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Osszefoglalas: Az orchidedk sajétos, teljes mértékben gombakhoz kotott fejlédése ugyan tobb mint szaz éve
ismert, de a gombapartner dltali tipanyagellatas részletei, mint a makro- €s mikroelemek felvétele, a protokorm
és a kifejlett orchidedk széntdpldldsa, a széntdplalds viltozdsa a novény fejlddése soran, csakigy, mint a szim-
biotikus és az aszimbiotikus novénynevelés lehetGségei, mind olyan kérdések, melyekre még a legijabb kuta-
tasok is csak részben adtak vdlaszt. A gombdk gazdanovény-specificitasa, transzport folyamatai €s a névényi
védekez6 reakcick elhdritdsdnak mechanizmusai teriiletén is sok a nyitott kérdés. Jelen dolgozat a szakiro-
dalom attekintése alapjan az orchidedk mikorrhiza-képzésével és a mikorrhiza mikodésével kapcsolatban a
fentiekben emlitett és szamos tovabbi kérdésre keresi a valaszt.

Bevezetés

Az Orchidaceae csalad kozismerten rendkiviil fajgazdag (hozzavetdleg 15000-30000
faj alkotja), melyek kozt szamos (kb. 150) részben vagy teljesen heterotrof faj is taldl-
hatd. A csalddban tilnyomo tobbségben vannak a trépusi fajok, melyek jobbdra epifiton
életmodot folytatnak. A nem trépusi fajok tobbségilikben talajlakok. Az orchidedk szamos
egyedi jellegzetessége koziil leginkdbb a mag sajétos tulajdonsagait €s a novény obligét
mikorrhiza-képzését érdemes kiemelni. A magok igen kicsik, tomegiik 0,3—14 pg, diffe-
rencidlatlanok és szokatlanul nagy szamban termel6dnek. A magok annyira kevés
tartaléktapanyagot (fehérje, lipid, cukor, esetenként keményitd) tartalmaznak, hogy az
nem képes fedezni a fotoszintézis meginduldsa el6tti differencidlodds energiaigényét.
Az orchidedknak tehat ezen életszakaszukban sziikségiik van a gombapartnerek altal biz-
tositott tdpanyagra (szénforrds, vitaminok, novekedési faktorok). A csiranovény kap-
csolata a gombadval a talajban alakul ki, azaz a magok nem hozzdk magukkal az anya-
novényr6l szimbiontdjukat. A heterotréf fajok egész életiikben a gomba segitségével
szerzik meg a tapanyagokat. A kifejlett, fotoszintetizalé orchidedk gyokérzetében is
szinte kivétel nélkiil taldltak mikorrhizalt részt (NIEIEWIECZERZALOWNA 1932). Az orchi-
dea-tipusu mikorrhiza endomikorrhiza, mert a gomba kizédrélag az orchideagyokeér kor-
tikdlis sejtjeinek belsejében hozza létre mikorrhiza képletét. A mikorrhizalt gyokér-
szakasz hossza (illetve a mikorrhizélt sejtek szdzalékos ardnya) igen viltozo, €és egyes
szerzOk szerint éves ciklust kovet. A terresztris orchidedk gyokerei rovidek, gyakran
vastagodottak, husosak, a gyokérszor kevés, a felvételi folyamatokhoz sziikséges felii-
letet ilyenkor a talajt dtszové gombamicélium biztositja. Szamos talajlaké orchidea
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kedvezbtlen koriilmények kozott akdr évekig a foldben marad, hajtidst nem képez (pl.:
Goodyera repens, Limodorum abortivum), a tdpanyagellatasukat ilyenkor szimbiontajuk
biztositja. Az epifiton fajok gyokereinek mikorrhizéltsdga lényegesen alacsonyabb és
tobbnyire csak a szubsztratummal érintkez6 oldalai kolonizaltak.

A gombapartnerek rendszertana és a szimbiontak specificitasa

Az orchidedkat mikorrhizal6 gombdk steril tenyészeteinek létrehozasa szamos
nehézséggel jar (VERTENYI és BRATEK 1996). A mikorrhizalt gyokérrészekbdl izolalt
gombdak a mesterséges mikorrhizélési kisérletek szerint a morfoldgiai bélyegeik alapjan
kozos csoportot alkoté Rhizoctonia forma-nemzetség (Mycelia sterilia) fajai.
A Rhizoctonia forma-nemzetség jellegzetességei: a fiatal hifdk dttetszok, oldalagaik hegyes-
szogben erednek, mig az 1d6sodoé hifdk megbarnulnak, eldgazédasuk szoge megnd.
A hifdk atalakulhatnak vékony fald, sdrgds-barnds szinti moniliform sejtekké, melyek
kétféle kitartoképletté alakulhatnak tovabb. Szétdarabolédasuk klamidospordkat, oszto-
dasuk, elagazodasuk és ageregalodasuk mikroszkleréciumokat hoz l1étre (1. dbra).

Az 1zolatumok egy része bizonyos koriilmények kozott képes ivaros format, bazidiu-
mot produkalni. WARcUP és TALBOT (1980) jelentds szamban azonositotta az orchideakkal
egylitt él6 Rhizoctonia fajok ivaros (teleomorf) alakjait, melyek a Tulasnella, a
Ceratobasidium, a Sebacina, a Thanatephorus €s az Ypsilonidium nemzetségekbe tartoz-
nak. Az ivartalan (anamorf) alakok egyik lehetséges csoportositasa a sejtmagok szama
alapjan torténik: a kétmagvu Rhizoctonidk kozott a Rhizoctonia repens (teleomortf: Tulas-
nella calospora) €s a Rhizoctonia goodyerae-repentis (teleomorf: Ceratobasidium corni-
gerum), a sokmagva Rhizoctonidk koziil a Rhizoctonia solani (teleomort: Thanatephorus
cucumeris) fajokat izolaltak gyakrabban, de elokeriiliek még a R. anaticula, R. stahlii, R.
mucoroides fajok is. MOoORE (1987) a doliporus szerkezete alapjan csoportositotta az
anamorfokat, a Rhizoctonia, az Epulorhiza, a Ceratorhiza €s a Moniliopsis nemzetségek-
be. Az orchidedk leggyakoribb mikorrhiza gombai a Ceratorhiza és az Epulorhiza nem-
zetségekhez tartoznak (CURRAH et al. 1997). A Rhizoctonia a Helicobasidium purpureum,
a Moniliopsis a Thanatephorus cucumeris, az Epulospora a Tulasnella calospora, a
Ceratorhiza a Ceratobasidium cornigerum ivartalan alakja. SNEH et al. (1991) Rhizoctoni-
a monografidja az orchideakbdl kitenyésztett gombak anamorfjait anasztomozis-csopor-
tokba osztja (csak az azonos csoporthoz tartozo fajok hifér képesek kizdrdlag egymdssal
faziondlni, azaz anasztomoézisokat képezni) €s a kdvetkezo fajokat illetve anasztomdzis-
csoportokat emliti: R. repens, R. anaticula (AG-A, AG-C, AG-E, AG-I), R. solani (AG
5, AG 6). Az ivaros és ivartalan alakok klasszikus rendszerezése tehdt alapjaiban mar
megoldottnak tekintheté (ANDERSEN és STALPERS 1994), a biokémiai és molekuldris-
genetikai vizsgalatok pedig — pl. DNS-fragment analizis (VILGALYS és GONZALES 1990),
enzimanalizis (SWEETINGHAM et al. 1986) — lehetOvé teszik a tovabbi részletek feltarisat.

Nagyszdmu tovédbbi izoldtum vizsgdlata alapjan lehet majd érdemben éllast foglalni
az egyes szimbionta gombafajok ndvénypartnerrel kapcsolatos specifitasardl. Ausztral
orchidedk szimbiontdival végzett vizsgdlatokban (WARcupP 1988) egyes mikorrhizagom-
bakat szamos gazdanovényen megtalaltak, masokat viszont csak egy, vagy néhany kozeli
rokon orchideafajon. Mikorrhizaoltdsokkal sem sikeriilt egy-egy orchideafajra speciali-
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(b)
(a)

(c)

(d)

. dbra. A Rhizoctonia anamorfok jellegzetességei. (a) derékszogben eldgazo hifa, az elagazdshoz kozel
szeptum taldlhatd, (b) moniliform sejtekbdl dllé hifa, (c) klamidospdrdk kialakuldsa a monilioid hifan,
(d) hialinnyakkal kapcsol6dé klamidospérak, (e) mikroszklerdcium keresztmetszete, (a-c) R. endophytica,
(d) R. globularis (SAKSENA és VAARTAJA 1960 utdn), (e) R. praticola (Tu és KIMBROUGH 1975 utan).
Figure 1. Characteristics of Rhizoctonia anamorphs. (a) hypha branching at right angles, with a septum
near, (b) moniliform hypha, (¢) development of chlamydospores on a monilioid hypha, (d) chlamydospores
connecting with hyaline neck, (e) cross-section of a microsclerotium, (a-c) R. endophytica, (d) R. globularis
(SAKSENA and VAARTAJA 1960), (e) R. praticola (Tu and KiMBROUGH 1975)

zalédott gombafajt kimutatni, sét gabonafélékre patogén R. solani izolatummal is sike-
resen tudtak csirandvényt fertdzni, és novekedését serkenteni (MASUHARA et al. 1993).

Az orchidedk arbuszkularis mikorrhiza-képzésére csupan egyetlen adat van (HALL
1976), és az is megkérddjelezhetd. Nehezen értelmezhetd az orchidedk gyokereibdl ese-
tenként 1zolalt aszkuszos gombak, és egyéb gombak (Armillaria mellea, Fomes ssp.,
sth.), valamint az un. pseudomikorrhizds gombdk, Leptodontidium orchidicola, Phialo-
cephala fortinii stb. (CURRAH et al. 1989) jelenléte.

Az orchideak aszimbiotikus nevelése

Amint a bevezet6ben mar emlitettiik, az orchidea magvak nagyon aprok és rendkiviil
kevés tartaléktapanyagot tartalmaznak (ARDITTI et. al. 1979). A glioxiszémak hidnya
miatt a lipidek hasznositdsa nem lehetséges. A keményitdszemcsék felhasznaldsdval sem
képes a novény a leveles fotoszintetizdlo dllapotig eljutni. Képes azonban pusztan ned-
ves kozegben is megkezdeni a differencidciét, mely sordn a mag megduzzad, majd a
maghéj felreped és vékony gyokérszerii képletek (rhizoidok) alakulnak ki. Ez a képz6d-
meény az Gn. protokorm. Abban az esetben, ha cukrok felvehet6 dllapotban dllnak a pro-
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tokorm rendelkezésére, szdmos faj esetében gombapartner nélkiil is tovabb fejlodik a
levelek, vagy esetenként a virdg képzGdéséig. A felvehetd cukor lehet D-gliik6z, D-fruk-
t6z, szachar6z, nem alkalmasak viszont az L-cukrok, €s a szerves savak sem (HARLEY €s
SMITH 1983). A gomba cukoranyagcseréjében fontos trehal6z (diszacharid) szinte
mindig, a mannitol (redukdlt monoszacharid) pedig csak egyes fajoknédl (PURVES €s
HADLEY 1975, 1976) képes tovabb lenditeni a protokorm fejlédését. A szénhidratok mel-
lett vitaminok (f6leg B), novekedési faktorok és aminosavak is sziikségesek az aszim-
biotikus nevelés soran. Torténeti érdekesség, hogy 1914-ben GALAMBOS MARIA aszim-
biotikus médszerrel a vildgon elészor nevelt fel kifejlett orchidea ndvényeket. Azéta is
sziiletnek jelentds eredmények hazdnkban (SZENDRAK €s ESZEKI 1993). A terresztris
orchidedk aszimbiotikus nevelése még napjainkban is nagy kihivést jelent.

A szimbiotikus novénynevelés

Az aktfy Rhizoctonia torzsek hatdsdra a magok nagyobb szdmban csirdznak ki, €s no
a csirazés sebessége is. A mar kialakult protokormot fert6zik a gombahifik a protokorm
rhizoidjain (HADLEY és WILLIAMSON 1971, RASMUSSEN et al. 1990) vagy a szuszpenzor
sejtjein keresztiil (CLEMENTs 1988). Egyes vizsgalatok alapjdn a szuszpenzor sejtjein ke-
resztiil t6rténd kolonizacié nem vezet szimbi6zishoz (RASMUSSEN 1990). A gyokér korti-
kalis sejtjeibe, ill. a protokorm sejtjeibe bejuté hifa felszaporodva, elagazodva és felteke-
redve egy ,.hifa-gombolyagot”, tin. pelotont képez. A peloton hiféi és a gazdasejt plazma-
lemmadja kozott csak egy vékony szénhidratréteg talalhat6, ennek anyaga kalldz, pektin €s
kevés celluléz (PETERSON és CURRAH 1990). Hasonl6 szénhidrétsapka fogja koriil a para-
zita gombak behatol6 hausztériumait is. E szénhidrat réteg a peloton képzddésének befe-
jez6dése utdn még tovabb vastagszik, jellegzetes elektrontranszparens, anilinkékkel jol
festhet réteget képez. A peloton nem élland6 képlet a gyoker sejtjeiben, hifai idovel ella-
posodnak, majd a peloton zsugorodni kezd, a hifak degenerdlodnak, végiil a peloton
szinte teljesen eltinik. HADLEY és WILLIAMSON (1971) szerint a pelotonok képzddése €s
elttinése a Dactylorhiza purpurella esetében 30-40 ora alatt lejatszodhat. Bar bizonyitani
nem sikeriilt, sokan a peloton degenerél6ddsat nem tdpanyaghidnnyal, hanem a gazdasej-
tek védekezs reakcidjaval magyardzzak. Ezt timasztja ald a degenerlt pelotonokat tartal-
maz6 sejtekben a savas foszfatdz aktivitds ndvekedése (WILLIAMSON 1973). FeltehetGen
a gomba lizisében van szerepe a kitinaz és a (1,3)gliikandz aktivitdsnak (ZENGMING €s
ZHONG 1990). A protokorm fertdzott sejtjei fiziologiailag aktivak, nagy szamu mitokond-
riumot, jol fejlett endoplazmatikus retikulumot, diktioszémakat és kiilonbdzd mérett
vakudlumokat tartalmaznak. A gazdasejtekben a magok térfogata megnd, a DNS felsza-
porodik (WiLLIAMSON 1970). Megjegyzendd, hogy megfigyeltek kolonizdlatlan gyokerek
sejtjeiben is nagymértéki (4 vagy 8-szoros) poliploidiat. A gyokércsucshoz kozeli sejtek-
ben (eurdpai terresztris orchideakndl a csicstél szamitott 1-2 cm-en beliil) nincs fertdz€s,
csak a tdvolabb fekvs gyokérrészek kortikalis sejtjeiben. A mikorrhizalt gyOkérrész sejt-
jeinek egy része nem tartalmaz pelotont, ezekben a sejtekben mindig taldlunk keményito
szemeséket. A pelotont tartalmazé sejtekben viszont nincs keményitd.

A ndvény gomba segitségével torténd felnevelése csak akkor lehetséges, ha nincs jelen
konnyen hozzaférhet§ szénforrds és a felhaszndlhato nitrogén mennyisége is csekely,
kiilonben a gomba parazitdlja a novényt (SMITH 1966, 1967; BEYRLE et al. 1991).
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Az orchidea tipusd mikorrhiza

Tapanyagtranszport

Minden mads tipusti mikorrhizaval ellentétben az orchideamikorrhiza esetében csak a
gombapartnerb6l a névénybe irdnyuld széntranszportot sikeriilt bizonyitani. A kisérlet-
ben, melynek sordn a téptalajt a felette levé ""CO,-tartalm, zért 1égtértd] elszigetelték,
a novények dltal fixalt ““CO, mennyisége és eloszldsa azonos volt a mikorrhizalt illetve
a mikorrhizalatlan névényekben, €s a taptalaj gombamicéliuma nem jel616dott (PURVES
€s HADLEY 1975, 1976; ALEXANDER €s HADLEY 1985).

SMITH (1966) a 2. dbrdn lathaté kisérleti rendszerben bizonyitotta, hogy a gomba
képes szenet €s foszfort szallitani a orchidea protokormok szdmaéra. Kisérletében radio-
aktiv ortofoszfatot (*P) és D-gliikézt (**C) hasznalt. Miutdn gombéval inokulélta és szo-
vette 4t az agarhidnnyal két részre osztott tdptalaj izotépot tartalmazé térfelét, az
1zotopok jelentOs aktivitdsat mérte a tiloldali agarmintdkban mar 24 o6ra elteltével. Ha az
1zotopok adasa el6tt propilén-oxiddal eldlte a gombat, az izotoppal jeldlt tapanyagokat
tartalmazo térféllel ellentétes oldalon radioaktivitds nem volt kimutathaté. Abban az
esetben, mikor a Dactylorhiza purpurea 1-2 hénapos (1-3 mm hosszi) protokormjait is
felhelyezte, azok 72 6ra mulva mindkét izotépra jeloltté valtak. A gomba kozvetitésével
tehdt mindkét izotép eljutott az orchidea novénykékbe. A kromatogréfids feldolgozas
(3. abra) eredményei arra utalnak, hogy a szénhidrat szdllitds a gomba hifakban trehalé6z
formdjaban torténik. Az orchidea sejtek a trehalézt végiil szachar6zza konvertaljak.
A trehal6z gliik6zza hidrolizdlasdnak folyamata részleteiben még nem ismert, s azt sem
tudjuk, hogy gomba- vagy novénytrehaldz végzi-e. ALEXANDER €s HADLEY (1985)
kisérlete szerint a Goodyera repens 3—4 leveles novényeinél az extramatrikalis micélium
részére biztositott *C-forrds a tiabendazol fungiciddel nem kezelt ndvényekben jéval
nagyobb "C -tartalmat hozott létre. Az 5-7 leveles G. repens novények esetében viszont
mdr nincs kiilonbség a fungiciddel kezelt és a kezeletlen novények kozott. Ugy tinik, a
G. repens hamar szénautotr6ffa valik. A Dactylorhiza majalis ssp. purpurella esetén is
hasonlé eredményt kaptak. A mar fotoszintetizal6 orchideak fejlédése soran a gombabdl
a novénybe torténd szénszallitas ledll, de feltételezhetd, hogy szdmos fajndl esetleg
folytatodik, mint azt egyes részben vagy teljesen heterotr6ffd valt fajok esetében kimu-
tattdk (PARADI et al. 2000). Kifejlett autotréf orchidedk bizonyos kortilmények kozott uj-
bol igénybe vehetik a gomba 4ltal biztositott szénforrast, példaul amikor tobb évig talaj-

ban maradnak.
A gomba 4ltal torténd nitrogénfelvételt kifejlett n6vényeken ALEXANDER €s HADLEY

(1985) bizonyitotta. A kiilsé micéliumot tiobendazollal elpusztitotta, s igy a mikorrhizalt
és fungiciddel nem kezelt novények nitrogéntobblete a mikorrhizélt, de kezelt nove-
nyekkel szemben a gomba dltal felvett nitrogénnel azonos. A nitrogéntobblet mellett
foszfortobbletet is talltak, és a nem fungicidkezelt novények névekedése is jobb volt.
ALEXANDER (1987) szdzszor nagyobb foszforfelvételeli sebességet taldlt a fertdzott
novényeinél, mint a fert6zetleneknél.

A szimbionta partnerek kozotti kapcsolat egyensulya és stabilitasa

Az in vitro kisérletek szerint a szimbidzis és parazitizmus kozti egyensily a tdpanyag
ellatassal van kapcsolatban: alacsony gliik6zkoncentracié vagy kizarélag celluléztartalmu
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(diffaziés gat) (3)

‘:l - izotép oldatokat tartalmaz6

mélyedés az agarban (4)

2. dbra. SMITH (1966) kisérletei Petri-csészében, melyekkel a gombatol a protokormok felé irdnyulé
szén- illetve foszforvegyiiletek szallitasat kimutatta (SMITH 1966 alapjan moédositva)

Figure 2. SMITH's experimental system in Petri-dish, demonstrating the transfer of carbon and phosphorous
metabolites from the fungus to the orchid-protocorms (SMITH 1966, modified). (1) protocorms, (2) NaOH
solution, (3) no agar-solidified medium (diffusion barrier), (4) pit in the solid medium containing isotope
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3 dbra. A C radioaktivitds megoszldsa a fertdzott protokormbdl etanollal kioldhaté szénhidrdtok kozott.

(SmrTH 1967 alapjan)

Figure 3. Distribution of 4C in the components of the ethanol-soluble fraction of mycorrhizal protocorms.
(1) % of radioactivity, (2) Time [hours], (3) Trehalose, (4) Sucrose, (5) Glucose, (6) Fructose, (7) Mannitol.
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taptalaj esetében szimbi6zis (SMITH 1966, 1967), magas cukorkoncentracio esetén para-
zitizmus alakul ki. Magas felvehet6 nitrogénkoncentrdcié esetén a gomba szintén el-
pusztitja a novénykéket (WARrRcup 1975).

A szimbionta partnerek kozti egyensily fenntartdsdban szerepet jtszik a gombak és
orchidedk 4ltal termelt enzimek és toxinok mennyisége is. Az orchidedk szimbionta gom-
bai rendelkeznek celluldzokkal €s pektindzokkal, mely enzimek sziikségesek péld4ul a
talajbeli oldhatatlan szubsztratok bontdsahoz. A gomba pektinaz €s celluldz aktivitdsanak
szabdlyozdsa részben a mikorrhizalt gydkerekben megnovekedett cukorkoncentracio-
nak (PURVES €s HADLEY 1975), és feltehetGen a gazda- és a gomba-fehérjék kopolime-
rizacidjanak koszonhetd.

A gomba tamadasa, behatoldsa utdn a névény gombaellenes anyagokat (fitoalexine-
ket) termel, melyek tobbnyire bibenzil- és dihidroxifenantrén, monomer €s dimer fenantrén
szarmazékok (MAJUNDER €s SEN 1987, GEHLERT és KINDL 1991), ezek a fenilalanin me-
tabolizmus Gtjahoz kapcsolddva a bibenzil-szintetaz segitségével képzddnek. Az ilyen
fitoalexinek koziil az ismertebbek: az orchinol (egy dihidroxifenantrén), a hircinol, a
loroglossol (GAUMANN és KERN 1959, ARDITTI et al. 1975). E vegyiiletek altalaban széles
hatasspektrumi toxinok és antibiotikumok. Sajatossaguk, hogy mads fitoalexinekkel
ellentétben nemcsak a sériilés vagy tdmadds helyén képzddnek, hanem e ponttél tavo-
labb is. Ez egy szignalrendszert is feltételez. Nagyobb mennyiségben akkor képzddnek,
ha a mikorrhizagomba 4altal kolonizalt gyokér mechanikailag is sériil. A mikorrhizagom-
bdk novekedésének gidtlasdban leghatékonyabb az orchinol, melynek jelenlétét mar a
protokormokban is kimutattdk (BEYRLE et al. 1995). A fitoalexinek inaktivaldsat a gom-
ba polifenoloxiddzok termelésével €éri el.

A gombainfekcid egyik kovetkezménye a fert6zott sejtek ploidiafokdnak noveke-
dése. RAsMUSSEN (1990) szerint lehetséges, hogy az orchidea ily médon megnovekedett
genetikai allomanya is részt vesz az egyensily fenntartasaban.

A szimbionta partnerek kozti kapcsolat molekularis szintli vizsgédlataban kutatasok
ez ideig még alig torténtek, szemben a részleteikben egyre ismertebbé valo arbuszkularis
(HARRISON 1999) és ektomikorrhiza-kapcsolatokkal (VOIBLET et al. 2001). Erdekes ered-
ményeket hozhatnak az orchidea-tipusti mikorrhiza képzddésének €s miikodésének fel--
tardsdban a novény €s a gomba altal termelt hormonok, a flavonoidok, valamint a pato-
genezissel kapcsolatos fehérjék (PR-fehérjék) szerepét tisztdzé vizsgalatok.
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It has been known for more than 100 years that the development of orchids depends obligately on fungal
partners. Little is known and further research is needed on the macro- and microelements uptake of orchids,
carbon-supply of protocorms and possibilities of symbiotic and asymbiotic growth. Connections among adult
orchids and the different developmental stages of plants also require further studies. There have been only a
few research on fungus-host plant specificity, transports of nutrients, and plant-fungus interactions, either. The
present paper reviews the problems of orchid mycorrhiza and tries to find answers for the questions of develop-
ment and functioning of it.
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