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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. Wstęp

Endofity to mikroorganizmy zasiedlające tkanki roślin-
ne. Rozwijają się zwykle bezobjawowo, przynajmniej przez 
część swojego cyklu życiowego. Endofitami mogą być grzy-
by, bakterie, jak i wirusy. Wśród nich  najliczniejsza grupę 
stanowią endofity grzybowe, można je znaleźć u wszystkich 
roślin występujących w naturze. Większość z nich należy do 
workowców (Ascomycota), do rzędu Hypocreales. Ze wzglę-
du na skalę kolonizowanych ‘roślin – gospodarzy’ rozmiar 
kolonizacji, sposób rozprzestrzeniania się między gospoda-
rzami oraz wpływu na zdrowotność rośliny zostały podzielo-
ne na cztery klasy funkcyjne (Rodriguez et al. 2009; tab. 1). 

Pierwszą klasę stanowią endofity traw Gramineae, grzyby 
należące do Hypocreales (Clavicipitaceae). Oddziaływanie 
między nimi a rośliną może mieć różnoraką formę, od paso-
żytnictwa do mutualizmu. Do najlepiej rozpoznanych rodza-
jów w tej grupie należy Neotyphodium, występujący w formie 
anamorficznej (stadium bezpłciowe). Endofity z tego rodza-
ju przenoszone są między roślinami pionowo, przechodząc 
z rodziców na potomstwo dzięki mycelium znajdującemu się 
w nasionach. 

Do klasy drugiej należą głównie endofity z Pezizomycoti-
na (Ascomycota), nieliczne należą do Podstawczaków (Basi-
diomycota). Stanowią one odrębną grupę ekologiczną, mogą 
kolonizować korzenie, pędy i liście jedno- i dwuliściennych 
roślin. Kolonizują szczególnie intensywnie rośliny rosnące 

w warunkach stresu (Watkinson 2016). Mogą się przenosić 
pionowo (za pomocą zainfekowanych nasion) i  poziomo, 
przez zarodniki lub strzępki grzybni. Podobnie jak inne endo-
fity kolonizują tkankę roślinną bezpośrednio lub za pomocą 
tzw. przylg (apresoria). Proces zasiedlania roślin nasila się 
wyraźnie wraz ze starzeniem się roślin. 

Trzecia klasa składa się z  endofitów charakteryzujących 
się niezwykle dużą różnorodnością biologiczną. Wystę-
pują u  roślin zielnych i  drzewiastych w  bardzo szerokim 
zakresie i są bardzo różnorodne nawet w przypadku indywi-
dualnej rośliny. Dla przykładu, z jałowca pospolitego (Juni-
perus communis) i dębu bezszypułkowego (Quercus petraea) 
wyizolowano ponad 80 endofitów tej grupy. W przeciwień-
stwie do endofitów z  klasy 1. i  2., tworzą infekcje dające 
wyraźne objawy u  roślin. Do klasy trzeciej należy wiele 
przedstawicieli Pezizomycotina i  Saccharomycotina (Asco-
mycota) oraz Agaricomycotina, Pucciniomycotina i U stila-
gomycotina (Basidiomycota). Przenoszone są poziomo przez 
zarodniki i/lub fragmenty strzępek grzybni. 

Do klasy czwartej należą endofity zasiedlające korze-
nie. Jest to grupa grzybów charakteryzujących się ciemny-
mi strzępkami i ciemnymi przegrodami, znanymi jako DSE 
(z  angielskiego Dark Septate Endophytes). Obecność DSE 
stwierdzono u ponad 600 gatunków roślin. Grzyby DSE na-
leżą w większości do workowców (Ascomycota), do rodza-
jów takich jak: Cadophora, Microdochium, Trichocladium, 
Phialophora, Leptodontidium i  Phialocephala (Wathkinson 
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2016). Niektóre, jak np. te z rodzaju Cadophora,  mogą two-
rzyć wewnątrz korzeni struktury przypominające sieć Harti-
ga w korzeniach ektomykoryzowych, i pełnić rolę mykoryz. 
Grzyby mykoryzowe kolonizują zwykle krótkie, niezdrew-
niałe korzenie, zaś endofity grzybowe można znaleźć we 
wszystkich częściach systemu korzeniowego (Grünig et al. 
2011). Tym samym, rola DSE w rozwoju roślin wydaje się 
być niemniej istotna niż rola grzybów mykoryzowych. 

Z uwagi na powszechne występowanie tej grupy organi-
zmów w korzeniach drzew leśnych w następnym rozdziale  
skupiono się właśnie na endofitach DSE.

2. Charakterystyka endofitów korzeniowych 
DSE

Grzyby tej grupy mogą oddziaływać na rośliny jako paso-
żyty (Wilcox, Wang 1987; Stoyke, Currah 1993), symbionty 
(Newsham 1999; Usuki, Narisawa 2007; Upson et al. 2009; 
Wu et al. 2010) lub nie wywoływać żadnych reakcji (Jump-
ponen 2001). 

Spośród kilku testowanych hipotez, mających wyjaśnić po-
zytywne oddziaływanie DSE na roślinę, dwie wydają się naj-
bardziej przekonujące. Obie zakładają stymulowanie wzrostu 
rośliny, pierwsza z nich, poprzez zaopatrywanie w składniki 
pokarmowe (podobnie jak w  mykoryzie) (Jumpponen 2001; 
Mandyam, Jumpponen 2005; Upson et al. 2009; Newsham 
2011), a druga poprzez wytwarzanie fitohormonów (Mucciare-
lli et al. 2002; Schulz, Boyle 2005; Schulz 2006). W badaniach 
Haselwandtera i R eada (1982) izolaty DSE przyspieszały 
wzrost i  stymulowały pobieranie fosforu dwóch wysokogór-
skich gatunków turzycy (Carex). Podobne wyniki uzyskano 
w przypadku rosnącej w Chinach rośliny leczniczej Saussurea 
involucrata Kar. et Kir. ex Maxim (Wu, Guo 2008).

Meyerhofer i  in. (2013) wskazują, że reakcja rośliny za-
leży od rodzaju, do jakiego należy kolonizujący ją endofit. 

Według wspomnianych autorów rośliny inokulowane DSE, 
należącymi do rodzaju Phialocephala, osiągnęły niższe war-
tości parametrów biometrycznych niż rośliny nieinokulo-
wane. Obecnie gatunek P. fortinni jest najbardziej znanym 
przedstawicielem DSE. Po raz pierwszy został opisany przez 
Melina w 1921 r. i znany był pod nazwą Mycelium radicis ar-
trovirens (Melin 1922). Dzięki badaniom (Grünig et al. 2004, 
2008a, b; Queloz et al. 2005; Brenn et al. 2008) wiadomo, że 
nie jest to pojedynczy gatunek, lecz składa się przynajmniej 
z  14 gatunków (Phialocephala fortinii s.l. – Acephala ap-
palanta (PAC)). Te gatunki są często izolowane z  roślin 
drzewiastych w Ameryce Północnej i E uropie (Jumpponen 
and Trappe 1998; Grünig et al.2008b). Grzyby należące do 
kompleksu PAC są najczęściej spotykanymi endoftami, jakie 
występują w korzeniach drzew iglastych i roślin wrzosowa-
tych (Ericaceae) w ekosystemach leśnych i wysokogórskich 
(Addy et al. 2000; Grünig et al. 2006). Można je znaleźć we 
wszystkich częściach systemu korzeniowego, od wierzchołka 
korzenia mykoryzowego po szyję korzeniową (Menkis 2005, 
Grünig et al. 2008b). 

Wiele z gatunków DSE wyizolowanych z korzeni drzew 
iglastych (tab. 2) należy do rzędu Helotiales, jednego z naj-
bardziej różnorodnych wśród workowców, który liczy około 
300 rodzajów i  ponad 2000 gatunków (Kirk et al. 2001). 
DSE należące do Helotiales dzielą się na trzy główne grupy. 
W skład jednej z nich wchodzą gatunki w stadium teleomor-
ficznym blisko związane z Mollisia, Phaeomollisia i Vibris-
sea (MPV) oraz gatunki w stadium anamorficznym związane 
z Phialocephala i Cystodendron. W minionych dekadach opi-
sano wiele nowych gatunków (Kowalski, Kehr 1995; Wilson 
et al. 2004; Grünig et al. 2009; Münzerberger et al. 2009; 
Wang et al. 2009). Mimo to taksonomia  grzybów należących 
do wspomnianej grupy wciąż pozostaje na etapie tworzenia. 

Drugą grupę DSE obejmują grzyby takie, jak: Caldophora 
finlandia (Wang, Wilcox 1985), Pezoloma (Rhizoscypus) eri-

Tabela 1. Kryteria podziału endofitów 
Table 1. Criteria depicting classes of fungal endophytes

Kryteria
Criteria

Klasa 1
Class 1

Klasa 2
Class 2

Klasa 3
Class 3

Klasa 4
Class 4

Zakres roślin gospodarzy
Host range

wąski
narrow

szeroki 
broad

szeroki 
broad

szeroki 
broad

Kolonizowane tkanki
Tissues colonised

pęd i kłącze
shoot and rhizome

pęd, korzeń i kłącze 
shoot, root and rhizome

pęd
shoot

korzeń
root

Stopień kolonizacji rośliny
In planta colonisation

rozległy
extensive

rozległy
extensive

ograniczony
limited

rozległy
extensive

Różnorodność biologiczna 
w roślinie
In planta biodiversity

niska
low

niska
low

wysoka
high

nieznana
unknown

Sposób rozprzestrzeniania
Transmission 

pionowo i poziomo
vertical and horizontal

pionowo i poziomo
vertical and horizontal

poziomo
horizontal

poziomo
horizontal



278 D. Hilszczańska / Leśne Prace Badawcze, 2016, Vol. 77 (3): 276–282

Tabela 2. Endofity DSE najczęściej izolowane z korzeni roślin naczyniowych
Table 2. The most common isolated endophytes DSE

Takson
Taxon

Gospodarz
Host species

Literatura
Literature

Acephala appalanata Picea abies Grünig, Sieber 2005

Phialocephala fortinii s.s. Pinus sylvestris Grünig et al. 2008a

Acephala sp. 1 Cassiope mertensiana Grünig et al. 2009

Vibrissea truncorum Populus sp. Grünig et al. 2009

Acephala sp. 2 Pinus sylvestris Grünig et al. 2009

Acephala sp. 2 Sorbus aucuparia Grünig et al. 2009

Acephala sp. 3 Vaccinium myrtillus Grünig et al. 2009

Acephala sp. 4 Pinus banksiana Grünig et al. 2009

Acephala macrosclerotiorum Pinus sylvestris Münzerberger et al. 2009

A. macrosclerotiorum Picea abies Menkis et al. 2004

Phialocephala glacialis Vaccinium myrtillus Grünig et al. 2009

P. glacialis Picea abies Grünig et al. 2009

Phialocephala sphaeroides Aralia nudicaulis Wilson et al. 2004

P. sphaeroides Picea abies Grünig et al. 2009

Phialocephala sp. 8 Carex aquatilis Grünig et al. 2009

Phialocephala sp. 9 Myricaria prostrata Burri  (niepublikowane)

Cadophora finlandica Pinus sylvestris Wang and Wilcox 1985

Meliniomyces variabilis Rhododendron albiflorum Hambleton, Sigler 2005

M. variabilis Tsuga heterophylla Hambleton, Sigler 2005

Meliniomyces  bicolor Nothofagus procera Hambleton, Sigler 2005

M.  bicolor Quercus robur Hambleton, Sigler 2005

Meliniomyces  vraolstadiae Betula pubescens Hambleton, Sigler 2005

Meliniomyces sp. 1 Betula pubescens Hambleton, Sigler 2005

Meliniomyces sp. 2 Pinus sylvestris Hambleton, Sigler 2005

Meliniomyces sp. 3 Gaultheria shallon Hambleton, Sigler 2005

Meliniomyces sp. 3 Vaccinium myrtillus Hambleton, Sigler 2005

Meliniomyces sp. 4 Pinus sylvestris Hambleton, Sigler 2005

Pezoloma ericae Calluna vulgaris Read 1974

P. ericae Ledum groenladicum Hambleton et al. 1999

Leptodontidium orchdicola Platanthera hyperborea Currah et al. 1987

L. orchdicola Pedicularis bracteosa Currah et al. 1987

Cadophora malorum - Harrington, Mcnew 2003

Cryptosporiopsis ericae Vaccinium membranaceum Sigler et al. 2005

C.  ericae Picea abies Sigler et al. 2005

Cryptosporiopsis brunnea Gaultheria shallon Sigler et al. 2005
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cae i Meliniomyces spp. (Hambleton, Sigler 2005). Do trze-
ciej grupy należą grzyby uważane za patogeny roślin, jak np.  
Rhynchosporium secalis, Oculimacula yallundae, Pyreno-
peziza brassicae, Leptodontidium orchidicola, Cadophora 
malorum i  C. fastigiata (Harrington and Mcnew 2003). Ko-
lejnym rzędem, do którego należy wiele gatunków endofitów 
DSE, jest Pleosporales. Szerokim zasięgiem charakteryzują 
się też DSE należące do Sordaliales (Trichocladium opacum) 
czy Pezizales (Wilcoxina spp.) (Grünig et al. 2011).

3. Możliwości zastosowania endofitów  
w leśnictwie

Wiedza na temat różnorodności biologicznej  endofitów 
i możliwości wykorzystania ich własności we wspomaganiu 
wzrostu roślin na drodze mutualistycznej symbiozy (Arnold 
2007) daje podstawy do wyselekcjonowania i wykorzystania 
ich potencjału w gospodarce leśnej. Wyselekcjonowanie okre-
ślonego endofita pełniącego funkcjonalną rolę staje się trudne 
z uwagi na ogromną liczebność tej grupy organizmów. Bada-
cze stający przed takim problemem muszą brać pod uwagę 
różne przeciwności. Jedną z nich jest możliwość zastąpienia 
wyselekcjonowanego i wprowadzonego do środowiska endo-
fita przez inne konkurujące endofity. Kolejną jest możliwość 
pojawienia się wraz z zastosowanym endofitem zmian, mody-
fikujących dziedziczenie cech u rośliny gospodarza. Może się 
również okazać, że środowisko wyselekcjonowanego endofita 
nie jest zgodne ze środowiskiem, do którego ten endofit ma zo-
stać wprowadzony. Konsekwencją może być uzyskanie efek-
tów odwrotnych od oczekiwanych lub marginalnych korzyści.

Aby znaleźć „celowe” endofity niezbędne jest pozytywnie 
skorelowane wyników uzyskanych w drodze analiz labora-

toryjnych i testów polowych. Korelacji wyników można do-
konać w sposób tradycyjny, tj. najpierw uzyskuje się wyniki 
w drodze analiz a następnie potwierdza się je w warunkach 
naturalnych. Niekiedy w  leśnictwie zdarza się przeprowa-
dzać doświadczenia polowe z pominięciem fazy laboratoryj-
nej. Wówczas,  należy zachować podstawowe wymagania, 
znać tożsamość taksonomiczną badanego organizmu i  jego 
potencjalną rolę w środowisku naturalnym (Rodriquez et al. 
2009). Typowe doświadczenie polowe zwykle zakłada się 
w szkółce leśnej, gdzie hodowane są sadzonki z nasion zebra-
nych z lokalnej populacji drzew i szczepi miejscowymi endo-
fitami. Prowadzone obserwacje mają dostarczyć informacji o  
przeżywalności sadzonek, ich wzroście, podatności na choro-
by i atak szkodników owadzich, po zastosowaniu badanych 
endofitów. Zwykle sadzonki hodowane w szkółkach związa-
ne są z niższą liczbą organizmów, w  tym endofitów, w po-
równaniu do sadzonek z naturalnych odnowień (Miller et al. 
2002; Ganley, Newcombe 2006). Stąd uzasadnione wydaje 
się naśladowanie naturalnych procesów i  wybór endofitów 
do inokulacji pochodzących z  lokalnych terenów leśnych, 
podobnie jak ma to miejsce w przypadku mykoryzacji.

Wątpliwości pojawiające się przy wyborze i przygotowa-
niu właściwego inokulum można ograniczyć, kierując się rolą 
funkcjonalną organizmu użytego jako inokulum. Znajomość 
taksonomiczna organizmu, w  niektórych przypadkach, uła-
twia określenie jego działania. Dla przykładu, wyizolowanie 
Beauveria bassiana jako endofitu Pinus monticola (Ganley, 
Newcombe 2006) upoważniło do przypuszczeń, że zastoso-
wany w  doświadczeniach polowych będzie chronić sosny 
przed owadami. W przypadku izolatów Trichoderma zasad-
nym było postawienie hipotezy o  indukowaniu odporności 
rośliny względem patogenów (Bailey et al. 2006). Należy 
jednak pamiętać, że wiele taksonów grzybów charakteryzu-

Takson
Taxon

Gospodarz
Host species

Literatura
Literature

Cryptosporiopsis melanigena Quercus petraea Kowalski et al. 1998

Cryptosporiopsis radicicola Quercus robur Kowalski, Bartnik 1995

Cryptosporiopsis rhizophila Erica tetralix Verkley et al. 2003

Chloridium paucisporum Pinus resionosa Alberton et al. 2010

Cladiophialophora chaetospira Picea abies Crous et al. 2007

Didymosphaeria sp. Picea abies Brenn et al. 2008

Monodictys arctica Salix oppositifolia Day et al. 2006

Macrophomina phaseolina Solanum tuberosum Manici, Caputo 2009

Microdochium  bolleyi Elymus farctus Sanchez Marquez et al. 2008

Neonectria radicicola Tilia petiolaris Schroers et al. 2008

Periconia macrospinosa Holcus lanatus Sanchez Marquez et al. 2010

Phoma chrysantemicola Chrysantemum morifolium Aveskamp et al. 2009

Pseudocercospora cantuariensis Saussurea involucrata Wu et al. 2010
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je się dużą różnorodnością funkcjonalną. Próba określenia 
funkcjonalności endofitów na podstawie tożsamości taksono-
micznej może być często nieudana z uwagi na ich ogromne 
zróżnicowanie i fakt, że wciąż niewiele z nich zostało opisa-
nych (Arnold et al. 2000; Arnold 2007).    

Endofity należące do rodzaju Trichoderama mogą być 
mykopasożytami (Bailey et al. 2008) i  ta właściwość może 
dodatkowo budować potencjał obronny tego organizmu. Nie-
wykluczone jednak, że mykopasożyt może przyczynić się do 
osłabienia odporności gospodarza, tak jak w przypadku Hy-
dropisphaera fungicola (Rossman et al. 2008), pasożytujące-
go  na endoficie Ulocladium, który uodparnia gatunki topoli 
(Populs) na rdzę liści (Newcombe et al. 2010).

Jeśli selekcjonowanie endofitów miałoby się opierać głów-
nie na ich funkcjonalności to najbardziej odpowiednie wy-
dają się endofity należące do Pezizomycotina (Ascomycota). 
Stanowią one odrębną grupę ekologiczną, mogą kolonizować 
korzenie, pędy i  liście jedno- i dwuliściennych roślin (Wat-
kinson, 2016). Według Rodriguez i  współautorów (2009) 
kilka badanych gatunków należących do tej grupy miało po-
zytywny wpływ na wzrost roślin. Zdaniem wspomnianych 
autorów zarówno rośliny pozbawione endofitów, jak również 
same endofity nie przetrwałyby w trudnych warunkach śro-
dowiskowych. Dla przykładu, Curvularia protuberata, endo-
fit zdolny zasiedlać wszystkie tkanki rośliny Dichanthelium 
lanuginosum,  zwiększa jej tolerancję termiczną. Pozostając 
w  związku mutualistycznym,  roślina jest w  stanie znieść 
temperaturę do 65° C, zaś pozbawiona endofita ginie w tem-
peraturze 40° C, podobnie jak i sam endofit. Podobny efekt 
można zaobserwować w przypadku Leymus mollis, ta trawa, 
dzięki obecności Fusarium culmorum w  swoich tkankach, 
jest zdolna rosnąć w warunkach dużego zasolenia. 

Chociaż u  drzew leśnych badano endofity zasiedlają-
ce pędy lub pnie (Sieber 2007)   oraz endofity korzeniowe 
(Stone et al. 2000), to jak dotąd nie podjęto prób porównania 
tych dwóch zbiorowisk w  obrębie indywidualnych drzew. 
Endofity wyizolowane z  nasion Pinus monticola, należące 
do rodzajów Hormonema, Geomyces i  Cladosporium, były 
również obecne w zdrowych igłach badanej sosny (Ganley, 
Newcombe 2006). Te grzyby mogą być zatem uważane za 
endofity klasy drugiej, których potencjał, jako organizmów 
mutualistycznych, należałoby zbadać. 

4. Podsumowanie

Endofity, które wpływają na stan zdrowotny drzew le-
śnych, warunkując ich przeżywalność, wzrost, odporność na 
atak patogenów i/lub szkodników owadzich oraz zwiększenie 
tolerancji na czynniki stresowe, mogą stać się w przyszłości 
ważnym narzędziem w gospodarce leśnej. 

Badania endofitów grzybowych, które w sposób bezpo-
średni wpływają na wzrost drzew i ich stan zdrowotny mają 
krótką historię. Publikacje poświęcone tej tematyce zaczęły 
się pojawiać kilkanaście lat temu, a  przedmiot badań zy-
skuje coraz więcej uwagi. Współczesna wiedza o  endo-
fitach grzybowych sprawia, że słuszna wydaje się zmiana 

w podejściu do definiowania poszczególnych grup grzybów. 
Skoro oddziaływanie grzybów na roślinę uwarunkowane 
jest wieloma zmiennymi środowiskowymi oraz samym ga-
tunkiem rośliny,  definiowanie ich jako: endofit, patogen 
czy saprotrof wydaje się zawężać istotę biologii badanych 
organizmów (Unterseher, 2011). Zgadzając się z  takim 
stwierdzeniem, należy zatem zaakceptować niejednoznacz-
ność wymienionych terminów, określających zbiorowiska 
grzybów. 
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