucaju, ¢ime se
njihov sadrzaj oslobada u citoplazmu biljne stanice ¢ime se biljka opskrbljuje Secerima,

fosfatima i ostalim hranjivim tvarima koje sama nije sposobna sintetizirati (Werner 1992).

Slika 8. a) Monotropa uniflora pripada skupini parazitskih biljaka koje ne sadrze
klorofil; b) korijen vrste roda Monotropa: vidi se hifalni omota¢, Hartigova mreza
izmedu stanica korijena i mjesto prodora hife gljive u stanicu biljke (oznaceno
strelicom). Preuzeto s www.mycorrhizas.info .

3.2.2.3 Mikoriza u roda Arbutus (,,arbutoidna mikoriza*)

U ovaj tip mikorize ubrajaju se biljke rodova Arbutus, Arctostaphylos i Pyrola.
Strukturno je slicna ektomikorizi. Hife gljiva tvore tvrdi omota¢ oko korijena i Hartigovu
mrezu izmedu stanica korijena. Jedina razlika od ektomikorize jest da hife gljiva mogu
prodirati unutar stanice korijena biljke domacina i formirati razgranate strukture slicne

drvcima -,,arbuskulama“ (slika 9) (Werner 1992).

Slika 9. Mikoriza u biljke Pyrola asarifolia. HN- Hartigova mreZa izmedu
epidermalnih stanica korijena; IH-unutarstani¢ne hife (preuzeto s www.world-of-

fungi.org)
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3.2.3 Mikoriza u orhideja

Ovaj tip mikorize specifi¢an je zbog jedinstvenih hranidbenih potreba orhideja. Ono
Sto razlikuje orhideje od vecine biljaka je Cinjenica da sjeme orhideja sadrzi vrlo malo
pohranjenih hranjivih tvari koje nisu dovoljne za Kklijanje i rast biljke do uspostave
fotosinteze. Kada se iscrpe spremisne tvari sjemenke, a to je ve¢ nakon nekoliko diobi, ulogu
izvora hranjivih tvari preuzimaju simbiotske gljive. Osim hranjivih tvari iz tla i vode, gljiva
orhideju opskrbljuje i organskim spojevima koje preuzima iz tla u okolici sjemenke orhideje
koja klije i preraduje ih u jednostavne ugljikohidrate, a vjerojatno i neke druge metabolite
(npr.vitamine), iz Cega proizlazi da je biljka u tom stadiju razvoja u potpunosti ovisna o
simbiontu. Vrste orhideja koje su aklorofilne, tj. ne provode fotosintetezu ni u jednom stadiju
razvoja, ostaju u zajednici sa simbiotskom gljivom, dok orhideje koje su sposobne sintetizirati
vlastite jednostavne SeCere fotosintezom u kasnijim stadijima razvitka mogu Zivjeti 1 bez
prisutnosti simbionta (preuzeto sa web stranice br. 2). Orhideje koje su paraziti na drugim
biljkama takoder stupaju u mikorizu, ¢ime gljiva s kojom je orhideja u simbiozi postaje
parazit na biljci na kojoj orhideja zivi, i tako opskrbljuje sebe i orhideju hranjivim tvarima

koje proizvodi fotosintetska biljka domacin (Werner 1992).
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5. SAZETAK

Simbioza u uzem smislu oznacava zajednicu dva organizma od koje oba imaju koristi.
U biljaka je simbioza s mikroorganizmima u tlu izrazito zrnacajna kao jedan od mehanizama
koji im omogucava opstanak u uvjetima manjka vode i nekih mineralnih tvari. Dva su
najbitnija tipa simbioze u biljaka, mikoriza i simbioza s duSik-fiksirajucim mikroorganizmima.
Mikoriza je zajednica biljaka s gljivama u tlu koja im omogucava bolju opskrbu vodom i
mineralnim tvarima, posebice fosforom. Gljive od biljke preuzimaju organske spojeve koje
same nisu sposobne sintetizirati. Istu korist od biljaka imaju i duSik-fiksirajuci
mikroorganizmi, no njihova zadaca je preraditi atmosferski dusSik u spojeve koje biljka moze
primiti. Mikroorganizmi, osim biljci s kojom su u simbiozi, posredno koriste i biljkama u
okolici. Hife gljiva poboljSavaju sposobnost zadrzavanja vode u tlu, a duSik-fiksirajuce
bakterije obogacuju tlo duSikovim spojevima koje mogu Kkoristiti druge biljke. Vaznost
simbioza u biljaka je prepoznata i ve¢ su razvijene mnoge metode 1 postupci u kojima se
simbiotski mikroorganizmi koriste za poboljSanje prirasta biljaka u poljoprivredi,
cvjecarstvu, Sumarstvu i slicnim djelatnostima. Razvitkom novih metoda uzgoja tih
organizama i daljnjim istrazivanjem pojedinog tipa simbioze moZe se znatno pridonijeti
uzgoju biljnih vrsta koje koristi covjek, ali i ocuvanju biljnih populacija na podrucjima koja

su inace nepovoljna za zivot odredenih vrsta biljaka.

19



6. SUMMARY

Symbiosis is defined as an association between two organisms which is beneficial for both of
them. Plant symbiosis with soil microorganisms is extremely important for plants as one of
the mechanisms that enables them to survive under extreme conditions, such as low water and
mineral content in the soil. There are two most important types of plant symbioses:
mycorrhiza and symbiosis with nitrogen-fixing microorganisms. Mycorrhiza is an association
between plants and soil fungi which enables more efficient water and nutrient uptake for the
plant. Fungi are supplied with organic compounds which they cannot synthesize themselves.
Nitrogen-fixing microorganisms also use organic compounds synthesized by plant, but their
main task is conversion of molecular nitrogen from the atmosphere into compounds that can
be used by plant. Symbiotic microorganisms can also be beneficial to other plants in the
environment, not strictly for the ones with which they form symbiosis. Fungal hyphae
improve soil capacity for retaining water and nitrogen-fixing bacteria enrich the soil with
nitrogen compounds, making them available for the other plants. The importance of plant
symbioses is well known and there are already many methods and procedures developed for
the improvement of plant growth using microorganisms, for example in agriculture, floristry,
wood industry etc. Further research of each type of symbiosis in order to improve methods of
microorganism cultivation can significantly increase cultivation of many useful plant species,
and the preservation of plant populations in areas that are otherwise unfavorable for certain

plants species.
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