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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 ED. Kamienski 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
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1. Wstep

Zjawisko mykoryzy jest jednym z najczgsciej spo-
tykanych w $wiecie roslin symbiotycznym zwigzkiem
z grzybami. Nazwa mykoryza pochodzi od greckich
stow mycos i rhiza, ktére oznaczaja odpowiednio grzyb
ikorzen [23]. Mykoryza jest relacjg symbiotyczng, ktéra
tworzy si¢ pomiedzy zywymi komoérkami roslin wyz-
szych, a niepatogenicznymi grzybami zasiedlajacymi
glebe. Mykoryza zostala odkryta w 1881 roku przez
polskiego botanika ED.Kamienskiego, ktéry zbadat
i wyjasnil zasady symbiozy roslin wyzszych z grzybami
glebowymi na podstawie zycia korzeniowki (Mono-
tropha hypopitys) [2, 34]. Dzisiaj wiemy, Ze relacja
mykoryzowa moze by¢ nawigzana pomiedzy symbio-
tycznymi grzybami i rosling-gospodarzem praktycznie
w kazdym ekosystemie na Ziemi, poczawszy od pustyn,
tj. obszaréw pozbawionych zwartej roslinnosci, lasow
tropikalnych bogatych w najrézniejsze gatunki roslin,
a skonczywszy na gruntach uprawnych, czesto znisz-

czonych intensywna gospodarka rolng i nadmiernym
nawozeniem $rodkami chemicznymi [5, 35]. W zalez-
nosci od stopnia kontaktu strz¢pek grzyba z komoérkami
korzenia roéliny gospodarza, wyréznia sie¢ dwa gléwne
typy zwiazkéw mykoryzowych, tj. ektomykoryze i endo-
mykoryze. Ektomykoryze nawigzuje okoto 2% gatunkow
roélin naczyniowych. Jest to dominujgca forma myko-
ryzy wérod gatunkoéw lesnych roglin drzewiastych strefy
umiarkowanej. Symbiontami grzybowymi tworzgcymi
zwigzek ektomykoryzowy sa grzyby nalezace do gro-
mady podstawczakéw (Basidiomycota) i workowcow
(Ascomycota) [11]. Wszechobecng w przyrodzie sym-
biozg mykoryzows jest mykoryza arbuskularna, ktéra
nalezy do endomykoryz, to jest do zwigzkéw mykory-
zowych, w ktorych grzyb nie tworzy mufki grzybniowej
wokot korzeni i wnika nie tylko do przestrzeni miedzy-
komorkowych, ale takze do wnetrza komoérek kory pier-
wotnej korzenia. Prawdopodobnie mykoryza arbusku-
larna trwa od ponad 400 miliondw lat, o czym $wiadcza
znalezione skamieliny roslin kopalnych pochodzace
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z tamtego okresu, a wigc nalezy do najstarszych zwigz-
kéw symbiotycznych na Ziemi. Przypuszcza sie, ze
dzieki tej symbiozie rosliny zasiedlity lad [20]. Szacuje
sie, ze ok. 80% wszystkich gatunkéw roslin nalezacych
do okrytonasiennych i nagonasiennych wchodzi w rela-
cje mykoryzowe z grzybami zaliczanymi do gromady
Glomeromycota [31]. Poczatkowo grzyby arbuskularne
byly zaliczane do gromady sprz¢zniowcow (Zygomy-
cota) [21]. Jednak p6zniej na podstawie dokladniejszej
obserwacji biologii tych grzybow, a takze molekularnej
analizy rDNA skamienialoéci korzeni mykoryzowych
wezesnych dewonskich roélin naczyniowych, udowod-
niono monofiletyczne pochodzenie grzybow arbusku-
larnych i podniesiono je do gromady Glomeromycota.
Na podstawie filogenetycznego drzewa rDNA grzyby
nalezgce do Glomeromycota prawdopodobnie stanowig
odgalezienie pradawnego przodka, stanowiac grupe
siostrzang z workowcami i podstawczakami [8, 24, 28].
Strzepki grzybow arbuskularnych wnikajg do wnetrza
komorek kory pierwotnej korzenia rosliny-gospoda-
rza, tworzac silnie rozgaleziajace si¢ struktury (arbu-
skule), ktorych rolg jest wymiana substancji odzyw-
czych pomiedzy symbiontami. Natomiast od strony
gleby strzepki grzybni przerastaja podioze na dalekie
odlegtosci uruchamiajac niedostepne dla roélin sktad-
niki pokarmowe, biorgc udziat w krazeniu wegla, azotu
i fosforu w $rodowisku [30, 35]. Zwiazek mykoryzowy
jest korzystny dla obu partnerdw. Dzigki tej symbiotycz-
nej relacji rodlina otrzymuje niezbedne do zycia zwigzki
mineralne oraz jest lepiej zaopatrywana w wodg, a przez
to moze by¢ mniej podatna na susz¢ oraz choroby. Tak
wiec grzybnia stanowi pomost taczacy rosline z srodo-
wiskiem glebowym. Natomiast w zamian, partner grzy-
bowy korzysta z produktow fotosyntezy rosliny-gospo-
darza [9, 11, 14]. Dla wielu gatunkéw roslin symbioza
mykoryzowa jest relacja fakultatywna, tworzong w za-
leznosci od stezenia substancji odzywczych w glebie,
podczas gdy grzyby, aby przejs$¢ peten cykl rozwojowy,
potrzebuja cukréow od rosliny-gospodarza. Dlatego tez
zwigzek mykoryzowy jest dla nich niezbedny do zycia
[3, 23]. Wynikiem symbiotycznej kolonizacji korzeni
roslin-gospodarzy przez partneréw grzybowych, jest
utworzenie podziemnej sieci wzajemnych potaczen,
umozliwiajacych wymiane substancji odzywczych
pomiedzy symbiontami, budujac jeden ekosystem [19].

W ostatnich latach rozwéj technik biologii mole-
kularnej umozliwit identyfikacje nowych elementéw
symbiotycznej $ciezki sygnalowej niezbednych dla
ustanowienia relacji mykoryzowej pomiedzy grzybami
arbuskularnymi i roslinami. W niniejszej pracy przed-
stawiono najnowsze informacje na temat roli czaste-
czek sygnatowych, w tym gltéwnie kwasu mewalono-
wego (MVA), we wczesnych reakcjach roslin na sygnaly
wytwarzane przez symbiotyczne grzyby arbuskularne
i formowanie si¢ zwigzku mykoryzowego. Proces
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nawigzywania symbiotycznej relacji arbuskulrnej zostat
przedstawiony na przyktadzie Glomus (wedtug najnow-
szej nomenklatury od 2010 roku Rhizophagus [27]).
Jednak pomimo wprowadzenia nowego nazewnictwa,
w literaturze wcigz funkcjonuje podwdjna nomenkla-
tura dla pelnej jasnosci przekazywanych tresci.

2. Symbiotyczna natura grzybow arbuskularnych

Komorki kietkujacych zarodnikéw Glomus zawieraja
organelle zwane glioksysomami, w ktérych przebiega
cykl glioksylanowy, umozliwiajacy enzymatyczne prze-
ksztalcenie lipidow zmagazynowanych w zarodnikach
do cukréw [6]. Stanowig one material zapasowy do
budowy kietkujacych strzgpek. Ilos¢ lipidow jest ogra-
niczona i po kilku dniach ulega wyczerpaniu, co dziala
hamujaco na wzrost mlodych grzybéw. W tym czasie
kietkujace strzepki aktywnie penetruja glebe w celu
poszukiwania zielonego partnera, z ktérym nawiaza
symbiotyczng relacje mykoryzowsa. Heterotroficzna
natura grzybow arbuskularnych uzaleznia je od zwigz-
kéw wegla rosliny-gospodarza. Grzyb w przypadku nie-
nawigzania relacji mykoryzowej z roslina-gospodarzem
hamuje swoja aktywno$¢, wstrzymuje wzrost strzepek
i wycofuje z nich cytoplazme z powrotem do zarodni-
kow. Pozostaje on w stanie uspienia az do momentu,
kiedy ponownie sprobuje nawigza¢ symbiotyczny kon-
takt z rosling [3, 22]. Roéliny zapoczatkowujg zwigzek
mykoryzowy z grzybami wydzielajac do gleby specy-
ficzne czasteczki. Grzyby rozpoznaja je jako sygnaly
informujace o gotowosci rosliny do podjecia kontaktu
z nimi i rozwoju symbiozy. Réwniez grzyby komuni-
kuja si¢ ze swoimi roslinami-gospodarzami za pomoca
chemicznych przekaznikéw sygnatowych. Wysylaja
one informacje zwrotna do rosliny-gospodarza, ktéra
rozpoznaje grzyby jako potencjalnych partneréw rela-
¢ji mykoryzowej [30]. Niedobor substancji mineral-
nych w glebie (gtéwnie fosforanéw), moze by¢ jednym
z czynnikéw stymulujacych w roélinie uruchamianie
wewnetrznych mechanizmoéw obronnych prowadzacych
do syntezy czasteczek sygnatowych, ktére odgrywaja
znaczgcg role w inicjowaniu relacji symbiotycznych [12,
13]. Podczas pierwszych etapow rozpoznawania rosliny
przez Glomus obserwuje si¢ intensywny rozwoj i rozga-
fezianie strzepek grzybowych wokot korzenia gospo-
darza. W 2005 roku zbadano wydzieliny korzeniowe
roslin, ktore wspotdziataly z grzybami mykoryzowymi.
Wyniki badan ujawnily, ze korzenie tych rosliny wydzie-
laly do gleby bioaktywne czgsteczki sygnatowe zidenty-
fikowane jako strigolaktony, odpowiedzialne za stymu-
lowanie rozgaleziania sie strzepek grzybowych [1]. Przez
ostatnie 60 lat strigolaktony byly znane jedynie jako
stymulatory kietkowania nasion roélin pasozytniczych
z rodzaju Striga. Obecnie strigolaktony to nowa grupa
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Rys. 1. Wzor strukturalny strigolu
Na podstawie Tahad i Sijam [34].

hormondéw roslinnych pelnigca wiele waznych funkgji
w roélinie. Strigolaktony oprécz promowania symbio-
tycznych interakcji pomiedzy roslinami i mikroorgani-
zmami glebowymi kontroluja réwniez rozwdj roéliny, jej
pokrdj i strukture, wplywajac na dlugo$¢ i zageszczenie
wlo$nikow korzeniowych oraz hamowanie rozgaleziania
si¢ pedow. Tym samym strigolaktony moga uczestniczy¢
w procesie adaptacji roslin do srodowiska, w szczegol-
nosci kiedy obniza sie dostepno$¢ substancji odzywczych
w glebie, poprzez sterowanie procesem wzrostu czesci
nadziemnej i podziemnej rosliny [29, 38]. Czasteczka
strigolaktonu zbudowana jest z trzech stykajacych sie
ze sobg pierscieni laktonowych (A, B, C) polaczonych
przez ester enolu z grupa butenolidowsg (pierscien D)
[32] (Rys.1). Synteza strigolaktondéw najprawdopo-
dobniej przebiega w plastydach systemu korzeniowego
roéliny. Nastepnie strigolaktony moga by¢ wydzielane
do ryzosfery, jak réwniez transportowane przez ksylem
do wierzchotka pedu. Sciezka biosyntezy strigolakto-
ndéw nie zostala jeszcze do konca poznana. Wiadomo,
ze strigolaktony sg produkowane z karotenoidéw. Znane
s3 rowniez trzy enzymy plastydowe katalizujace pierw-
szy etap transformacji karotenu do karlaktonu. Jednak
kolejne etapy przeksztalcenia karlaktonu do strigolak-
tonéw sa stabo poznane i wymagaja dalszych badan
[13]. Skutecznos$¢ ustanowienia relacji mykoryzowej
jest rowniez uzalezniona od rozpoznania przez ro$line-
-gospodarza specyficznych czasteczek sygnatowych
pochodzacych od symbiotycznych grzybow, ktérymi
sg lipochitooligosacharydy (LCOs) oraz krotko fancu-
chowe chitooligosacharydy (COs) nazywane czynni-
kami mykoryzacji (MycF). Wymiana i odbidr czasteczek
sygnalowych stanowi specyficzny rodzaj komunikacji
pomiedzy symbiontami, przygotowujac obu partneréw
do pozniejszej kolonizacji korzenia [33].

3. Wczesne etapy nawigzywania mykoryzy
arbuskularnej

Niska dostepnos¢ fosforu w glebie jest czynnikiem
inicjujacym pierwsze etapy formowania si¢ symbiozy
mykoryzowej. Roslina-gospodarz pozbawiona zwigz-
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Rys. 2. Droga wnikania kietkujacych strzepek grzybowych
do wnetrza korzenia rosliny gospodarza
Kietkujacy zarodnik grzyba wytwarza hyfopodium za pomoca ktérego przy-
twierdza sie do powierzchni epidermy korzenia rosliny-gospodarza. Kontakt
hyfopodium z powierzchnig korzenia stymuluje w roélinie tworzenie si¢
aparatow pre-infekcyjnych (AP), ktére wytyczaja droge wnikania strzepkom
grzybowym do wnetrza kory pierwotnej korzenia gospodarza [25].

kow fosforu uwalnia do ryzosfery strigolaktony, ktére
stymulujg kietkowanie zarodnikéw i wzrost strzepek
grzyboéw mykoryzowych. W poczatkowej fazie formo-
wania si¢ mykoryzy wierzcholki strzepek grzyba prze-
mieszczajg sie wzdluz powierzchni mlodych korzeni
bocznych roéliny-gospodarza poszukujac odpowied-
niego miejsca na infekcje. Po okolo trzech dniach
strzepki grzyba powiekszaja swoja objetos¢ i splasz-
czajg si¢ tworzac na powierzchni komérek epidermy
korzenia struktury zwane hyfopodiami [25] (Rys.2).
Kontakt hyfopodium z zewnetrzng warstwa komorek
skorki korzenia gospodarza oraz rozpoznanie grzybo-
wych czasteczek sygnalowych uruchamia w roslinie
ekspresje genéw ENODI11. Prawdopodobnie koduja
one biatka bogate w proling biorgce udzial w procesie
gromadzenia cytoplazmy podczas tworzenia aparatow
pre-infekcyjnych (AP). Wyznaczaja one droge wnika-
nia strzepkom grzybowym z powierzchni do wnetrza
komorek kory pierwotnej korzenia gospodarza, bez
przerywania ciggtosci blony plazmatycznej rosliny (3,
20]. Hyfopodia najprawdopodobniej stanowig forme
przejsciowa dojrzatych appressoriéw, z ktérych po
pewnym czasie wyrasta strzgpka infekcyjna wnikajaca
do tkanek rosliny-gospodarza. Wewnatrz komorek kory
pierwotnej korzenia strzepki grzyba tworzg silnie roz-
gatezione arbuskule umozliwiajace wymiang substancji
odzywczych pomiedzy symbiontami [26].

4. Wymiana czasteczek sygnalowych podczas
formowania si¢ mykoryzy arbuskularnej

Grzybowy czynnik MycF zostaje rozpoznany przez
biatkowe receptory NFR1 i NFR5 zlokalizowane w blo-
nie plazmatycznej komorek wilosnikéw korzenio-
wych (Rys. 3). Nalezg one do grupy zewngtrzblono-
wych kinaz receptorowych z motywem lizyny (LysM).
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Rys. 3. Wspdlny szlak sygnatowy w oddzialywaniach mikoryzowych i symbiotycznych relacjach bakterii Rhizobium
z roslinami bobowatymi
Biatka receptorowe NFR1, NFR2, SYMRK oraz CERK1 rozpoznaja grzybowe (Myc) oraz bakteryjne (Nod) lipochitooligosacharydy. SYMRK dodatkowo
moze oddziatywa¢ z reduktazg 1 3-hydroksy-3-metyloglutarylo koenzymu A (HMGR1), co ma prawdopodobnie decydujace znaczenie dla procesu
formowania si¢ mikoryzy arbuskularnej oraz symbiozy Rhizobium i roslin bobowatych. Kwas mewalonowy (MVA) wytwarzany przy udziale reduktazy
HMGRI wydaje sie, ze moze petni¢ role wtornego przekaznika informacji pomiedzy btong plazmatyczng i kanalem DMI1 zlokalizowanym w otoczce
jadrowej roéliny-gospodarza [23, 39].

Wzajemne rozszyfrowanie sygnaléw wysylanych przez
partneréw symbiozy aktywuje w roslinie-gospodarzu
szlak sygnalowy nazywany powszechng $ciezka sym-
biotyczng (CSP), ktéra przeprogramowuje procesy
zachodzgce w roélinie i ma zasadnicze znaczenie dla
ustanowienia mykoryzy oraz symbiozy bakterii Rhi-
zobium z roslinami bobowatymi [4, 9]. NFR1 i NFR5
wspoldzialaja z receptorowy kinaza biatkowa SYMRK
bogata w powtorzenia leucynowe (LRR) zlokalizowang
w blonie komorki roslinnej. SYMRK jest rdwniez znana
jako DMI2 znaleziona w Medicago truncatula oraz
jako NORK odkryta w Medicago sativa [3, 7]. Bada-
nia genetyczne przeprowadzone na mutantach roslin
pozbawionych kinazy SYMRK wykazaly, ze jest ona
zdolna do rozpoznania grzybowych czgsteczek sygna-
fowych i przekazywania ich do wnetrza komorki.
W cytoplazmie komoérek wlosnikéw korzeniowych
mutantéw symrk traktowanych czynnikiem MycF nie
odnotowano wzrostu stezenia jonéw wapnia (Ca*'),
jak to mialo miejsce w roslinach typu dzikiego. Sygna-
tura wapniowa petni kluczowg role w szlaku transduk-
cji sygnatu prowadzacego do ustanowienia symbiozy
mykoryzowej. Jednak, jak dotad, nie udato sie zidenty-
fikowa¢ liganda kinazy SYMRK odpowiedzialnego za
rozpoznanie, wigzanie i przenoszenie czynnika MycF

przez btone komorki roslinnej do cytoplazmy. Prawdo-
podobnie SYMRK jest réwniez kluczowym elementem
wspierajagcym formowanie si¢ symbiozy mykoryzowej
poprzez ulatwienie grzybowi adaptacji do nowych
warunkow siedliskowych wewnatrz korzenia rosliny-
-gospodarza [16, 23]. Kolejnym elementem S$ciezki
sygnalizacyjnej niezbednym w procesie ksztaltowania
sie symbiozy mykoryzowej jest receptorowa kinaza 1
elicytora chityny z motywem LysM (CERK1). Kinaza
CERK1 zlokalizowana w bionie komérkowej atricho-
blastow skorki korzenia rosliny-gospodarza rozpo-
znaje czasteczki oligomerdw chityny, tj. tetra-acetyl
chito-tetraoze (CO4) uwalniang przez grzyby myko-
ryzowe. CERK1 pelni role molekularnego przelacznika,
ktéry w zaleznosci od rozszyfrowania rozpoznanych
czasteczek sygnalowych pochodzacych od mikro-
organizmow niepatogenicznych (MAMPs — Microbial
Associated Molecular Patterns), jak rowniez patoge-
néw (PAMPs - Pathogen Associated Molecular Pat-
terns), aktywuje w roélinie odpowiednio szlak reakcji
symbiotycznych lub obronnych [18, 20, 33]. Blonowe
kinazy receptorowe NFR1, NFR5, SYMRK oraz CERK1
dzialajg wspélnie stanowiac system monitorujacy che-
miczne i fizyczne czgsteczki sygnalowe docierajace do
powierzchni komoérki. Wykrycie i ich wlasciwa identy-
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fikacja umozliwia wlaczenie w roslinie odpowiednich
mechanizméw prowadzacych do aktywacji ekspresji
gendw zaangazowanych w przebieg odpowiedzi sym-
biotycznych lub obronnych [10, 37].

5. Kwas mewalonowy - wtorny przekaznik czaste-
czek sygnalowych w mykoryzie arbuskularne;j

Cytoplazmatyczna domena SYMRK dodatkowo
oddzialuje z reduktazg 1 3-hydroksy-3-metylogluta-
rylo koenzymu A (HMGRI1), kluczowym enzymem
regulujacym $ciezke biosyntezy kwasu mewalonowego
(MVA). Interakcja SYMRK z HMGRI, jak si¢ obecnie
wydaje, jest niezbedna do ustanowienia mykoryzo-
wej relacji symbiotycznej oraz symbiozy bakterii bro-
dawkowych i roslin bobowatych. Badania przeprowa-
dzone na roslinach lucerny M. truncatula traktowanych
odpowiednio czynnikiem MycF oraz Nod ujawnily,
ze MVA indukuje w ich jadrach komérkowych oscy-
lacje jonéw Ca** oraz ekspresje genéw symbiotycz-
nych. Wykonane analizy potwierdzaja znaczacy role
szlaku MVA w molekularnych mechanizmach kon-
trolujacych ustanowienie wczesnych symbiotycznych
odpowiedzi w komdrkach korzeniowych roslin-gospo-
darzy. Cho¢ wyniki badan nie sg do dzi§ w pelni jed-
noznaczne, to jednak przypuszcza sie, iz MVA moze
stanowi¢ brakujacy element CSP laczacy poczatkowe
etapy rozpoznania grzybowych czgsteczek sygnalo-
wych przez kompleks blonowych biatek receptorowych
z pozniejsza indukcjg wzrostu cytoplazmatycznego
stezenia jondw Ca** i ekspresja odpowiednich genow
symbiotycznych w jadrze [10, 37] (Rys. 3). Rozpoznane
czynniki MycF sg przenoszone do kanalu jonowego
DMI1 zlokalizowanego w blonie jadrowej komorki
rodliny-gospodarza. Pomimo przeprowadzenia licz-
nych badan wciaz nie jest jasne, w jaki sposob nastepuje
transport tych czasteczek sygnalowych do DMI1. Praw-
dopodobna wydaje si¢ wigc by¢ hipoteza, ze w symbio-
tycznych szlakach transdukcji sygnatu to wlasnie MVA
pelni role wtérnego przekaznika informacji pomiedzy
blong komorki rosliny i kanalem DMI1. W ten sposob
MVA bylby bezposrednio odpowiedzialny za kontrolo-
wanie komorkowego mechanizmu generujacego cyto-
plazmatyczny sygnal wapniowy w odpowiedzi na grzy-
bowe czasteczki sygnalowe. Ponadto odbierane przez
receptory sygnaly moga by¢ wzmacniane, a nastep-
nie przekazywane do jadra za pomoca wewnatrzko-
morkowych biatek regulatorowych i efektorowych.
Ich aktywno$¢ jest regulowana przez potranslacyjne
modyfikacje, ktére moga by¢ przeprowadzane m.in.
dzigki kinazom MAPKK (plant mitogen-activated pro-
tein kinase kinase) [15, 36]. Detekcja przeniesionego
przez MVA sygnalu MycF do DMII1 prowadzi do akty-
wacji kanatéow potasowych CASTOR i POLLUX zlo-
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kalizowanych w blonie jadrowej (Rys. 3). W nastepstwie
ich wzbudzenia jony potasowe (K*) wyplywaja z nukle-
oplazmy do cytoplazmy komorki powodujac depola-
ryzacje blony jadrowej. Nierdwnomierne rozmiesz-
czenie jondw K* pomiedzy zewnetrzng i wewnetrzng
powierzchnia blony jadrowej reguluje aktywnos¢, jak
dotad, nie zidentyfikowanych kanaléw wapniowych
bramkowanych napieciem powodujac ich otwarcie
i naptyw jonéw Ca** do nukleoplazmy. Biatka CASTOR
i POLLUX, jako przeciwne kanaly jonowe, reguluja
zaburzenia réwnowagi elektrycznej fadunkow jondw,
dzieki czemu podtrzymuja mechanizm uwalniania
jonéw Ca?** z magazyndéw wapniowych, tj. przestrzeni
otoczki jadrowej i retikulum endoplazmatycznego do
wnetrza jadra komoérkowego podczas sygnatury wap-
niowej [15, 23, 37]. Z kanalami jonowymi CASTOR
i POLLUX, w procesie generowania cytoplazmatycz-
nego sygnalu wapniowego, wspoéldzialaja pompy wap-
niowe MCAS8 zasilane ATP, umiejscowione w otoczce
jadrowej. Sugeruje sie, ze MCA8 odpowiadajg za
wychwyt zwrotny jonéw Ca?* na koncu kazdej fazy
wzrostu w sygnaturze wapniowej i przywrdcenie ich
podstawowego stezenia w komorce jakie jest obserwo-
wane przed jej stymulacja [10].

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

Nastepnym poznanym elementem szlaku CSP sg trzy
biatka nazywane nukleoporynami: NUP133, NUP85
i NENA, nalezagce do kompleksu poréw jadrowych
(Rys. 3). Obecnie nie jest precyzyjnie okreslona ich
funkcja w symbiotycznej $ciezce transdukcji sygnatu,
jednak przypuszcza sie, ze odgrywaja one znaczacg role
W procesie generowania sygnatury wapniowej. Praw-
dopodobnie nukleoporyny moga by¢ zaangazowane
w transport nieznanych jak do tej pory bialek oraz
przenikanie jeszcze niezidentyfikowanych wtdérnych
przekaznikéw niezbednych do wzrostu stezenia jondw
Ca** w nukleoplazmie. Wewnatrz jadra komérkowego
jony Ca’* wiazg si¢ z kinazg biatkowga CCaMK (cal-
cium-calmodulin-dependent protein kinase), ktora jest
kluczowym elementem symbiotycznej sciezki sygnato-
wej niezbednym dla ustanowienia mykoryzy. Badania
przeprowadzone na mutantach M. truncatula pozba-
wionych genu CCaMK wykazaly, ze roéliny te byly nie-
zdolne do formowania relacji mykoryzowej. Aktywno$¢
kinazowa CCaMK jest stymulowana stezeniem jondw
Ca*" wystepujacym w nukleplazmie. Bialko to ma uni-
katowg strukture pozwalajaca mu na wiazanie jonow
Ca?* poprzez dwa rézne mechanizmy, tj. w sposob
bezposredni za pomocg motywu trzech dloni EF wig-
zacych wolne jony Ca?* oraz posredni dzigki domenie
wigzacej kalmoduline (CaM). CCaMK rozszyfrowuje
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symbiotyczna sygnatur¢ wapniowa i przekazuje od-
czytang informacje do jadrowego bialka CYCLOPS.
CCaMK w interakeji z CYCLOPS powoduje jego fos-
forylacje. W jadrze komoérkowym fosforylowane biatko
CYCLOPS jest odpowiedzialne za bezposrednie regu-
lowanie ekspresji genéw, lub posrednie poprzez odzia-
tywanie na czynniki transkrypcyjne NSP1, NSP2 oraz
RAM1, promujgc kolonizacje korzenia rosliny-gospo-
darza i proces mykoryzacji [10, 15, 17].

7. Podsumowanie

Ostatnie 20 lat badan prowadzonych nad sym-
biotycznymi zwigzkami mutualistycznymi przyniosty
czgSciowe wyjasnienie mechanizmu nawigzywania
kontaktu przez grzyby mykoryzowe z rosling-gospo-
darzem. Jednak dopiero niedawno zidentyfikowano
wspolne elementy szlakow sygnatowych regulujacych
mykoryze oraz symbioze roslin bobowatych z bakte-
riami Rhizobium. Analiza molekularnych podstaw
symbiotycznego dialogu miedzy partnerami pozwala
na coraz lepsze poznanie réznych gendéw, biatek i hor-
monow roslinnych odpowiedzialnych za ustanawianie
relacji mykoryzowej. Strigolaktony uwalniane przez
korzenie roélin oraz chitoligosacharydy (COs) i lipo-
chitoligosacharydy (LCOS), nazywane grzybowymi
czynnikami MycF, wskazywane sg jako najwazniej-
sze czasteczki zaangazowane w proces nawigzywania
mykoryzy. Wymiana i odbior tych czasteczek sygnato-
wych stanowi specyficzny rodzaj komunikacji miedzy
partnerami i reguluje poczatkowy etap formowania sie
symbiozy mykoryzowej. Nowo odkryty enzym reduk-
taza 1, 3-hydroksy-3-metyloglutarylo koenzymu A
(HMGR1) wspoldziata z receptorowq kinazg biatkowg
SYMRK i reguluje szlak biosyntezy kwasu mewalo-
nowego (MVA). Prawdopodobnie MVA jest brakujg-
cym wtornym przekaznikiem w symbiotycznej $ciezce
sygnalowej oddzialujacym z kanalem jonowym DMI1.
Odkrycie nowych elementéw $ciezki sygnatowej posze-
rza dotychczasowg wiedze i umozliwia lepsze zrozumie-
nie molekularnych podstaw procesu mykoryzy. Obecne
badania koncentrujg si¢ nad poszukiwaniem kolejnych
elementdéw symbiotycznej $ciezki sygnalowej, ktorymi
s3 kompleksy czynnikéw transkrypcyjnych regulujace
ekspresje genow w jadrze komoérkowym roéliny-gospo-
darza podczas roznych etapdw mykoryzy.
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