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1.  Wstęp

Zjawisko mykoryzy jest jednym z najczęściej spo-
tykanych w świecie roślin symbiotycznym związkiem 
z  grzybami. Nazwa mykoryza pochodzi od greckich 
słów mycos i rhiza, które oznaczają odpowiednio grzyb 
i korzeń [23]. Mykoryza jest relacją symbiotyczną, która 
tworzy się pomiędzy żywymi komórkami roślin wyż-
szych, a  niepatogenicznymi grzybami zasiedlającymi 
glebę. Mykoryza została odkryta w 1881  roku przez 
polskiego botanika F.D. Kamieńskiego, który zbadał 
i wyjaśnił zasady symbiozy roślin wyższych z grzybami 
glebowymi na podstawie życia korzeniówki (Mono­
tropha hypopitys) [2, 34]. Dzisiaj wiemy, że relacja 
mykoryzowa może być nawiązana pomiędzy symbio-
tycznymi grzybami i rośliną-gospodarzem praktycznie 
w każdym ekosystemie na Ziemi, począwszy od pustyń, 
tj. obszarów pozbawionych zwartej roślinności, lasów 
tropikalnych bogatych w najróżniejsze gatunki roślin, 
a skończywszy na gruntach uprawnych, często znisz-

czonych intensywną gospodarką rolną i nadmiernym 
nawożeniem środkami chemicznymi [5, 35]. W zależ-
ności od stopnia kontaktu strzępek grzyba z komórkami 
korzenia rośliny gospodarza, wyróżnia się dwa główne 
typy związków mykoryzowych, tj. ektomykoryzę i endo
mykoryzę. Ektomykoryzę nawiązuje około 2% gatunków 
roślin naczyniowych. Jest to dominująca forma myko-
ryzy wśród gatunków leśnych roślin drzewiastych strefy 
umiarkowanej. Symbiontami grzybowymi tworzącymi 
związek ektomykoryzowy są grzyby należące do gro-
mady podstawczaków (Basidiomycota) i  workowców 
(Ascomycota) [11]. Wszechobecną w przyrodzie sym-
biozą mykoryzową jest mykoryza arbuskularna, która 
należy do endomykoryz, to jest do związków mykory-
zowych, w których grzyb nie tworzy mufki grzybniowej 
wokół korzeni i wnika nie tylko do przestrzeni między-
komórkowych, ale także do wnętrza komórek kory pier-
wotnej korzenia. Prawdopodobnie mykoryza arbusku-
larna trwa od ponad 400 milionów lat, o czym świadczą 
znalezione skamieliny roślin kopalnych pochodzące 

PODZIEMNA KOMUNIKACJA
– NOWE ELEMENTY SZLAKÓW SYGNAŁOWYCH

ARBUSKULARNEJ SYMBIOZY MYKORYZOWEJ

Katarzyna Jas1*, Urszula Małolepsza1

1 Katedra Fizjologii i Biochemii Roślin, Wydział Biologii i Ochrony Środowiska, Uniwersytet Łódzki

Wpłynęło w grudniu 2016 r.
Zaakceptowano w kwietniu 2017 r.

1. Wstęp. 2. Symbiotyczna natura grzybów arbuskularnych. 3. Wczesne etapy nawiązywania mykoryzy arbuskularnej. 4. Wymiana cząsteczek 
sygnałowych podczas formowania się mykoryzy arbuskularnej. 5. Kwas mewalonowy – wtórny przekaźnik cząsteczek sygnałowych 
w mykoryzie arbuskularnej. 6. Kinaza białkowa CCaMK jako kluczowy element w ustanowieniu mykoryzy arbuskularnej. 7. Podsumowanie

Underground communication – the new elements of signalling pathways of arbuscular mycorrhizal symbiosis

Abstract:  Mycorrhiza is a symbiotic relationship between living cells of the roots of higher plants and non-pathogenic fungi which inhabit 
soil and belong to Glomeromycota (endomycorrhizae) and Basidiomycota, Ascomycota (ectomycorrhizae). Although the phenomenon of 
mycorrhiza was discovered by a Polish botanist F.D. Kamieński already in 1881, various stages of establishing the symbiotic relationship 
between the partners are still not fully understood and explained. According to the current knowledge, the roots of host plants release 
strigolactones, which stimulate germination and branching of spores of arbuscular fungi. As a result, the fungi synthesize molecular 
signals, i.e. chitooligosaccharides (COs) and lipochitooligosaccharides (LCOS), called MycF factors. Thanks to the development of 
molecular biology techniques the probable cascade of events during the recognition of fungal MycF factor by the host-plant has been 
outlined. The enzyme 3-hydroxy-3-methylglutaryl coenzyme A reductase 1 (HMGR1) and also its product, mevalonic acid (MVA), play 
an essential role in the biosynthesis of sterols and isoprenoids in a plant cell. The recent studies indicate that these compounds may also 
play a very important role during establishing of the symbiotic mycorrhizal relationship. It is believed that MVA detects and transmits 
MycF factor to a cell nucleus of a host-plant triggering numerous necessary mechanisms in the plant cell to activate next steps of the 
mycorrhizal symbiosis. The discovery of HMGR1 and MVA sheds new light on symbiotic nature of mycorrhiza. This paper is a review of 
the current knowledge on the signal exchange during symbiotic interactions between mycorrhizal fungi and host plants.

1. Introduction. 2. Symbiotic nature of arbuscular fungi. 3. Arbuscular mycorrhiza in early stages. 4. Exchange of signaling molecules 
during arbuscular mycorrhiza formation. 5. Mevalonic acid – secondary signaling molecule messengers in the arbuscular mycorrhiza. 
6. Protein kinase CCaMK as a key element in the establishment of arbuscular mycorrhiza. 7. Summary

Słowa kluczowe:	 kwas mewalonowy, mikoryza, reduktaza 1 3 hydroksy-3-metyloglutarylo koenzymu A, strigolaktony, szlak sygnałowy
Key words:	 mevalonic acid, mycorrhiza, reductase 1 3-hydroxy-3-methylglutaryl coenzyme A, strigolactones, signaling pathway



276 KATARZYNA JAS, URSZULA MAŁOLEPSZA

z tamtego okresu, a więc należy do najstarszych związ-
ków symbiotycznych na Ziemi. Przypuszcza się, że 
dzięki tej symbiozie rośliny zasiedliły ląd [20]. Szacuje 
się, że ok. 80% wszystkich gatunków roślin należących 
do okrytonasiennych i nagonasiennych wchodzi w rela-
cje mykoryzowe z grzybami zaliczanymi do gromady 
Glomeromycota [31]. Początkowo grzyby arbuskularne 
były zaliczane do gromady sprzężniowców (Zygomy­
cota) [21]. Jednak później na podstawie dokładniejszej 
obserwacji biologii tych grzybów, a także molekularnej 
analizy rDNA skamieniałości korzeni mykoryzowych 
wczesnych dewońskich roślin naczyniowych, udowod-
niono monofiletyczne pochodzenie grzybów arbusku-
larnych i podniesiono je do gromady Glomeromycota. 
Na podstawie filogenetycznego drzewa rDNA grzyby 
należące do Glomeromycota prawdopodobnie stanowią 
odgałęzienie pradawnego przodka, stanowiąc grupę 
siostrzaną z workowcami i podstawczakami [8, 24, 28]. 
Strzępki grzybów arbuskularnych wnikają do wnętrza 
komórek kory pierwotnej korzenia rośliny-gospoda-
rza, tworząc silnie rozgałęziające się struktury (arbu-
skule), których rolą jest wymiana substancji odżyw-
czych pomiędzy symbiontami. Natomiast od strony 
gleby strzępki grzybni przerastają podłoże na dalekie 
odległości uruchamiając niedostępne dla roślin skład-
niki pokarmowe, biorąc udział w krążeniu węgla, azotu 
i fosforu w środowisku [30, 35]. Związek mykoryzowy 
jest korzystny dla obu partnerów. Dzięki tej symbiotycz-
nej relacji roślina otrzymuje niezbędne do życia związki 
mineralne oraz jest lepiej zaopatrywana w wodę, a przez 
to może być mniej podatna na suszę oraz choroby. Tak 
więc grzybnia stanowi pomost łączący roślinę z środo-
wiskiem glebowym. Natomiast w zamian, partner grzy-
bowy korzysta z produktów fotosyntezy rośliny-gospo-
darza [9, 11, 14]. Dla wielu gatunków roślin symbioza 
mykoryzowa jest relacją fakultatywną, tworzoną w za- 
leżności od stężenia substancji odżywczych w  glebie, 
podczas gdy grzyby, aby przejść pełen cykl rozwojowy, 
potrzebują cukrów od rośliny-gospodarza. Dlatego też 
związek mykoryzowy jest dla nich niezbędny do życia 
[3, 23]. Wynikiem symbiotycznej kolonizacji korzeni 
roślin-gospodarzy przez partnerów grzybowych, jest 
utworzenie podziemnej sieci wzajemnych połączeń, 
umożliwiających wymianę substancji odżywczych 
pomiędzy symbiontami, budując jeden ekosystem [19].

W ostatnich latach rozwój technik biologii mole-
kularnej umożliwił identyfikację nowych elementów 
symbiotycznej ścieżki sygnałowej niezbędnych dla 
ustanowienia relacji mykoryzowej pomiędzy grzybami 
arbuskularnymi i roślinami. W niniejszej pracy przed-
stawiono najnowsze informacje na temat roli cząste-
czek sygnałowych, w tym głównie kwasu mewalono-
wego (MVA), we wczesnych reakcjach roślin na sygnały 
wytwarzane przez symbiotyczne grzyby arbuskularne 
i  formowanie się związku mykoryzowego. Proces 

nawiązywania symbiotycznej relacji arbuskulrnej został 
przedstawiony na przykładzie Glomus (według najnow-
szej nomenklatury od 2010  roku Rhizophagus [27]). 
Jednak pomimo wprowadzenia nowego nazewnictwa, 
w literaturze wciąż funkcjonuje podwójna nomenkla-
tura dla pełnej jasności przekazywanych treści.

2.  Symbiotyczna natura grzybów arbuskularnych

Komórki kiełkujących zarodników Glomus zawierają 
organelle zwane glioksysomami, w  których przebiega 
cykl glioksylanowy, umożliwiający enzymatyczne prze-
kształcenie lipidów zmagazynowanych w zarodnikach 
do cukrów [6]. Stanowią one materiał zapasowy do 
budowy kiełkujących strzępek. Ilość lipidów jest ogra-
niczona i po kilku dniach ulega wyczerpaniu, co działa 
hamująco na wzrost młodych grzybów. W tym czasie 
kiełkujące strzępki aktywnie penetrują glebę w  celu 
poszukiwania zielonego partnera, z  którym nawiążą 
symbiotyczną relację mykoryzową. Heterotroficzna 
natura grzybów arbuskularnych uzależnia je od związ-
ków węgla rośliny-gospodarza. Grzyb w przypadku nie-
nawiązania relacji mykoryzowej z rośliną-gospodarzem 
hamuje swoją aktywność, wstrzymuje wzrost strzępek 
i wycofuje z nich cytoplazmę z powrotem do zarodni-
ków. Pozostaje on w stanie uśpienia aż do momentu, 
kiedy ponownie spróbuje nawiązać symbiotyczny kon-
takt z rośliną [3, 22]. Rośliny zapoczątkowują związek 
mykoryzowy z  grzybami wydzielając do gleby specy-
ficzne cząsteczki. Grzyby rozpoznają je jako sygnały 
informujące o gotowości rośliny do podjęcia kontaktu 
z nimi i rozwoju symbiozy. Również grzyby komuni-
kują się ze swoimi roślinami-gospodarzami za pomocą 
chemicznych przekaźników sygnałowych. Wysyłają 
one informację zwrotną do rośliny-gospodarza, która 
rozpoznaje grzyby jako potencjalnych partnerów rela-
cji mykoryzowej [30]. Niedobór substancji mineral-
nych w glebie (głównie fosforanów), może być jednym 
z  czynników stymulujących w  roślinie uruchamianie 
wewnętrznych mechanizmów obronnych prowadzących 
do syntezy cząsteczek sygnałowych, które odgrywają 
znaczącą rolę w inicjowaniu relacji symbiotycznych [12, 
13]. Podczas pierwszych etapów rozpoznawania rośliny 
przez Glomus obserwuje się intensywny rozwój i rozga-
łęzianie strzępek grzybowych wokół korzenia gospo-
darza. W  2005  roku zbadano wydzieliny korzeniowe 
roślin, które współdziałały z grzybami mykoryzowymi. 
Wyniki badań ujawniły, że korzenie tych rośliny wydzie-
lały do gleby bioaktywne cząsteczki sygnałowe zidenty-
fikowane jako strigolaktony, odpowiedzialne za stymu-
lowanie rozgałęziania się strzępek grzybowych [1]. Przez 
ostatnie 60  lat strigolaktony były znane jedynie jako 
stymulatory kiełkowania nasion roślin pasożytniczych 
z rodzaju Striga. Obecnie strigolaktony to nowa grupa 
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hormonów roślinnych pełniąca wiele ważnych funkcji 
w roślinie. Strigolaktony oprócz promowania symbio-
tycznych interakcji pomiędzy roślinami i mikroorgani-
zmami glebowymi kontrolują również rozwój rośliny, jej 
pokrój i strukturę, wpływając na długość i zagęszczenie 
włośników korzeniowych oraz hamowanie rozgałęziania 
się pędów. Tym samym strigolaktony mogą uczestniczyć 
w procesie adaptacji roślin do środowiska, w szczegól
ności kiedy obniża się dostępność substancji odżywczych 
w glebie, poprzez sterowanie procesem wzrostu części 
nadziemnej i podziemnej rośliny [29, 38]. Cząsteczka 
strigolaktonu zbudowana jest z trzech stykających się 
ze sobą pierścieni laktonowych (A, B, C) połączonych 
przez ester enolu z grupą butenolidową (pierścień D) 
[32] (Rys. 1). Synteza strigolaktonów najprawdopo-
dobniej przebiega w plastydach systemu korzeniowego 
rośliny. Następnie strigolaktony mogą być wydzielane 
do ryzosfery, jak również transportowane przez ksylem 
do wierzchołka pędu. Ścieżka biosyntezy strigolakto-
nów nie została jeszcze do końca poznana. Wiadomo, 
że strigolaktony są produkowane z karotenoidów. Znane 
są również trzy enzymy plastydowe katalizujące pierw-
szy etap transformacji karotenu do karlaktonu. Jednak 
kolejne etapy przekształcenia karlaktonu do strigolak-
tonów są słabo poznane i wymagają dalszych badań 
[13]. Skuteczność ustanowienia relacji mykoryzowej 
jest również uzależniona od rozpoznania przez roślinę-
-gospodarza specyficznych cząsteczek sygnałowych 
pochodzących od symbiotycznych grzybów, którymi 
są lipochitooligosacharydy (LCOs) oraz krótko łańcu-
chowe chitooligosacharydy (COs) nazywane czynni-
kami mykoryzacji (MycF). Wymiana i odbiór cząsteczek 
sygnałowych stanowi specyficzny rodzaj komunikacji 
pomiędzy symbiontami, przygotowując obu partnerów 
do późniejszej kolonizacji korzenia [33].

3.	 Wczesne etapy nawiązywania mykoryzy
	 arbuskularnej

Niska dostępność fosforu w glebie jest czynnikiem 
inicjującym pierwsze etapy formowania się symbiozy 
mykoryzowej. Roślina-gospodarz pozbawiona związ-

ków fosforu uwalnia do ryzosfery strigolaktony, które 
stymulują kiełkowanie zarodników i wzrost strzępek 
grzybów mykoryzowych. W początkowej fazie formo-
wania się mykoryzy wierzchołki strzępek grzyba prze-
mieszczają się wzdłuż powierzchni młodych korzeni 
bocznych rośliny-gospodarza poszukując odpowied-
niego miejsca na infekcję. Po około trzech dniach 
strzępki grzyba powiększają swoją objętość i  spłasz-
czają się tworząc na powierzchni komórek epidermy 
korzenia struktury zwane hyfopodiami [25] (Rys. 2). 
Kontakt hyfopodium z zewnętrzną warstwą komórek 
skórki korzenia gospodarza oraz rozpoznanie grzybo-
wych cząsteczek sygnałowych uruchamia w  roślinie 
ekspresje genów ENOD11. Prawdopodobnie kodują 
one białka bogate w prolinę biorące udział w procesie 
gromadzenia cytoplazmy podczas tworzenia aparatów 
pre-infekcyjnych (AP). Wyznaczają one drogę wnika-
nia strzępkom grzybowym z powierzchni do wnętrza 
komórek kory pierwotnej korzenia gospodarza, bez 
przerywania ciągłości błony plazmatycznej rośliny [3, 
20]. Hyfopodia najprawdopodobniej stanowią formę 
przejściową dojrzałych appressoriów, z  których po 
pewnym czasie wyrasta strzępka infekcyjna wnikająca 
do tkanek rośliny-gospodarza. Wewnątrz komórek kory 
pierwotnej korzenia strzępki grzyba tworzą silnie roz-
gałęzione arbuskule umożliwiające wymianę substancji 
odżywczych pomiędzy symbiontami [26].

4.	 Wymiana cząsteczek sygnałowych podczas
	 formowania się mykoryzy arbuskularnej

Grzybowy czynnik MycF zostaje rozpoznany przez 
białkowe receptory NFR1 i NFR5 zlokalizowane w bło- 
nie plazmatycznej komórek włośników korzenio- 
wych (Rys. 3). Należą one do grupy zewnątrzbłono-
wych kinaz receptorowych z motywem lizyny (LysM). 

Rys. 1.  Wzór strukturalny strigolu
Na podstawie Tahad i Sijam [34].

Rys. 2.  Droga wnikania kiełkujących strzępek grzybowych
do wnętrza korzenia rośliny gospodarza

Kiełkujący zarodnik grzyba wytwarza hyfopodium za pomocą którego przy-
twierdza się do powierzchni epidermy korzenia rośliny-gospodarza. Kontakt 
hyfopodium z powierzchnią korzenia stymuluje w roślinie tworzenie się 
aparatów pre-infekcyjnych (AP), które wytyczają drogę wnikania strzępkom 

grzybowym do wnętrza kory pierwotnej korzenia gospodarza [25].
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Wzajemne rozszyfrowanie sygnałów wysyłanych przez 
partnerów symbiozy aktywuje w roślinie-gospodarzu 
szlak sygnałowy nazywany powszechną ścieżką sym-
biotyczną (CSP), która przeprogramowuje procesy 
zachodzące w roślinie i ma zasadnicze znaczenie dla 
ustanowienia mykoryzy oraz symbiozy bakterii Rhi­
zobium z roślinami bobowatymi [4, 9]. NFR1 i NFR5 
współdziałają z receptorową kinazą białkową SYMRK 
bogatą w powtórzenia leucynowe (LRR) zlokalizowaną 
w błonie komórki roślinnej. SYMRK jest również znana 
jako DMI2 znaleziona w  Medicago truncatula oraz 
jako NORK odkryta w Medicago sativa [3, 7]. Bada-
nia genetyczne przeprowadzone na mutantach roślin 
pozbawionych kinazy SYMRK wykazały, że jest ona 
zdolna do rozpoznania grzybowych cząsteczek sygna-
łowych i  przekazywania ich do wnętrza komórki. 
W  cytoplazmie komórek włośników korzeniowych 
mutantów symrk traktowanych czynnikiem MycF nie 
odnotowano wzrostu stężenia jonów wapnia (Ca2+), 
jak to miało miejsce w roślinach typu dzikiego. Sygna-
tura wapniowa pełni kluczową rolę w szlaku transduk-
cji sygnału prowadzącego do ustanowienia symbiozy 
mykoryzowej. Jednak, jak dotąd, nie udało się zidenty-
fikować liganda kinazy SYMRK odpowiedzialnego za 
rozpoznanie, wiązanie i przenoszenie czynnika MycF 

przez błonę komórki roślinnej do cytoplazmy. Prawdo-
podobnie SYMRK jest również kluczowym elementem 
wspierającym formowanie się symbiozy mykoryzowej 
poprzez ułatwienie grzybowi adaptacji do nowych 
warunków siedliskowych wewnątrz korzenia rośliny-
-gospodarza [16, 23]. Kolejnym elementem ścieżki 
sygnalizacyjnej niezbędnym w procesie kształtowania 
się symbiozy mykoryzowej jest receptorowa kinaza 1 
elicytora chityny z motywem LysM (CERK1). Kinaza 
CERK1 zlokalizowana w błonie komórkowej atricho-
blastów skórki korzenia rośliny-gospodarza rozpo-
znaje cząsteczki oligomerów chityny, tj. tetra-acetyl 
chito-tetraozę (CO4) uwalnianą przez grzyby myko-
ryzowe. CERK1 pełni rolę molekularnego przełącznika, 
który w  zależności od rozszyfrowania rozpoznanych 
cząsteczek sygnałowych pochodzących od mikro
organizmów niepatogenicznych (MAMPs – Microbial 
Associated Molecular Patterns), jak również patoge-
nów (PAMPs –  Pathogen Associated Molecular Pat-
terns), aktywuje w roślinie odpowiednio szlak reakcji 
symbiotycznych lub obronnych [18, 20, 33]. Błonowe 
kinazy receptorowe NFR1, NFR5, SYMRK oraz CERK1 
działają wspólnie stanowiąc system monitorujący che-
miczne i fizyczne cząsteczki sygnałowe docierające do 
powierzchni komórki. Wykrycie i ich właściwa identy-

Rys. 3.  Wspólny szlak sygnałowy w oddziaływaniach mikoryzowych i symbiotycznych relacjach bakterii Rhizobium
z roślinami bobowatymi

Białka receptorowe NFR1, NFR2, SYMRK oraz CERK1 rozpoznają grzybowe (Myc) oraz bakteryjne (Nod) lipochitooligosacharydy. SYMRK dodatkowo 
może oddziaływać z reduktazą 1 3-hydroksy-3-metyloglutarylo koenzymu A (HMGR1), co ma prawdopodobnie decydujące znaczenie dla procesu 
formowania się mikoryzy arbuskularnej oraz symbiozy Rhizobium i roślin bobowatych. Kwas mewalonowy (MVA) wytwarzany przy udziale reduktazy 
HMGR1 wydaje się, że może pełnić rolę wtórnego przekaźnika informacji pomiędzy błoną plazmatyczną i kanałem DMI1 zlokalizowanym w otoczce 

jądrowej rośliny-gospodarza [23, 39].
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fikacja umożliwia włączenie w roślinie odpowiednich 
mechanizmów prowadzących do aktywacji ekspresji 
genów zaangażowanych w przebieg odpowiedzi sym-
biotycznych lub obronnych [10, 37].

5.	 Kwas mewalonowy – wtórny przekaźnik cząste-
	 czek sygnałowych w mykoryzie arbuskularnej

Cytoplazmatyczna domena SYMRK dodatkowo 
oddziałuje z reduktazą 1 3-hydroksy-3-metylogluta-
rylo koenzymu A (HMGR1), kluczowym enzymem 
regulującym ścieżkę biosyntezy kwasu mewalonowego 
(MVA). Interakcja SYMRK z HMGR1, jak się obecnie 
wydaje, jest niezbędna do ustanowienia mykoryzo-
wej relacji symbiotycznej oraz symbiozy bakterii bro- 
dawkowych i roślin bobowatych. Badania przeprowa-
dzone na roślinach lucerny M. truncatula traktowanych 
odpowiednio czynnikiem MycF oraz Nod ujawniły, 
że MVA indukuje w ich jądrach komórkowych oscy- 
lacje jonów Ca2+ oraz ekspresje genów symbiotycz- 
nych. Wykonane analizy potwierdzają znaczącą rolę 
szlaku MVA w  molekularnych mechanizmach kon-
trolujących ustanowienie wczesnych symbiotycznych 
odpowiedzi w komórkach korzeniowych roślin-gospo-
darzy. Choć wyniki badań nie są do dziś w pełni jed-
noznaczne, to jednak przypuszcza się, iż MVA może 
stanowić brakujący element CSP łączący początkowe 
etapy rozpoznania grzybowych cząsteczek sygnało- 
wych przez kompleks błonowych białek receptorowych 
z  późniejszą indukcją wzrostu cytoplazmatycznego 
stężenia jonów Ca2+ i ekspresją odpowiednich genów 
symbiotycznych w jądrze [10, 37] (Rys. 3). Rozpoznane 
czynniki MycF są przenoszone do kanału jonowego 
DMI1 zlokalizowanego w błonie jądrowej komórki 
rośliny-gospodarza. Pomimo przeprowadzenia licz-
nych badań wciąż nie jest jasne, w jaki sposób następuje 
transport tych cząsteczek sygnałowych do DMI1. Praw-
dopodobna wydaje się więc być hipoteza, że w symbio-
tycznych szlakach transdukcji sygnału to właśnie MVA 
pełni rolę wtórnego przekaźnika informacji pomiędzy 
błoną komórki rośliny i kanałem DMI1. W ten sposób 
MVA byłby bezpośrednio odpowiedzialny za kontrolo-
wanie komórkowego mechanizmu generującego cyto-
plazmatyczny sygnał wapniowy w odpowiedzi na grzy-
bowe cząsteczki sygnałowe. Ponadto odbierane przez 
receptory sygnały mogą być wzmacniane, a następ-
nie przekazywane do jądra za pomocą wewnątrzko- 
mórkowych białek regulatorowych i  efektorowych. 
Ich aktywność jest regulowana przez potranslacyjne 
modyfikacje, które mogą być przeprowadzane m.in. 
dzięki kinazom MAPKK (plant mitogen-activated pro-
tein kinase kinase) [15, 36]. Detekcja przeniesionego 
przez MVA sygnału MycF do DMI1 prowadzi do akty-
wacji kanałów potasowych CASTOR i POLLUX zlo

kalizowanych w błonie jądrowej (Rys. 3). W następstwie 
ich wzbudzenia jony potasowe (K+) wypływają z nukle-
oplazmy do cytoplazmy komórki powodując depola-
ryzację błony jądrowej. Nierównomierne rozmiesz-
czenie jonów K+ pomiędzy zewnętrzną i wewnętrzną 
powierzchnią błony jądrowej reguluje aktywność, jak 
dotąd, nie zidentyfikowanych kanałów wapniowych 
bramkowanych napięciem powodując ich otwarcie 
i napływ jonów Ca2+ do nukleoplazmy. Białka CASTOR 
i  POLLUX, jako przeciwne kanały jonowe, regulują 
zaburzenia równowagi elektrycznej ładunków jonów, 
dzięki czemu podtrzymują mechanizm uwalniania 
jonów Ca2+ z magazynów wapniowych, tj. przestrzeni 
otoczki jądrowej i retikulum endoplazmatycznego do 
wnętrza jądra komórkowego podczas sygnatury wap-
niowej [15, 23, 37]. Z  kanałami jonowymi CASTOR 
i POLLUX, w  procesie generowania cytoplazmatycz-
nego sygnału wapniowego, współdziałają pompy wap-
niowe MCA8 zasilane ATP, umiejscowione w otoczce 
jądrowej. Sugeruje się, że MCA8 odpowiadają za 
wychwyt zwrotny jonów Ca2+ na końcu każdej fazy 
wzrostu w sygnaturze wapniowej i przywrócenie ich 
podstawowego stężenia w komórce jakie jest obserwo-
wane przed jej stymulacją [10].

6.	 Kinaza białkowa CCaMK jako kluczowy elemen-
	 tem w ustanowieniu mykoryzy arbuskularnej

Następnym poznanym elementem szlaku CSP są trzy 
białka nazywane nukleoporynami: NUP133, NUP85 
i NENA, należące do kompleksu porów jądrowych 
(Rys. 3). Obecnie nie jest precyzyjnie określona ich 
funkcja w symbiotycznej ścieżce transdukcji sygnału, 
jednak przypuszcza się, że odgrywają one znaczącą rolę 
w procesie generowania sygnatury wapniowej. Praw-
dopodobnie nukleoporyny mogą być zaangażowane 
w  transport nieznanych jak do tej pory białek oraz 
przenikanie jeszcze niezidentyfikowanych wtórnych 
przekaźników niezbędnych do wzrostu stężenia jonów 
Ca2+ w nukleoplazmie. Wewnątrz jądra komórkowego 
jony Ca2+ wiążą się z kinazą białkową CCaMK (cal-
cium-calmodulin-dependent protein kinase), która jest 
kluczowym elementem symbiotycznej ścieżki sygnało-
wej niezbędnym dla ustanowienia mykoryzy. Badania 
przeprowadzone na mutantach M. truncatula pozba-
wionych genu CCaMK wykazały, że rośliny te były nie-
zdolne do formowania relacji mykoryzowej. Aktywność 
kinazowa CCaMK jest stymulowana stężeniem jonów 
Ca2+ występującym w nukleplazmie. Białko to ma uni-
katową strukturę pozwalającą mu na wiązanie jonów 
Ca2+ poprzez dwa różne mechanizmy, tj. w  sposób 
bezpośredni za pomocą motywu trzech dłoni EF wią-
żących wolne jony Ca2+ oraz pośredni dzięki domenie 
wiążącej kalmodulinę (CaM). CCaMK rozszyfrowuje 
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symbiotyczną sygnaturę wapniową i  przekazuje od- 
czytaną informację do jądrowego białka CYCLOPS. 
CCaMK w interakcji z CYCLOPS powoduje jego fos-
forylację. W jądrze komórkowym fosforylowane białko 
CYCLOPS jest odpowiedzialne za bezpośrednie regu-
lowanie ekspresji genów, lub pośrednie poprzez odzia-
ływanie na czynniki transkrypcyjne NSP1, NSP2 oraz 
RAM1, promując kolonizację korzenia rośliny-gospo-
darza i proces mykoryzacji [10, 15, 17].

7.  Podsumowanie

Ostatnie 20 lat badań prowadzonych nad sym- 
biotycznymi związkami mutualistycznymi przyniosły 
częściowe wyjaśnienie mechanizmu nawiązywania 
kontaktu przez grzyby mykoryzowe z rośliną-gospo-
darzem. Jednak dopiero niedawno zidentyfikowano 
wspólne elementy szlaków sygnałowych regulujących 
mykoryzę oraz symbiozę roślin bobowatych z bakte-
riami Rhizobium. Analiza molekularnych podstaw 
symbiotycznego dialogu między partnerami pozwala 
na coraz lepsze poznanie różnych genów, białek i hor-
monów roślinnych odpowiedzialnych za ustanawianie 
relacji mykoryzowej. Strigolaktony uwalniane przez 
korzenie roślin oraz chitoligosacharydy (COs) i lipo-
chitoligosacharydy (LCOS), nazywane grzybowymi 
czynnikami MycF, wskazywane są jako najważniej-
sze cząsteczki zaangażowane w proces nawiązywania 
mykoryzy. Wymiana i odbiór tych cząsteczek sygnało-
wych stanowi specyficzny rodzaj komunikacji między 
partnerami i reguluje początkowy etap formowania się 
symbiozy mykoryzowej. Nowo odkryty enzym reduk-
taza 1, 3-hydroksy-3-metyloglutarylo koenzymu  A 
(HMGR1) współdziała z receptorową kinazą białkową 
SYMRK i  reguluje szlak biosyntezy kwasu mewalo-
nowego (MVA). Prawdopodobnie MVA jest brakują-
cym wtórnym przekaźnikiem w symbiotycznej ścieżce 
sygnałowej oddziałującym z kanałem jonowym DMI1. 
Odkrycie nowych elementów ścieżki sygnałowej posze-
rza dotychczasową wiedzę i umożliwia lepsze zrozumie-
nie molekularnych podstaw procesu mykoryzy. Obecne 
badania koncentrują się nad poszukiwaniem kolejnych 
elementów symbiotycznej ścieżki sygnałowej, którymi 
są kompleksy czynników transkrypcyjnych regulujące 
ekspresje genów w jądrze komórkowym rośliny-gospo-
darza podczas różnych etapów mykoryzy.
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