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Abstract. Endophytes are organisms that live within the plant tissue without usually causing any symptoms. In plants of natural
ecosystems, endophytic fungi are in fact ubiquitous. This review summarizes research carried out on their biology emphasizing
their functionality in terms of the host range, the colonization extent, the way of transmission between hosts and their influence on
host fitness. The main focus will be on two classes of fungal endophytes, class 2 and 4 (Dark Septate Fungi), due to their potential
for practical application in forestry. Raising awareness of the potential of endophytes to enhance the host’s resistance to pathogens,
insects and anthropogenic disturbances is a key factor in developing applications for forest management.
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1. Wstep

Endofity to mikroorganizmy zasiedlajace tkanki roslin-
ne. Rozwijaja si¢ zwykle bezobjawowo, przynajmniej przez
czes$¢ swojego cyklu zyciowego. Endofitami moga by¢ grzy-
by, bakterie, jak 1 wirusy. Wérdd nich najliczniejsza grupe
stanowig endofity grzybowe, mozna je znalez¢ u wszystkich
ro$lin wystepujacych w naturze. Wigkszos$¢ z nich nalezy do
workowcow (Ascomycota), do rzedu Hypocreales. Ze wzgle-
du na skalg¢ kolonizowanych ‘roslin — gospodarzy’ rozmiar
kolonizacji, sposdb rozprzestrzeniania si¢ migdzy gospoda-
rzami oraz wplywu na zdrowotno$¢ rosliny zostaty podzielo-
ne na cztery klasy funkcyjne (Rodriguez et al. 2009; tab. 1).

Pierwszg klas¢ stanowig endofity traw Gramineae, grzyby
nalezace do Hypocreales (Clavicipitaceae). Oddziatywanie
miedzy nimi a rosling moze mie¢ réznoraka forme, od paso-
zytnictwa do mutualizmu. Do najlepiej rozpoznanych rodza-
jow w tej grupie nalezy Neotyphodium, wystepujacy w formie
anamorficznej (stadium bezplciowe). Endofity z tego rodza-
ju przenoszone sa migdzy roslinami pionowo, przechodzac
z rodzicoOw na potomstwo dzigki mycelium znajdujacemu sig
W nasionach.

Do klasy drugiej naleza gtéwnie endofity z Pezizomycoti-
na (Ascomycota), nieliczne naleza do Podstawczakéw (Basi-
diomycota). Stanowia one odrgbna grupe ekologiczna, moga
kolonizowac korzenie, pedy i liscie jedno- i dwuliSciennych
ro$lin. Kolonizujg szczeg6lnie intensywnie rosliny rosnace

w warunkach stresu (Watkinson 2016). Moga si¢ przenosi¢
pionowo (za pomoca zainfekowanych nasion) i poziomo,
przez zarodniki lub strze¢pki grzybni. Podobnie jak inne endo-
fity kolonizuja tkanke roslinng bezposrednio lub za pomoca
tzw. przylg (apresoria). Proces zasiedlania roslin nasila si¢
wyraznie wraz ze starzeniem si¢ roslin.

Trzecia klasa sktada si¢ z endofitéw charakteryzujacych
si¢ niezwykle duza réznorodnoscia biologiczng. Wyste-
puja u roslin zielnych i drzewiastych w bardzo szerokim
zakresie 1 sg bardzo rdznorodne nawet w przypadku indywi-
dualnej rosliny. Dla przyktadu, z jatowca pospolitego (Juni-
perus communis) i dgbu bezszyputkowego (Quercus petraea)
wyizolowano ponad 80 endofitéw tej grupy. W przeciwien-
stwie do endofitow z klasy 1. i 2., tworza infekcje dajace
wyrazne objawy u roslin. Do klasy trzeciej nalezy wiele
przedstawicieli Pezizomycotina i Saccharomycotina (Asco-
mycota) oraz Agaricomycotina, Pucciniomycotina i Ustila-
gomycotina (Basidiomycota). Przenoszone sg poziomo przez
zarodniki i/lub fragmenty strzgpek grzybni.

Do klasy czwartej naleza endofity zasiedlajace korze-
nie. Jest to grupa grzybow charakteryzujacych si¢ ciemny-
mi strzgpkami i ciemnymi przegrodami, znanymi jako DSE
(z angielskiego Dark Septate Endophytes). Obecnos¢ DSE
stwierdzono u ponad 600 gatunkow roslin. Grzyby DSE na-
lezag w wigkszosci do workowcow (Ascomycota), do rodza-
jow takich jak: Cadophora, Microdochium, Trichocladium,
Phialophora, Leptodontidium 1 Phialocephala (Wathkinson
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2016). Niektore, jak np. te z rodzaju Cadophora, moga two-
rzy¢ wewnatrz korzeni struktury przypominajace sie¢ Harti-
ga w korzeniach ektomykoryzowych, i peli¢ rol¢ mykoryz.
Grzyby mykoryzowe kolonizuja zwykle krotkie, niezdrew-
niale korzenie, za$ endofity grzybowe mozna znalez¢é we
wszystkich czgéciach systemu korzeniowego (Griinig et al.
2011). Tym samym, rola DSE w rozwoju roslin wydaje si¢
by¢ niemniej istotna niz rola grzybow mykoryzowych.

Z uwagi na powszechne wystegpowanie tej grupy organi-
zmoOw w korzeniach drzew lesnych w nast¢pnym rozdziale
skupiono si¢ wiasnie na endofitach DSE.

2. Charakterystyka endofitow korzeniowych
DSE

Grzyby tej grupy moga oddziatywac¢ na rosliny jako paso-
zyty (Wilcox, Wang 1987; Stoyke, Currah 1993), symbionty
(Newsham 1999; Usuki, Narisawa 2007; Upson et al. 2009;
Wau et al. 2010) lub nie wywotywa¢ zadnych reakcji (Jump-
ponen 2001).

Sposrod kilku testowanych hipotez, majacych wyjasnic po-
zytywne oddziatywanie DSE na rosling, dwie wydaja si¢ naj-
bardziej przekonujace. Obie zaktadaja stymulowanie wzrostu
ro$liny, pierwsza z nich, poprzez zaopatrywaniec w sktadniki
pokarmowe (podobnie jak w mykoryzie) (Jumpponen 2001;
Mandyam, Jumpponen 2005; Upson et al. 2009; Newsham
2011), a druga poprzez wytwarzanie fitohormondéw (Mucciare-
1li et al. 2002; Schulz, Boyle 2005; Schulz 2006). W badaniach
Haselwandtera i Reada (1982) izolaty DSE przyspieszaty
wzrost 1 stymulowaly pobieranie fosforu dwoch wysokogor-
skich gatunkéw turzycy (Carex). Podobne wyniki uzyskano
w przypadku rosngcej w Chinach roéliny leczniczej Saussurea
involucrata Kar. et Kir. ex Maxim (Wu, Guo 2008).

Meyerhofer i in. (2013) wskazuja, ze reakcja rosliny za-
lezy od rodzaju, do jakiego nalezy kolonizujacy ja endofit.

Tabela 1. Kryteria podzialu endofitow
Table 1. Criteria depicting classes of fungal endophytes

Wedhug wspomnianych autoréow rosliny inokulowane DSE,
nalezacymi do rodzaju Phialocephala, osiagnely nizsze war-
tosci parametréw biometrycznych niz ro$liny nieinokulo-
wane. Obecnie gatunek P. fortinni jest najbardziej znanym
przedstawicielem DSE. Po raz pierwszy zostat opisany przez
Melina w 1921 r. i znany byt pod nazwa Mycelium radicis ar-
trovirens (Melin 1922). Dzi¢ki badaniom (Griinig et al. 2004,
2008a, b; Queloz et al. 2005; Brenn et al. 2008) wiadomo, ze
nie jest to pojedynczy gatunek, lecz sktada si¢ przynajmniej
z 14 gatunkow (Phialocephala fortinii s.l. — Acephala ap-
palanta (PAC)). Te gatunki sa czgsto izolowane z ro$lin
drzewiastych w Ameryce Pdinocnej i Europie (Jumpponen
and Trappe 1998; Griinig et al.2008b). Grzyby nalezace do
kompleksu PAC sg najczesciej spotykanymi endoftami, jakie
wystepuja w korzeniach drzew iglastych i roslin wrzosowa-
tych (Ericaceae) w ekosystemach lesnych i wysokogorskich
(Addy et al. 2000; Griinig et al. 2006). Mozna je znalez¢ we
wszystkich czes$ciach systemu korzeniowego, od wierzchotka
korzenia mykoryzowego po szyje korzeniowa (Menkis 2005,
Griinig et al. 2008b).

Wiele z gatunkow DSE wyizolowanych z korzeni drzew
iglastych (tab. 2) nalezy do rzgdu Helotiales, jednego z naj-
bardziej roznorodnych wsrod workowcow, ktory liczy okoto
300 rodzajow i ponad 2000 gatunkéw (Kirk et al. 2001).
DSE nalezace do Helotiales dzielg si¢ na trzy gtowne grupy.
W skiad jednej z nich wchodza gatunki w stadium teleomor-
ficznym blisko zwiazane z Mollisia, Phaeomollisia 1 Vibris-
sea (MPV) oraz gatunki w stadium anamorficznym zwigzane
z Phialocephala i Cystodendron. W minionych dekadach opi-
sano wiele nowych gatunkéw (Kowalski, Kehr 1995; Wilson
et al. 2004; Griinig et al. 2009; Miinzerberger et al. 2009;
Wang et al. 2009). Mimo to taksonomia grzybow nalezacych
do wspomnianej grupy wcigz pozostaje na etapie tworzenia.

Druga grupe DSE obejmuja grzyby takie, jak: Caldophora
finlandia (Wang, Wilcox 1985), Pezoloma (Rhizoscypus) eri-

Kryteria Klasa 1 Klasa 2 Klasa 3 Klasa 4
Criteria Class 1 Class 2 Class 3 Class 4

Zakres ro$lin gospodarzy waski szeroki szeroki szeroki
Host range narrow broad broad broad
Kolonizowane tkanki ped i klacze ped, korzen i klacze ped korzen
Tissues colonised shoot and rhizome shoot, root and rhizome shoot root
Stopien kolonizacji rosliny rozlegly rozlegly ograniczony rozlegly
In planta colonisation extensive extensive limited extensive
Réznorodnos¢ biologiczna niska niska wysoka nieznana
w roslinie low low high unknown
In planta biodiversity
Sposob rozprzestrzeniania pionowo i poziomo pionowo i poziomo poziomo poziomo
Transmission vertical and horizontal vertical and horizontal horizontal horizontal
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Tabela 2. Endofity DSE najczeS$ciej izolowane z korzeni roslin naczyniowych

Table 2. The most common isolated endophytes DSE

Takson Gospodarz Literatura
Taxon Host species Literature
Acephala appalanata Picea abies Griinig, Sieber 2005

Phialocephala fortinii s.s.
Acephala sp. 1
Vibrissea truncorum
Acephala sp. 2
Acephala sp. 2
Acephala sp. 3
Acephala sp. 4
Acephala macrosclerotiorum
A. macrosclerotiorum
Phialocephala glacialis
P. glacialis
Phialocephala sphaeroides
P. sphaeroides
Phialocephala sp. 8
Phialocephala sp. 9
Cadophora finlandica
Meliniomyces variabilis
M. variabilis
Meliniomyces bicolor
M. bicolor
Meliniomyces vraolstadiae
Meliniomyces sp. 1
Meliniomyces sp. 2
Meliniomyces sp. 3
Meliniomyces sp. 3
Meliniomyces sp. 4
Pezoloma ericae
P ericae
Leptodontidium orchdicola
L. orchdicola
Cadophora malorum
Cryptosporiopsis ericae
C. ericae

Cryptosporiopsis brunnea

Pinus sylvestris
Cassiope mertensiana
Populus sp.
Pinus sylvestris
Sorbus aucuparia
Vaccinium myrtillus
Pinus banksiana
Pinus sylvestris
Picea abies
Vaccinium myrtillus
Picea abies
Aralia nudicaulis
Picea abies
Carex aquatilis
Myricaria prostrata
Pinus sylvestris
Rhododendron albiflorum
Tsuga heterophylla
Nothofagus procera
Quercus robur
Betula pubescens
Betula pubescens
Pinus sylvestris
Gaultheria shallon
Vaccinium myrtillus
Pinus sylvestris
Calluna vulgaris
Ledum groenladicum
Platanthera hyperborea
Pedicularis bracteosa
Vaccinium membranaceum
Picea abies

Gaultheria shallon

Griinig et al. 2008a
Griinig et al. 2009
Griinig et al. 2009
Griinig et al. 2009
Griinig et al. 2009
Griinig et al. 2009
Griinig et al. 2009

Miinzerberger et al. 2009

Menkis et al. 2004
Griinig et al. 2009
Griinig et al. 2009
Wilson et al. 2004
Griinig et al. 2009
Griinig et al. 2009

Burri (niepublikowane)
Wang and Wilcox 1985
Hambleton, Sigler 2005
Hambleton, Sigler 2005
Hambleton, Sigler 2005
Hambleton, Sigler 2005
Hambleton, Sigler 2005
Hambleton, Sigler 2005
Hambleton, Sigler 2005
Hambleton, Sigler 2005
Hambleton, Sigler 2005
Hambleton, Sigler 2005
Read 1974
Hambleton et al. 1999
Currah et al. 1987
Currah et al. 1987
Harrington, Mcnew 2003
Sigler et al. 2005
Sigler et al. 2005
Sigler et al. 2005
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Takson
Taxon

Gospodarz
Host species

Literatura
Literature

Cryptosporiopsis melanigena
Cryptosporiopsis radicicola
Cryptosporiopsis rhizophila

Chloridium paucisporum
Cladiophialophora chaetospira
Didymosphaeria sp.
Monodictys arctica
Macrophomina phaseolina
Microdochium bolleyi
Neonectria radicicola
Periconia macrospinosa
Phoma chrysantemicola

Pseudocercospora cantuariensis

Quercus petraea
Quercus robur
Erica tetralix

Pinus resionosa

Picea abies
Picea abies
Salix oppositifolia
Solanum tuberosum
Elymus farctus
Tilia petiolaris
Holcus lanatus
Chrysantemum morifolium

Saussurea involucrata

Kowalski et al. 1998
Kowalski, Bartnik 1995
Verkley et al. 2003
Alberton et al. 2010
Crous et al. 2007
Brenn et al. 2008
Day et al. 2006
Manici, Caputo 2009
Sanchez Marquez et al. 2008
Schroers et al. 2008
Sanchez Marquez et al. 2010
Aveskamp et al. 2009
Wu et al. 2010

cae 1 Meliniomyces spp. (Hambleton, Sigler 2005). Do trze-
ciej grupy naleza grzyby uwazane za patogeny roslin, jak np.
Rhynchosporium secalis, Oculimacula yallundae, Pyreno-
peziza brassicae, Leptodontidium orchidicola, Cadophora
malorum 1 C. fastigiata (Harrington and Mcnew 2003). Ko-
lejnym rzedem, do ktérego nalezy wiele gatunkow endofitow
DSE, jest Pleosporales. Szerokim zasiggiem charakteryzuja
si¢ tez DSE nalezace do Sordaliales (7richocladium opacum)
czy Pezizales (Wilcoxina spp.) (Griinig et al. 2011).

3. MozliwoS$ci zastosowania endofitow
w lesnictwie

Wiedza na temat r6znorodnosci biologicznej endofitow
1 mozliwosci wykorzystania ich wlasnosci we wspomaganiu
wzrostu ro$lin na drodze mutualistycznej symbiozy (Arnold
2007) daje podstawy do wyselekcjonowania i wykorzystania
ich potencjatu w gospodarce lesnej. Wyselekcjonowanie okre-
$lonego endofita pelnigcego funkcjonalnag rolg staje si¢ trudne
z uwagi na ogromng liczebnos¢ tej grupy organizméw. Bada-
cze stajacy przed takim problemem muszg bra¢ pod uwage
rézne przeciwnosci. Jedng z nich jest mozliwo$¢ zastapienia
wyselekcjonowanego i wprowadzonego do srodowiska endo-
fita przez inne konkurujace endofity. Kolejna jest mozliwosé
pojawienia si¢ wraz z zastosowanym endofitem zmian, mody-
fikujacych dziedziczenie cech u rosliny gospodarza. Moze si¢
rowniez okazac, ze srodowisko wyselekcjonowanego endofita
nie jest zgodne ze srodowiskiem, do ktorego ten endofit ma zo-
sta¢ wprowadzony. Konsekwencjg moze by¢ uzyskanie efek-
tow odwrotnych od oczekiwanych lub marginalnych korzysci.

Aby znalez¢ ,,celowe” endofity niezbedne jest pozytywnie
skorelowane wynikow uzyskanych w drodze analiz labora-

toryjnych i testow polowych. Korelacji wynikoéw mozna do-
kona¢ w sposéb tradycyjny, tj. najpierw uzyskuje si¢ wyniki
w drodze analiz a nastgpnie potwierdza si¢ je w warunkach
naturalnych. Niekiedy w le$nictwie zdarza si¢ przeprowa-
dza¢ doswiadczenia polowe z pominigciem fazy laboratoryj-
nej. Wowczas, nalezy zachowad podstawowe wymagania,
zna¢ tozsamos¢ taksonomiczng badanego organizmu i jego
potencjalng rol¢ w srodowisku naturalnym (Rodriquez et al.
2009). Typowe doswiadczenie polowe zwykle zaktada si¢
w szkolce lesnej, gdzie hodowane sg sadzonki z nasion zebra-
nych z lokalnej populacji drzew i szczepi miejscowymi endo-
fitami. Prowadzone obserwacje maja dostarczy¢ informacji o
przezywalnosci sadzonek, ich wzro$cie, podatnos$ci na choro-
by i atak szkodnikéw owadzich, po zastosowaniu badanych
endofitow. Zwykle sadzonki hodowane w szkotkach zwigza-
ne sg z nizszg liczba organizmoéw, w tym endofitow, w po-
réwnaniu do sadzonek z naturalnych odnowien (Miller et al.
2002; Ganley, Newcombe 2006). Stad uzasadnione wydaje
si¢ nasladowanie naturalnych proceséw i wybdr endofitow
do inokulacji pochodzacych z lokalnych terenéw lesnych,
podobnie jak ma to miejsce w przypadku mykoryzacji.
Watpliwos$ci pojawiajace si¢ przy wyborze 1 przygotowa-
niu wiasciwego inokulum mozna ograniczy¢, kierujac si¢ rola
funkcjonalng organizmu uzytego jako inokulum. Znajomos¢
taksonomiczna organizmu, w niektorych przypadkach, uta-
twia okreslenie jego dziatania. Dla przyktadu, wyizolowanie
Beauveria bassiana jako endofitu Pinus monticola (Ganley,
Newcombe 2006) upowaznito do przypuszczen, ze zastoso-
wany w doswiadczeniach polowych bedzie chroni¢ sosny
przed owadami. W przypadku izolatow Trichoderma zasad-
nym bylo postawienie hipotezy o indukowaniu odporno$ci
ros$liny wzgledem patogenow (Bailey et al. 2006). Nalezy
jednak pamictaé, ze wiele taksonow grzyboéw charakteryzu-
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je si¢ duza rdéznorodnoscia funkcjonalng. Proba okreslenia
funkcjonalno$ci endofitow na podstawie tozsamosci taksono-
micznej moze by¢ czgsto nieudana z uwagi na ich ogromne
zroznicowanie i fakt, ze wcigz niewiele z nich zostato opisa-
nych (Arnold et al. 2000; Arnold 2007).

Endofity nalezace do rodzaju Trichoderama moga by¢
mykopasozytami (Bailey et al. 2008) i ta wlasciwos$¢ moze
dodatkowo budowac potencjat obronny tego organizmu. Nie-
wykluczone jednak, ze mykopasozyt moze przyczynic si¢ do
ostabienia odpornosci gospodarza, tak jak w przypadku Hy-
dropisphaera fungicola (Rossman et al. 2008), pasozytujace-
go na endoficie Ulocladium, ktéry uodparnia gatunki topoli
(Populs) na rdzg lisci (Newcombe et al. 2010).

Jesli selekcjonowanie endofitow miatoby si¢ opierac gtow-
nie na ich funkcjonalnosci to najbardziej odpowiednie wy-
daja si¢ endofity nalezace do Pezizomycotina (Ascomycota).
Stanowia one odrgbng grupg¢ ekologiczna, moga kolonizowac
korzenie, pedy 1 liscie jedno- i dwulisciennych roslin (Wat-
kinson, 2016). Wedlug Rodriguez i wspodtautorow (2009)
kilka badanych gatunkow nalezacych do tej grupy miato po-
zytywny wplyw na wzrost roslin. Zdaniem wspomnianych
autorow zarowno rosliny pozbawione endofitow, jak rowniez
same endofity nie przetrwatyby w trudnych warunkach $ro-
dowiskowych. Dla przyktadu, Curvularia protuberata, endo-
fit zdolny zasiedla¢ wszystkie tkanki rosliny Dichanthelium
lanuginosum, zwigksza jej tolerancje termiczng. Pozostajac
w zwigzku mutualistycznym, ros$lina jest w stanie znie$¢
temperature do 65° C, za$ pozbawiona endofita ginie w tem-
peraturze 40° C, podobnie jak i sam endofit. Podobny efekt
mozna zaobserwowaé w przypadku Leymus mollis, ta trawa,
dzieki obecnosci Fusarium culmorum w swoich tkankach,
jest zdolna rosnaé¢ w warunkach duzego zasolenia.

Chociaz u drzew lesnych badano endofity zasiedlaja-
ce pedy lub pnie (Sieber 2007) oraz endofity korzeniowe
(Stone et al. 2000), to jak dotad nie podj¢to prob porownania
tych dwoch zbiorowisk w obrebie indywidualnych drzew.
Endofity wyizolowane z nasion Pinus monticola, nalezace
do rodzajow Hormonema, Geomyces i Cladosporium, byty
réwniez obecne w zdrowych iglach badanej sosny (Ganley,
Newcombe 2006). Te grzyby moga by¢ zatem uwazane za
endofity klasy drugiej, ktérych potencjal, jako organizméw
mutualistycznych, nalezatoby zbadac.

4. Podsumowanie

Endofity, ktore wptywaja na stan zdrowotny drzew le-
$nych, warunkujac ich przezywalnos¢, wzrost, odpornos¢ na
atak patogendéw i/lub szkodnikdéw owadzich oraz zwickszenie
tolerancji na czynniki stresowe, moga stac¢ si¢ w przysztosci
waznym narzedziem w gospodarce lesne;j.

Badania endofitow grzybowych, ktore w sposob bezpo-
sredni wplywajg na wzrost drzew i ich stan zdrowotny majg
krotka historig. Publikacje po§wigcone tej tematyce zaczely
si¢ pojawiac kilkanascie lat temu, a przedmiot badan zy-
skuje coraz wigcej uwagi. Wspotczesna wiedza o endo-
fitach grzybowych sprawia, ze stuszna wydaje si¢ zmiana

w podejsciu do definiowania poszczegolnych grup grzybow.
Skoro oddzialywanie grzybow na rosling uwarunkowane
jest wieloma zmiennymi $§rodowiskowymi oraz samym ga-
tunkiem roéliny, definiowanie ich jako: endofit, patogen
czy saprotrof wydaje si¢ zawgzac istote biologii badanych
organizméw (Unterseher, 2011). Zgadzajac si¢ z takim
stwierdzeniem, nalezy zatem zaakceptowac¢ niejednoznacz-
no$¢ wymienionych terminow, okreslajacych zbiorowiska
grzybow.
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