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Izvleček 

V prispevku je opredeljen pojem glivnih endofitov v rastlinah. Opisana je 
kronologija odkrivanja endofitov, izolacija in načini določanja, naselitev endofitov v 
gostiteljsko rastlino, razširjenost endofitov v rastlinah, taksonomija in ekologija 
endofitov ter razlaga simbiontskega razmerja med endofitom in gostiteljem. 
Nakazana je vloga endofitov v mutualistični simbiozi. Prikazana je perspektiva 
raziskovanja endofitov v biologiji, agronomiji in gozdarstvu. Omenjeni so nekateri 
naši preliminarni rezultati v raziskavi endofitov črnega bora (Pinus nigra Arn.). 
Ključne besede: endofitne glive, izolacija, determinac1ja, taksonomija, ekologija 
endofitov, latentna okužba, patogenost, mutualizem, simbioza, 

FUNGAL ENDOPHYTES IN PLANTS 

Abstract 
The definition of fungal endophytes in plants is presented in the article. The 
chronology of endophyte research, methods of isolation and determination, 
colonisation of hosts, distribution of endophytes within the plants kingdom, 
taxonomy and ecology of fungal endophytes and explanation of the symbiotic 
relation between an endophyte and a host are described. Endophyt's role in 
mutualistic symbiosis is assigned. Predictions of endophyte research in biology, 
agriculture and forestry are presented. Some preliminary results of our research of 
endophytes in Austrian pine (Pinus nigra Arn.) are mentioned. 
Key words: fungal endopbytes, isolation, determination, taxonomy, ecology of 
endopbytes, latent infection, patlwgenicity, mutualism, symbiosis, 
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Endofiti so v srrsem pomenu vsi organizmi, ki so prisotni v rastlini (gr. 
endon : notri, notranji; gr. phyton : rastlina). To so lahko bakterije, 
mikoplazme, nematode, virusi, glive itd. Pričujoči prispevek obravnava le 
glivne endofite. V strokovni literaturi so za glivne endofite v uporabi izrazi 
'endotropic fungus', 'internat mycobiota', 'mycro-fungi', 'endophytes', 
'endophytic fungi', 'endophytic microflora', 'endophytic microfungi', 'interna! 
fungi', 'phyllosphere microfungi' (nanaša se na endofite v listih), 'systemic 
fungal endophytes' (angl.); 'Pilze als Endophyte', 'Endophytische Pilze' 
(nem.). 

Izraz 'endofit' se pojavlja v mikološki literaturi že več kot 100 let. Ta 
pojem je prvič uporabil DE BARY 1866. leta, in z njim označil glive, 
katerih hife preraščajo tkiva ali celice živih, avtotrofnih organizmov. DE 
BARY je definiral glive, ki živijo na površini svojih gostiteljev kot epifite, 
tiste, ki živijo v rastlinskih tkivih, pa je imenoval endofite. Meja med tema 
dvema skupinama ni jasno opredeljena. Tako definiran izraz je tudi 
preširok, saj vključuje tako patogene glive v rastlinah kot tudi vse prehode 
do mikoriznih simbiontov. 

V sodobni mikologiji izraz endofit oznacuJe glivo, ki živi v tkivu navidez 
zdrave rastline. Endofiti torej povzročajo nevidne - nesimptomatične okužbe 
(CARROLL 1986). 

Glive, ki povzročajo vidne simptome rastlinskih bolezni, so označene kot 
patogeni oziroma paraziti (parazitski antagonistični simbionti). Tudi 
mikorizne glive, ki se razraščajo v tkivih gostiteljske rastline in zunaj njih, 
so izključene iz kategorije endofitov. 

Intenzivno raziskovanje endofitov v zadnjih letih je pokazalo, da se med 
jasno označenimi skupinami gliv ( epifiti, endofiti, paraziti, mikorize) 
pojavljajo tudi glive, ki jih ne moremo enostavno uvrstiti v eno od prej 
omenjenih skupin. Nekatere vrste iz rodu Fusarium se npr. lahko pojavijo 
kot epifiti (MILLER et ali. 1985), endofiti (LEUCHTMAN / CLAY 1988) 
ali paraziti na jajcih žuželk (CARROLL 1987, 1991). V nekaterih primerih 
označujejo endofite kot latentne patogene oziroma kot glive, ki v delu 
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svojega življenjskega cikla živijo z rastlino v mutualizmu, v drugem delu pa 
v parazitizmu (CLA Y 1988 a). Še bolj natančno je endofite opredelil 
PETRINI (1986), ki trdi, da so v to skupino vključeni vsi organizmi, ki se 
v določeni fazi svojega razvojnega cikla lahko naselijo v notranja tkiva 
rastline brez povzročanja vidnih poškodb gostitelja. 

Prve raziskave endofitov v sedemdesetih letih so bile usmerjene v 
taksonomijo. V osemdesetih letih raziskujejo ekološke aspekte glivnega 
endofitizma, v devedesetih pa raziskovalci skušajo pojasniti kemizem 
mutualistične simbioze in evolucijsko hipotezo simbioze med endofitom in 
gostiteljem. 

2 OD KRIV ANJE ENDOFITOV 

S taksonomijo in razširjenostjo fitopatogenih gliv se raziskovalci ukvarjajo že 
nekaj stoletij, od časa, ko je ROBERT HOOKE leta 1665 v knjgi 
Micrographia opisal strukturo talusa gliv (TALBOT 1971). 

Prvo poročilo o prisotnosti endofitov ('endotropic fungus') v brusnicah 
(Vaccinium vitis-idaea L.) in navadnem močvirskem rožmarinu (Ledum 
palustre L.) je bilo objavljeno 1915. leta (RA YNER, Annals of Botany, cit. 
po LEWIS 1924), o endofitnih glivah v iglavcih pa leta 1924 (LEWIS). 
Sledijo raziskave SAMPSONA (1935) o endofitih v travah. NEILL leta 1939 
prvič poroča o nedoločenem endofitu v semenu angleške ljulke (Lolium 
perenne L.) in leta 1941 o svojem rezultatu dolčitve te glive kot 
Endoconidium temuletum Prillieux & Delacroix (verjetno anamorf glive 
Gloeotinia sp.). 

SCHOEPP (1961) poroča o endofitizmu glive Guignardia citricarpa Kiely na 
Citrus sp.; HOGG in HUDSON (1966) pa o endofitih v listih bukve. 

Prelomnica v raziskavah endofitov so raziskave BERNSTEINA in 
CARROLLA, ki sta leta 1977 ugotovila prisotnost večjega števila endofitov 
v iglicah duglazije (Pseudotsuga menziesii (Mirb.) Franco). Sledijo odkritja 
endofitov v več kot 200 rastlinskih vrstah. Raziskovalci se poglabljajo v 
taksonimijo in ekologijo endofitov. 
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Veliko zanimanje za endofite se je pojavilo nedavno, ko so ugotovili, da 
nekateri endofiti proizvajajo toksine v tkivih gostiteljske rastline, zato bi jih 
lahko uporabili v biokontroli škodljivcev (CLA Y 1986, 1989). Endofiti imajo 
tudi velike potencialne možnosti za genetske raziskave in lahko služijo kot 
vektorji genov (na primer rezistentnosti), ki jih lahko vnesejo v ekonomsko 
pomembne vrste rastlin ( WOOD 1990). 

3 IZOLACIJA IN DOLOČANJE ENDOFITOV 

Endofiti ne povzročajo vidnih poškodb tkiv gostiteljske rastline in zato 
njihove prisotnosti ne moremo ugotoviti na osnovi bolezenskih znakov. Hife 
endofitne glive v tkivih gostiteljske rastline običajno ne oblikujejo vrstno 
specifičnih morfoloških struktur in vrste se med sabo ne ločijo, tako da 
tudi določitev glive na osnovi morfologije hif ni mogoča. 

Določanje endofitov lahko v grobem razdelimo v dve skupini metod. Prva 
je klasično določanje izoliranih gliv v laboratorijski kulturi s pomočjo 

določevalnih ključev, ki je težavno predvsem zaradi pomanjkanja opisov 
značilnosti vrst v kulturah in tudi zaradi nepoznavanja posebnega 
mikrohabitata endofitov - živih rastlinskih tkiv. 

Določanje endofitskih vrst se začne s površinsko sterilizacijo tkiv gostiteljske 
rastline. Tako izločimo glive in druge mikroorganizme, ki živijo na površini 
rastlin (epifite) (BARKLUND / ROWE 1981, SPEAKMAN / KRUGER 
1983, KIRBY 1987, CABRAL et ali. 1993, SCHULZ et ali. 1993). Tukaj 
se pojavlja prva težava. Nekateri epifiti oblikujejo subkutikularne strukture 
in kljub temu, da se pojavljajo zunaj celic tkiv gostitelja, jih po površinski 
sterilizaciji določimo kot endofite (McONIE 1967, WEIDEMANN / BOONE 
1984). Po drugi strani pa lahko trose in delčke hif endofitov, ki še niso 
vraščene v celice rastlin, s površinsko sterilizacijo uničimo. Premočna 

sterilizacija lahko uniči tudi endofite v tkivih. Sledi inkubacija površinsko 
steriliziranih segmentov rastline na trdnem hranilnem gojišču ter izolacije 
gliv, ki izraščajo iz tkiv gostelja. Ker večina endofitnih gliv oblikuje trose v 
kulturi, lahko večino tudi določimo. Če gliva ne oblikuje trosišč, jo moramo 
gojiti na različnih hranilnih podlagah in spremeniti druge rastne razmere 
(temperatura, svetloba). Pogosto je potrebno za indukcijo oblikovanja trosov 
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uporabiti UV svetlobo (JOHNSTON / BOOTH 1983). Ne moremo pa 
ugotoviti natančne lokacije endofitov v tkivu ter števila in velikosti 
posameznih okužb. Nekatere raziskave kažejo (TOOD 1988, STONE 1987), 
da se pri oceni posameznih ločenih okužb v tkivu pojavljajo napake, če pa 
se v istem vzorcu pojavlja hkratna okužba, prihaja do interakcije endofitov 
v kulturi in napak pri določanju posameznih gliv (CARROLL 1986). Pri 
klasičnem določanju endofitov so v veliko pomoč histološke raziskave, ki 
uporabljajo sodobne mikroskopske tehnike. Fluorescentno mikroskopijo so 
uporabili (PATTON / NICHOLLS) že leta 1966 pri raziskavah glive 
Cronartium ribicola J. C. Fischer ex Rabh. na zelenem boru (Pinus strobus 
L.) in leta 1973 (BERNSTEIN et ali. 1973 ) pri raziskavah epifitov 
duglazije. Ultrastrukturo, predvsem način vdora endofitnih hif v tkiva 
gostitelja, širjenje hif in tvorbo novih struktur so raziskovali s pomočjo 

transmisijske elektronske mikroskopije (TEM) m vrstične elektronske 
mikroskopije (SEM). Največ tovrstnih raziskav je opravljeno na navadni 
smreki (SUSKE / ACKER 1987, 1988, 1990), duglaziji (STONE 1988), na 
Abies balsamea L., Picea rubens Lamb. Link (JOHNSON / WHITNEY 
1989 a) in na nekaterih zelnatih rastlinah (LIGRONE et ali. 1993). 

V drugo skupino metod določanja endofitov lahko uvrstimo moderne 
tehnike determinacije. ELISA testi ( encimsko vezani imunološki testi) se 
uporabljajo za detekcijo endofitov v primerih, ko je endofit ekonomsko 
pomemben (pri ugotavljanju endofitov v krmnih rastlinah). JOHNSON in 
sod. (1982) uporabljajo ELISA test za odkrivanje endofita Epichloe typhina 
(Fr.) Tul. v trstikasti bilnici (Festuca arundinacea Schreb.) s stoodstotno 
natančnostjo do 100 ng glive / ml. ekstrakta. ELISA test uspešno 
uporabljajo FUNK in sod. (1983) za določanje prisotnosti endofitov v 
angleški ljulki, DAHLMAN in sod. (1990) pa za določanje endofitov rodu 
Acremonium. MULLIN in sod. (1983) so dodelali metodo izolacije in 
prečiščevanja DNA endofitov iz tkiv Alnus glutinosa (L.) Gaertn„ 
KURTZMAN pa (1987) predlaga klasifikacijo gliv s pomočjo primerjanja 
mitohondrijskih fragmentov DNA. O grupiranju endofitnih gliv rodu 
Acremonium glede na prisotne izoencime (z uporabo HPLC - visokotlačne 

tekočinske kromatografije) v taksonomske skupine poročajo CHRISTENSEN 
in sod. (1993) in LEUCHTMANN (1994). O ugotavljanju sojev glive 
Gremmeniella abietina (Lagerb.) Morelet in G. Jaricina (L. Ettlinger) O. 
Petrini et ali. s pomočjo elektroforeze topnih proteinov poročajo PETRINI 
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in sod. (1990). Potekajo pa tudi raziskave genetske različnosti endofitne 
vrste Rhabdocline parkeri Sherwood-Pike, Stone & Carroll v duglaziji z 
analizami genetskega materiala z molekularnimi tehnikami PCR ('Polymerase 
Chain Reaction' - polimerazna verižna reakcija) in RAPD (Random 
Amplified Polymorphic DNA) ( McCUTCHEON et ali. 1993). 

Za pojasnjevanje nekaterih taksonomskih vprasanJ, predvsem pa za 
raziskovanje fiziologije mutualistične simbioze med glivo in gostiteljem 
uporabljajo encimatske teste (SIEPMANN / ZYCHA 1968, CARROL / 
PETRINI 1983, MICALES et ali. 1986, CHRISTENSEN et ali. 1993, 
HALMSCHLAGER 1993, LEUCHTMANN 1994) in dvojne kulture glive in 
kalusa gostitelja (NOVAK 1977, HRIB / RYPAčEK 1977, 1981, JACOBI 
1982 a, 1982 b, TROJANOWSKI et ali. 1985, SIEBER et ali. 1990, 
BLANCHETTE / BIGGS 1992). 

Večina do sedaj ugotovljenih endofitnih gliv spada v poddebla Ascomycotina 
(zaprtotrosnice) in Deuteromycotina (nepopolne glive), nekaj jih je iz 
poddebla Basidiomycotina (prostotrosnice) in še manj iz poddebla 
Mastigomycotina (razred Oomycetes). Redkost pojavljanja prostotrosnic kot 
endofitov pojasnjujejo z značilnostmi izolacijskih tehnik in z značilnostmi 

rasti teh gliv v kulturi (BARKLUND / ROWE 1981, BERNSTEIN / 
CARROLL 1977). Številne glive iz skupine Basidiomycotina potrebujejo za 
rast specifične hranilne podlage in specifične rastne razmere, zato jih 
hitrorastoče zaprtotrosnice prerastejo in onemogočijo izolacijo. Glive iz te 
skupine rastejo v laboratorijski kulturi predvsem kot sterilna podgobja. 

Endofite iz skupin Ascomycotina in Basidiomycotina, ki oblikujejo 
teleomorfe v kulturi, ponavadi lahko določimo (rod in vrsto), pri skupini 
Deuteromycotina pa so opisi taksonomskih značilnosti v kulturi zelo 
pomanjkljivi ali jih sploh ni, pomanjkljivo pa je tudi znanje pleomorfizma, 
ki se lahko pojavi pri eni vrsti v njenem razvojnem ciklu (tako npr. 
Septoria tritici Rob., anamorf Phaeosphaeria tritici (Garov) Hedjaroude: v 
prvih tednih ima obliko rasti podobno kvasovkam, trosišča pa oblikuje šele 
po nekaj mesecih). Ugotovljeno je tudi, da veliko število endofitov, še 
posebej iz skupine Coelomycetes in Hyphomycetes, kaže večjo variabilnost v 
obliki in velikosti trosišč, trosonoscev in trosov v kulturi, kot pa je 
variabilnost teh struktur na gostitelju v naravi. 
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4 NASELITEV ENDOFITOV V GOSTITELJSKO RASTLINO 

Obstaja več razlag, kako endofiti naselijo gostiteljsko rastlino. WERNER 
(1992) ugotavlja na primeru razvojnega cikla endofitne glive Epichloe 
typhina v travi, da sta v naravi prisotna dva načina okužbe rastlinskih tkiv 
(slika 1). 
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Slika 1: Razvojni cikel endofitne glive (po SIEGEL in SCHARDL 
1991) 

Figure 1: Life cycle of endophytic fungi (based on SIEGEL and SCHARDL 1991) 

Podgobje lahko skozi listno režo okuži meristemske celice, tam se razraste, 
sledi oblikovanje askospor in njihovo razširjanje v okolje in spet prodor v 
listne reže sosednih listov. Pri drugem načinu okužbe se podgobje iz 
meristema lista razrašča v cvetni pecelj (ali tros okuži brazdo cveta), naseli 
plodnico in se razraste v semenu. Pri prvem načinu je krog okužbe 
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zaključen v listih, pri drugem je okuženo seme. Isti avtor navaja, da se 
endofiti nikoli ne pojavljajo v koreninah. Študije nekaterih raziskovalcev 
(NEILL 1940, LLOYD 1959) kažejo, da so endofiti v angleški ljulki prisotni 
že v semenu, širijo se tudi z vegetativnim načinom razmnoževanja rastline. 
O prisotnosti endofitov v semenu številnih dreves poročajo MITI AL in sod. 
(1990). NEILL (1940) navaja, da uskladiščenje semena, ki traja več kot 18 
mesecev, povzroča, da sejanke, ki kalijo iz takega semena, niso okužene z 
endofiti. LATCH in CHRISTENSEN (1982) trdita, da hladno skladiščenje 

semena podaljša življenjsko sposobnost v semenu razraščenih endofitov. Naše 
izkušnje kažejo, da seme črnega bora, ki je bilo nabrano na Krasu 
(območje Dutovlje - Komen) februarja 1994 in istega meseca analizirano 
(brez skladiščenja), ni vsebovalo endofitov. Tudi seme črnega bora, ki smo 
ga dobili iz podjetja Semesadike Mengeš, nabrano januarja 1993 leta na 
območju Krasa (območje Divača-Kozina) in je bilo uskladiščeno (na + 4oc, 
13 mesecev), ni bilo okuženo z endofiti. 

Najpogostejše mesto okužbe črnega, rdečega bora in Pinus resinosa Sol. je 
skorja letošnjih poganjkov (GREMMEN 1968, PAITON et ali. 1984). 
BARKLUND in UNEST AM (1988) navajata, da je mesto okužbe navadne 
smreke skorja letošnjih poganjkov, iz katere se podgobje vrašča v tkiva 
poganjka in se širi proti iglicam in popkom. V poganjkih tekočega leta so 
pri smreki ugotovili prisotnost endofitnega podgobja, popki in letošnje iglice 
pa niso bile okužene z glivo (BARKLUND / UNESTAM 1988, PAITON 
et all. 1984). STONE (1988) raziskuje latentne okužbe, ki jih povzroča 

endofitna gliva Rhabdocline parkeri na duglaziji. Ugotavlja, da gliva okuži 
zdrave iglice z neposrednim vdorom hif v zid epidermalnih celic duglazije. 
Intracelularna okužba se ustavi v prvi epidermalni celici, ki odmre. Hife 
glive se iz intracelularnega prostora širijo in razraščjo samo v iglicah, ki se 
starajo. Ker so iglice okužene v prvem letu, lahko pa živijo tudi 9 let, 
latentno življene te glive traja tudi 8 let (SHERWOOD-PIKE et ali. 1986, 
STONE 1988). Najnovejše raziskave naselitve endofitne glive Discula 
umbrinella (Berk. & Broome) M. More let v liste bukve kažejo, da gliva 
prodira v tkiva gostitelja na način, ki je značilen za biotrofne ali 
hemibiotrofne patogene glive (s pomočjo apresorija na koncu kalilne cevi ali 
neposredno skozi kutikulo (VIRET / PETRINI 1994). 



14 
Zbornik gozdarstva in lesarstva, 44 

5 RAZŠIRJENOST ENDOFITOV V KRALJEVSTVU RASTLIN 

Raziskave o prisotnosti endofitov v semenovkah so bile opravljene na več 

kot 200 vrstah iz tropskih, zmernih, subarktičnih in alpskih območij. 

Endofitne glive so bile izolirane iz vseh analiziranih rastlin, poročajo pa tudi 
o prisotnosti endifitov v mahovih in praprotnicah (BOULLARD 1951, 1957, 
DREYFUSS / PETRINI 1984). Do sedaj opravljene raziskave endofitov so 
potrdile, da so ti prisotni v listih (listavcih in iglavcih), deblu (v ksilemu, 
floemu, celicah plute), poganjkih in semenu. 

Domnevajo (PETRINI 1986, CARROLL 1986, 1988), da so vse živeče 

rastlinske vrste gostitelji endofitov. Ena sama rastlina je lahko hkrati 
gostitelj večjem številu endofitskih simbiontov. Tudi naše raziskave so 

pokazale, da eno iglico črnega bora lahko naseljuje več različnih vrst 
endofitskih gliv (do devet vrst). 

Ali obstaja specializiranost posameznih vrst endofitnih gliv na nivoju 
rastlinske vrste (ali rodu), še ni jasno. ISAAC (1992) poudarja, da se 
nekatere vrste endofitov splošno pojavljajo in jih lahko izoliramo iz številnih 
rastlinskih gostiteljev iz različnih lokacij. Nekateri endofiti ne kažejo široke 
razširjenosti med različnimi rastlinskimi vrstami, nekateri pa so bili izolirani 

samo iz vrst ene družine ali iz nekaj sorodnih družin. PETRINI (1986) deli 
endofitne glive v dve skupini. V prvo spadajo endofiti, ki so posod navzoči, 

izolirani iz številnih gostiteljev iz različnih rastišč in podnebij (nekateri 

saprofiti, koprofilne vrste in skupina Xylariaceae). V drugi pa so endofiti, 
ki so specializirani na nivoju družine, tako npr. izoliranih endofitov iz 

predstavnikov družine Pinaceae nikoli ne najdemo v rastlinah iz družin 
Ericaceae ali Gramineae. 

Potrjena ja tudi določena stopnja specializiranosti endofitnih gliv na 
posamezne rastlinske organe ali tkiva. Nekateri endofiti so bili pogosto 
izolirani iz sorodnih (istovrstnih) tkiv, kot so endofiti iz iglic (CARROLL / 

PETRINI 1983). CARROLL in CARROLL (1978) trdita, da obstaja 
značilna razlika v vrstni sestavi endofitov glede na lokacijo pojavljanja v 
iglici ( pecelj iglice, vrh, srednji del iglice). STONE ( cit. po PETRINI 1986) 
trdi, da v iglicah duglazije hkrati živita dve endofitni glivi, Rhabdocline 

parkeri v epidermalnih in hipodermalnih celicah in Phyllosticta sp., ki se 
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pojavlja intra~elulamo v mezofilu. Spicializiranost endofitnih gliv na določena 
rastlinska tkiva pojasnjujejo z dejstvom, da različne vrste endofitnih gliv 
uporabljajo za svoj razvoj različne substrate v rastlini ( CARROLL / 
PETRINI 1983). 

Raziskave endofitnih gliv so bile do sedaj usmerjene predvsem na rastline 
iz družin Coniferae, Ericaceae in Gramineae. 

5.1 Endofiti v iglavcih 

Prvič endofite v iglavcih omenja LEWIS 1924. leta kot endotrofne glive. 
Obsežne raziskave endofitov so bile opravljene na iglicah in vejicah iglavcev. 
Prve raziskave se ukvarjajo z endofiti na nivoju rodu: CARROLL in sod. 
(1977) raziskujejo endofite rodov Picea, Pinus, Psedotsuga, Taxus, Sequoia; 
CARROLL in CARROLL (1978) Abies, Picea, Pseudotsuga, Sequoia; 
PETRINI in MULLER (1979) Juniperus communis-, PETRINI in 
CARROLL (1981) rodove družine Cupressaceae (Calocedrus sp., 
Chamaecyparis sp., Juniperus sp., Thufa sp.). 

Sledijo poglobljene raziskave endofitov v posameznih iglavcih. Endofite v 
iglicah in vejicah navadne smreke Picea abies (L.) Karst. so raziskovali 
številni avtorji (ROLL-HANSEN / ROLL-HANSEN 1979 a, 1979 b; 
BARKLUND / ROWE 1981, 1983; HRIB / RYPAČEK 1981; PENO 1983; 
KOWALSKI / LANG 1984; BUTIN / WAGNER 1985; BUTIN 1986; 
BARKLUND 1987, 1989; SUSKE / ACKER 1987, 1988, 1990; SIEBER 
1988, 1989; BARKLUND / UNEST AM 1988; COURTOIS 1990 a, 1990 b; 
PETRINI et ali. 1990; DOTZLER 1991; CHOJNACKI 1992). Z endofiti v 
lesu navadne smreke se ukvarjajo HALLAKSELA (1977), HRIB in 
RYPAČEK (1981), SCHMIDT (1985). 

Endofite so raziskovali tudi v nekaterih drugih vrstah smreke npr. Picea 
rubens Sarg. (JOHNSON / WHITNEY 1989 a, CLARK et ali. 1989), Picea 
sitchensis (Bong.) Carr. (MAGAN / SMITH 1993, MAGAN et ali. 1993, 
SMITH / MAGAN 1993). 
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Številne so raziskave endofitov na duglaziji. Z ugotavljanjem interne 
mikoflore so se ukvarjali BLOOMBERG (1966), BERNSTEIN m 
CARROLL (1977), SHERWOOD-PIKE in sod. (1986). Sledijo bolj 
poglobljene raziskave začetka in razvoja okužbe ( STONE 1987, 1988; 
TODD 1988). Najnovejša raziskava se nanaša na ugotavljanje genotipske 
variabilnosti endofita Rhabdocline parkeri (McCUTCHEON et ali. 1993) s 
PCR metodo. 

Z endofiti v borovih iglicah so se ukvarjali številni raziskovalci (CARROLL 
/ CARROLL 1978, SCHNELL 1987, KOWALSKI 1988, LEGAULT et ali. 
1989, PODGER / W ARDLA W 1990 a, 1990 b, PETRINI et ali. 1990). 
Endofite v iglicah rdečega bora so raziskovali BJČ)RKMAN (1972), RACK 
in SCHEIDEMANN (1987), MAGAN in sod. (1993), v ksilemu pa FISHER 
in sod. (1989). Z črnim borom so se ukvarjali MILLAR 1974 leta ( Pinus 
nigra var. maritima), CARROLL in sod. (1977), JURC / JURC (1994). 

Endofite jelk so raziskovali CARROLL in CARROLL (1978), JOHNSON in 
WHITNEY (1989 a, 1989 b), PETRINI in sod. (1989). CLARK in sod. 
(1989), BUTIN in PEHLUND (1993), bele jelke (Abies alba Mili.) pa 
GOURBIERE (1974, 1980), CARROLL in sod. (1977), CANA VESI (1987), 
SIEBER (1989), SIEBER-CANA VESI / SIEBER (1988), PETRINI in sod. 
(1990). 

Endofite evropskega macesna (Larix decidua Mili.) so raziskovali 
KOW ALSKI (1982), SCHNELL in sod. (1985), SCHNELL (1987) in 
PETRINI in sod. (1990). CARROLL 1990 leta raziskuje endofite vrste 
Oyptomeria japonica (L.f.) D. Don. na Japonskem. Endofite vednozelene 
sekvoje (Sequoia sempervirens (D.Don) Endl.) pa leta 1991 avtorja 
ESPINOSA-GARCIA in LANGENHEIM. 

Raziskave endofitov v iglicah kažejo, da je bilo iz dosedaj najbolj raziskanih 
vrst Juniperus communis L. (PETRINI / MULLER 1979) ali iz duglazije 
(CARROLL / CARROLL 1978) izoliranih več kot 110 endofitnih gliv, 
večina od njih (80-90 % ) je bila opažena redko ali samo enkrat. Pri 
raziskavi endofitov iglic črnega bora, ki še poteka, smo dosedaj izolirali in 
določili 51 vrst gliv. 
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Večino izoloranih endofitov predstavljajo anamorfi znanih vrst iz poddebla 
Ascomycotina, kot so Brunchorstia pinea (Karst.) Hohn., Corniculariella 
anam. vrste Holmiella sabina Petrini et all., anam. vrste Retinocyclus abietis 
(Croun) Groves & Wells, Sirodothis sp .. Nekateri endofiti iglavcev pa tudi 
v kulturi oblikujejo spolna trosišča ( Chloroscypha sp., Cryptocline abietina 
Petrak, Cyclaneusma sp.). 

5.2 Endofiti v vresnicah 

Raziskave endofitov so bile opravljene v desetih vrstah iz družine vresnic 
(OBERHOLZER 1982; PETRINI et ali. 1982; PETRINI 1984, 1985; 
WIDLER / MULLER 1984). Ugotavljajo, da so vse gostitelji velikega 
števila endofitov. Tako je bilo iz vednozelenega gornika (Arctostaphylos uva­
ursi (L.) Sprengel) v dveh letih raziskav izoliranih 197 endofitnih vrst 
(WIDLER / MULLER 1984). Večina izoliranih endofitov je bila 
kozmopolitska, nekateri pa so bili specializirani samo na družino Ericaceae 
ali na posamezne vrste iz te družine. PETRINI (1985) je dokazal, da 
obstaja jasna korelacija med gostiteljsko rastlino in vrsto endofitne glive. 
Npr. Coccomyces arctostaphyli (Rehm) B. Erikss. in Cryptocline 
arctostaphyli se pojavljata samo na vednozelenem gorniku, jesensko vreso 
(Calluna vulgaris (L.) Hull.) naseljuje predvsem vrsta Godronia callunigera 
Karst., vrsti Anthostomella tomicum (Lev.) Sacc. in Phyllosticta pyrolae pa 
sta bili najpogosteje izolirani iz spomladanske rese (Brica carnea L.). 

5.3 Endofiti v travah 

Spadajo v skupino najbolj raziskanih endofitov, ker se pojavljajo na 
industrijsko pomembnih rastlinah ( pšenica, riž, krmne rastline). Omenili 
smo že, da so bila prva poročila o prisotnosti endofitnih gliv v listih trav 
objavljena pred več kot petdesetimi leti (SAMPSON 1935; NEILL 1939, 
1940, 1941). Endofite v listih trav uvrščamo v družino Clavicipitaceae 
(poddeblo Ascomycotina), in sicer v rodove Atkinsonella, Balansia, Epichloe 
in Myriogenospora, poročajo, da jih je skupaj cca 45-50 vrst (SIEGEL et 
ali. 1987, SIEGEL / SCHARDL 1991). Endofiti so prisotni v nekaj sto 
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vrstah trav, Atkinsonella sp. in Epichloe sp. naseljujeta C3 trave, Balansia 
sp. in Myriogenospora sp. pa sta simbionta trav tipa C4 (WERNER 1992). 
Z endofiti trav so se ukvarjali BAILEY (1903), GROGER (1972), MAZUR 
in sod. (1981), BUSH in sod. (1982), GALLAGHER in sod. (1982), FUNK 
in sod. (1983), CLA Y (1986, 1988 a, 1988 b, 1989). 

5.4 Endofiti v drugih rastlinah 

Endofite v listih zahodne platane (Platanus occidentalis L.), ameriškega 
ambrovca (Liquidambar styraciflua L.) in vrstah rodu Ligustrum sp. je 
raziskoval SPURR (1975); v listih belega javorja (Acer pseudoplatanus L.) 
PUGH in BUCKLEY (1971) ter WULF (1990); v iglicah navadnega brina 
(Juniperus communis L.), v listih navadnega pušpana (Buxus sempervirens 
L.) in navadne bodike (Ilex aquifolium L.) PETRINI in sod. (1979); v listih 
črne jelše (Alnus glutinosa) MULLIN in sod. (1983); listih doba ( Quercus 
robur L.) BUTIN (1992); v 6-8 let starih rastlinah doba in rdečega hrasta 
(Quercus rubra L.) KOWALSKI (1983); v listih vrst rodu Juncus CABRAL 
in sod. (1993); v listih in vejicah gradna ( Quercus petraea (Matt.) Liebl.) 
HALMSCHLAGER in sod. (1993); v listih in vejah bukve (Fagus sylvatica 
L.) SIEBER in HUGENTOBLER (1987), CHAPELA in sod. (1990) ter 
VIRET in PETRINI (1994); v deblih in vejah ameriške bukve (Fagus 
grandifolia Ehrh.) in trepetlike (Populus tremula L.) CHAPELA (1989); v 
listih in vejicah vrste Suaeda fruticosa PETRINI (1986), PETRINI in sod. 
(1987) ter FISHER in PETRINI (1989); v listih Vaccinium oxycoccus L. in 
čemaža (Allium ursinum L.) SCHULZ in sod. (1993); v vednozelenem 
grmičevju iz Oregona ( Mahonia nervosa, Arctostaphylos uva-ursi, Gaultheria 
shallon, Mahonia aquifolium, Umbellularia californica) PETRINI in sod. 
(1982); v vejicah krhke vrbe (Salix fragilis L.) in doba PETRINI in 
FISHER (1990); v ksilemu in skorji rodu Alnus FISHER in PETRINI 
(1990); na listih in vejicah rdeče jelše (Alnus rubra Bong.) SIEBER in sod. 
(1991) in v listih puhaste breze (Betula pubescens var. tortuosa (Ledeb.) 
Nyman) HELANDER in sod. (1993). 
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Raziskave vrstne sestave endofitnih populacij v številnih gostiteljih kažejo, da 
so bili po površinski sterilizaciji rastlinskih tkiv izolirani številni taksoni 
endofitov iz istega gostitelja. V vseh raziskanih gostiteljih je bila ugotovljena 
dominacija samo ene ali nekaj endofitnih vrst (BUTIN 1986, CHAPELA 
1989, LEGAULT et all. 1989, COURTOIS 1990 a, PETRINI / FISHER 
1990). Napr., Lophodermium piceae (Fuckel) Hohn. je najpogostejši endofit 
v navadni smreki (BUTIN 1986, SIEBER 1988). PETRINI in sod. (1989) 
so odkrili, da je Phyllosticta multicorniculata Bissett et Palm, gliva, ki sta jo 
BISSETT in PALM (1989) določila kot povzročitelja rjavenja iglic, 
najpomembnejši prebivalec zdravih iglic Abies balsamea (L.) Mili.. Liste 
bukve v Evropi pa večinoma naseljuje Apiognomonia errabunda (Rob.) 
Hohn. (SIEBER / HUGENTOBLER 1987). 

Raziskovalci ugotavljajo, da se vrstna sestava endofitov spremmJa glede na 
lokacijo nabiranja (SIEBER-CANA VESI / SIEBER 1988, SIEBER et ali. 
1991)) in v okviru lokacije se spreminja glede na topografski položaj 
gostitelja. PETRINI (1991) poroča, da praviloma ena ali dve endofitni glivi 
dominirata v eni gostiteljski rastlini glede na geografsko provenienco 
gostitelja. Ugotavljajo, da obstaja korelacija med nadmorsko višino rastišča 

gostitelja in vrstno sestavo prisotnih endofitov. Tako SIEBER (1988) trdi, 
da iglice navadne smreke, ki raste na vlažnejših lokacijah z nižjo nadmorsko 
višino, naseljuje predvsem endofit Tiarosporella parca (Berk. et Broome) 
Whitney et ali., Lophodermium piceae pa je bolj pogost v sušnih območjih 

na višji nadmorski višini. Ne obstaja pa odvisnost med vrstnim in številčnim 

pojavljanjem endofitov glede na položaj nabranih vzorcev v krošnji (stran 
neba) (JOHNSON / WHITNEY 1989 b, LEGAULT et all. 1989, PETRINI 
/ FISHER 1990). 

O vplivu ekoloških razmer na pojavljanje endofitov poroča več avtorjev 
(PODGER / WARDLAW 1990 a, SIEBER 1989). PETRINI (1987, cit. po 
PETRINI 1991) ugotavlja, da je naselitev endofitov v alpske rastline v veliki 
meri odvisna od ekoloških razmer ( dolžina ohranjanja snega, izpostavljenost 
gostitelja vetrovom, neugodne prehranjevalne razmere za gostitelja). V 
ekstremnih klimatskih razmerah je število endofitnih vrst manjše (SIEBER 
1989, SIEBER et all. 1991). 
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Endofitne skupnosti so v mladih in starih drevesih, ki rastejo na isti 
lokaciji, običajno podobne, razlika se pojavlja v številčnosti posameznih vrst 
in mestu naselitve gostitelja (ESPINOSA-GARCIA in LANGENHEIM 1990, 
cit. po PETRINI 1991). Večja stopnja naseljenosti endofitov je bila opažena 
v vzorcih iz homogenih rastišč in z večjim sklepom krošenj ( PETRINI / 
CARROLL 1981, PETRINI et ali. 1982, LEGAULT et ali. 1989). Večje 

število endofitov je ugotovljeno v vejah pri dnu krošnje ( JOHNSON / 
WHITNEY 1989 b). Ugotovljeno je tudi (SIEBER / HUGENTOBLER 
1987, BARKLUND 1989, CHAPELA 1989, JOHNSON / WHITNEY 1989 
a, COURTOIS 1990 b, FISHER in PETRINI 1990 cit. po PETRINI 1991, 
SIEBER et ali. 1991), da sta vrstna sestava in številčnost endofitov značilno 
vezana na posamezne organe in tkiva gostitelja. 

Več raziskovalcev (CARROLL et ali. 1977, PETRINI et ali. 1979, 
PETRINI / CARROLL 1981, LEGAULT et ali. 1989, ESPINOSA-GARCIA 
/ LANGENHEIM 1990, cit. po PETRINI 1991) ugotavlja, da starejša tkiva 
gostitelja vsebujejo več različnih vrst endofitov in tudi večje število okužb 
ene vrste. Pogosto naseljujejo različne skupnosti endofitov različno stara 
tkiva gostitelja (SIEBER / HUGENTOBLER 1987, SIEBER-CANA VESI / 
SIEBER 1988, ESPINOSA-GARCIA / LANGENHEIM 1990, cit. po 
PETRINI 1991 ). 

Študije sezonskega spremmpnp endofitne populacije in skupnosti ponujajo 
nekoliko nasprotujoče si sklepe. WIDLER in MULLER (1984) opisujeta 
sezonsko spremmpnJe pojavljanja endofita v vednozelenem gorniku. 
Endofitna vrsta, ki je podvržena spremembam, pa ni specifična za gostitelja, 
je splošno razširjen endofit. SIEBER in HUGENTOBLER (1987) pa 
poročata o sezonskih spremembah stopnje kolonizacije listja bukve z 
najpogostejšimi m specifičnimi endofiti za to vrsto ( Apiognomonia 
errabunda, Diaporthe eres Nitschke, Bisporella sp. ). SPURR (1975) poroča, 

da se populacija endofitov v rastni sezoni povečuje. Naše izkušnje (JURC / 
JURC 1994) kažejo, da obstaja jasna korelacija med vrstno sestavo, 
številčnostjo endofitov in časom vzorčenja. 

Načini gospodarenja z gozdovi tudi vplivajo na pojavljanje endofitov 
(SIEBER-CANA VESI in SIEBER 1988, LEGAULT et ali. 1989), golosečnje 

in monokulture zmanjšujejo vrstno različnost endofitov. 



21 
Jurc, M: Glavni endofiti v višjih rastlinah 

Ugotovljeno je, da sta številčnost in vrstna sestava endofitov značilna 

kazalca zračne polucije in vitalnosti gostitelja. BARKLUND in ROWE 
(1983) trdita, da onesnaženje zraka v enaki meri prizadane endofite in 
gozdove. Avtorici ugotavljata, da je bila na švedskem v obdobju 1977-79 
okužba z neidentificirano endofitno glivo v vejah navadne smreke na isti 
lokaciji enakomerno razporejena po posameznih drevesih, bistveno pa je bila 
drugačna na lokacijah z različno stopnjo obremenjenosti s kislimi depoziti. 
Pojavljanje endofitov (vrstna sestava in številčnost) je negativno korelirano z 
jakostjo onesnaženosti okolja. Številčnost in vrstna sestava endofitne 
populacije zrcali stres v okolju. Spremembo zastopanosti endofitnih gliv v 
vejicah in listih zdravih in bolnih bukev raziskujta avtorja SIEBER in 
HUGENTOBLER 1987. leta. 

Zračna polucija je vzrok spremembe endofitne populacije v vejah navadne 
smreke in bele jelke (SIEBER 1988, 1989). Da je mikoflora v krošnjah in 
rizosferi navadne smreke uporabna pri razlaganju simptomov propadanja 
gozdov poudarja COURTOIS (1990 a). Tudi WULF (1990) ugotavlja 
korelacijo med številčnostjo endofitnih gliv v listih belega javorja in 
propadanjem gozdov. O različni vrstni sestavi gliv in bakterij v deblu in 
koreninah navadne smreke iz različno polucijsko obremenjenih območjih 

centralne Evrope poroča SCHMIDT (1985), SCHOTT (1985) pa poroča o 
mikoflori v smrekovih iglicah starejših dreves iz onesnaženih območij na 
Bavarskem. 

Raziskave vpliva zunanjih dejavnikov (temperatura, pH, vlaga) in 
koncentracije S02 na različno onesnaženih območjih Anglije na naselitev 
Lophodennium piceae in Rhizosphaera kalkoffii Bub. v iglice sitke sta 
opravila SMITH / MAGAN 1993. Odnos med endofiti sitke in atmosfersko 
onesnaženostjo raziskujeta MAGAN in SMITH (1993), učinke zaplinjanja z 
SO2 in 0 3 na endofite navadne smreke in sitke raziskujejo MAGAN in 
sod. (1993). Najnovejše raziskave vpliva simuliranega kislega dežja (pH 3) 
na endofitno populacijo v listih puhaste breze (Betula pubescens var. 
tortuosa (Ledeb.) Nyman) v subarktičnih območjih Finske so pokazale, da 
kisli dež zman3su3e število prisotnih endofitov za cca 25%, vrstna sestava 
endofitov pa ostane nespremenjena (HELANDER et ali. 1993). 
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Ekologijo sukcesije mikroorganizmov v iglicah bele jelke prikazuje 
CANA VESI (1987). Stabilni skupnosti endofitov, ki je značilna za zelene 
iglice brez bolezenskih simptomov, sledi druga skupina gliv (ta vključuje 

nekatere epifite), ki naseli starajoče se iglice (začetek rjavenja), ki so še na 
vejicah. Iglice odpadejo in po 4-6 tednih jih popolnoma zamenjajo saprobi, 

ki so značilni za glivne združbe opada iglavcev (GOURBIERE 1974, 1980). 
Glivne skupnosti zelenih iglic brez bolezenskih simptomov so ekološko 
stabilne in to stanje traja do začetka staranja tkiv gostitelja. Starostne 
spremembe pa povzročijo · naselitev nove skupnosti, sestavljene večinoma iz 

saprobov v starajočih se tkivih. To razlago potrjujejo tudi raziskave iglic 
Sequoia sempeivirens (Endl.) Del Don (ESPINOSA-GARCIA / 
LANGENHEIM 1990 cit. po PETRINI 1991). 

Tretiranje ječmenovih posevkov s herbicidi (propiconazol) značilno zmanjša 

naselitev endofitov (RIESEN in CLOSE 1987). 

7 ENDOFITI KOT MUTUALISTIČNI SIMBIONTI 

Sodobna fiziologija deli simbiozo ali skupno življenje različnih rastlinskih in 
živalskih organizmov ( gr. symbiosfr. skupno življenje, sožitje) na šest 

kategorij glede na povečanje ali zmanjšanje življenjske sposobnosti osebkov v 
povezavi. Tako pri mutualizmu povezava med organizmoma poveča 

življenjsko sposobnost obeh organizmov ( +/+ ); pri komenzalizmu je 
življenjska sposobnost enega simbionta nespremenjena, drugega pa je zvišana 
(0/+ ); pri neutralizmu je razmerje 0/0; pri agonizmu -/+; pri amenzalizmu -
/O in kompeticiji -/- (LEWIS 1985, cit. po ISAAC 1992). Mutualistična 

povezava povečuje sposobnost preživetja, prehrajenost s hranili, reprodukcijo 

in rast pri obeh udeleženih organizmih. V mutualistično simbiozo glive in 

rastline uvrščajo mikorize, lišaje in endofite (CARROLL / CARROLL 

1978). 

Ker se endofitne glive pojavljajo pogosto v rastlinah, ne povzrocaJo pa 
vidnih poškodb gostiteljske rastline, so prvi raziskovalci medsebojnih razmerij 
med endofitom in rastlino zato domnevali, da živita v mutualistični simbiozi 

(CARROLL / CARROLL 1978). 
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Mutualistična simbioza je relativno dobro raziskana v travah ter delno v 

duglaziji in bukvi. 

CARROLL (1988) trdi, da obstajata dva tipa mutualizma: 'konstitutivni 
mutualizem' - to je relativno trajna povezava, ki se najpogosteje pojavlja pri 
travah, glive so že v semenu, v povezavi imajo obilno podgobje in visoko 
metabolitsko aktivnost in 'inducirani mutualizem' - endofine glive okužijo 
vegetativne organe gostiteljske rastline in ostanejo metabolitsko neaktivne 
tudi precej časa, imajo relativno majhno maso podgobja, metabolitsko 

aktivnost glive in zaščito gostiteljske rastline pa sprožijo poškodbe 
gostiteljske rastline. 

CLAY (1988 a) inducirani mutualizem poimenuje obrambni mutualizem. 
Trdi, da vsi travni endofiti iz družine Clavicipitaceae proizvajajo v tkivih 
svojega gostitelja fiziološko aktivne alkaloide. Ti predstavljajo kemijsko 
podlago simbiontske skupnosti obrambnega mutualizma. V tovrstni simbiozi 
gliva varuje svojega gostitelja pred herbivori, žuželkami in mikroorganizmi in 
tako varuje svoj življenjski prostor in vir hrane. Raziskave so pokazale, da 

so koristi zaradi nastalih alkaloidov za rastlino naslednje: 

a/ Trave postanejo toksične za rastlinojede sesalce 

Šele raziskave endofitov v travah so pojasnile, zakaj so nekatere trave 
strupene za domačo živino. O zastrupitvah in narkotičnem stanju konj, ki 

so uživali trave iz rodu Stipa poročajo že leta 1903 (BAILEY). Strupenost 
omotne ljuljke (Loliun temulentum L.) se omenja v Bibliji, delih rimskega 
pesnika Ovida, Shakespearovi igri Henrik IV (LEEMAN 1933, cit. po 
CLAY 1988 b). SAMPSON je že leta 1935 dokazal, da je omotna ljulka 
strupena zaradi okuženosti z endofiti. GROGER pa 1972. leta poroča o 
zastrupitvah krav s travami, ki so bile naseljene z endofiti iz rodov Balansia 
in Myriogenospora. Veliko je poročil o posledicah slabega počutja in smrti 

živine (goveda, konj, ovc, koz in tudi jelenov), ki jih povzročajo z endofiti 
okužene trave iz rodov Festuca, Lolium, Andropogon, Paspalum, Melica in 

Stipa. Tudi raziskovalci iz Nove Zelandije (GALLAGHER et ali. 1982) 

porocaJO o prisotnosti neurotoksinov za sesalce v rastlini in v semenu 
angleške ljulke (Lolium perene L.), ki je bila okužena z endofiti. 
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bi Dvignejo raven odpornosti gostitelja na rastlinske žuželke 

BUSH in soavtorji (1982) poročajo, da je prisotnost endofitnih gliv 
(Epichloe typhina in Acremonium sp.) v trstikasti bilnici (Festuca 
arundinacea Schreb.) povezana z nastajanjem alkaloidov (pirolizidnih, N­
acetil lolina in N-formil lolina), ki delujejo antagonistično na rastlinojede 
žuželke. Redukcija prehranjevanja žuželk je raziskana na nekaj primerih. O 
povečani odpornosti nekaterih kultivarjev angleške ljulke na objedanje larv 
Crambus sp. poročajo MAZUR in sod. (1981) in FUNK in sod. (1983). 
CLA Y (1989) ter CLA Y in CHEPLICK (1989) poročata o večji odpornosti 
nekaterih trav, ki so okuženi z endofiti na objedanje larv vrste Spodoptera 
frugiperda (red Lepidoptera). 

WEBBER (1981) pojasnjuje interakcijo hroščev beljavarjev (Scolytus sp.), 
endofitne glive (Phomopsis oblonga (Desm.) Traverso) in bresta pri 
epifitociji holandske brestove bolezni v Evropi in Severni Ameriki. Znano 
je, da hrošči beljavarji prenašajo na breste trose holandske brestove bolezni 
( Ceratocystis ulmi (Buis.) Mor.), ki povzroča odmiranje brestov. 
Laboratorijski poskusi so pokazali, da hrošči ne naseljujejo materiala, ki je 
okužen z endofitno glivo P. oblonga, potomstvo hroščev, ki so v okužene 
hlode umetno vneseni, je številčno bistveno zmanjšano. WEBBER in GIBBS 
(1984) trdita, da naravna razširjenost endofita Phomopsis oblonga v severni 
in zahodni Angliji upočasnjuje širjenje holandske brestove bolezni v ta 
območja. CARROLL (1988) je ugotovil, da je umrljivost larv mušic iz rodu 
Contarinia na iglicah duglazije značilno večja, če so iglice okužene z 
endofitno glivo Rhabdocline parkeri. Večjo umrljivost uši Adelges abietis 
(L.) v hipertrofijah bele smreke (Picea glauca (Moench.) Voss.) povzroča 

okužba teh hipertrofij z endofitno glivo Cladosporium sphaerospemwm 
Penz. (LASOTA et ali. 1983). Antagonizem med endofiti in Paradiplosis 
tumifex v iglicah in hipertrofijh na iglicah Abies balsamea raziskujejo 
PETRINI in sod. (1989). CLARK in sod. (1989) raziskujejo toksičnost 

metabolitskih produktov endofitnih gliv za larve tortricid ( Choristoneura 
fumiferana ) v Abies balsamea in Picea rubens. Antagonizem med endofiti 
(predvsem Diplodina acerina (Pass.) Sutton ) in šiškarico (Dasineura vitrina 
Kffr.) na belem javorju raziskuje WULF (1990). FUNK in sod. (1983) so 
raziskovali odpornost, ki jo povzrocaJo endofiti v angleški ljulki na 
prehranjevanje larv Crambus sp„ BUTIN (1992) raziskuje učinke endofitnih 
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gliv na smrtnost žuželk, ki povzrocaJo šiške na listih doba. Tudi 
antagonizem med endofitno glivo Rhabdocline parkeri in larvami rodu 
Contarinia na iglicah duglazije, ki je posledica tvorbe glivnih toksinov, je bil 
eksperimentalno dokazan (CARROLL 1988). CLAY (1986, 1989) poudarja 
da se vrste endofitov trav iz družine Clavicipitaceae lahko z velikim 
uspehom uporabijo v biokontroli. Nekateri endofiti iz iglic bi se lahko 
uporabili v biokontroli proti škodljivcem (CLARK et ali. 1989, PETRINI et 
ali. 1989). 

c/ Sprožijo mehanizme obrambe gostitelja proti nekaterim patoge-nim 
glivam 

MATTA že 1971 leta opisuje, da imajo vrste rodu Fusarium sp., ki 
povzročajo nesimptomatične okužbe, sposobnost, da zavarujejo gostiteljsko 
rastlino pred nekaterimi patogenimi glivami. V veliko primerih (KUJE: / 
HAMMERSCHMIDT 1978) vključuje zaščitno delovanje endofitov 
stimuliranje splošne obrambe rastline na okužbo z glivo, obrambe, ki temelji 
na sintezi nekaterih encimov in sintezi fitoaleksina. MINTER (1981) poroča 

o antagonizmu med vrstama Lophodennium seditiosum Minter, Staley & 
Millar in Lophodennium conigenum (Brunaud) Hilitzer v iglicah rdečega 

bora. L. seditiosum je patogen mladih dreves in povzroča prezgoden osip 
iglic, L. conigenum pa oblikuje trosišča samo na odpadlih iglicah in je 
endofit. Patogena gliva kolonizira iglice in oblikuje trosišča samo, če L. 
conigenum ni prisotna v mikrohabitatu (iglici). Tako v populaciji rdečega 

bora, kjer so prisotna drevesa različne starosti, prisotnost L. conigenum v 
iglicah starejših dreves zmanjšuje uspešnost okužbe mladja z L. seditiosum. 
WHITE in COLE (1985) pa poročata o antagonizmu med travnim 
endofitom Acremonium coenophialum in nekaterih nespecifičnih gliv v zemlji 
in travnih patogenov. Antagonizem Epichloe typhina in nekaterih gliv so 
raziskovali KOSHINO in sod. 1989. leta. BARKLUND (1989) navaja, da 
endofiti v navadni smreki delujejo kot obramba na patogene. WICKLOW 
(1989) predlaga uporabo endofitov v biokontroli patogenih gliv, ki 
povzročajo trohnenje jedra kuruze. CLA Y (1989) tudi poudarja, da endofite, 
ki živijo v skupnostih, lahko uporabimo v biokontroli proti patogenim 
glivam, ki so okužile gostitelja. 
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č/ Sprožijo mehanizme obrambe gostitelja proti glistam (nematode) 

Antagonistični vpliv endofitov na nematode v travah so ugotovili 
PEDERSEN in sod. 1988. leta. 

d/ Endofiti imajo antibiotsko aktivnost 

Antibiotsko aktivnost endofitov sta prva raziskovala in dokazala KUC in 
HAMMERSCHMIDT (1978). Številni endofiti so sposobni proizvesti v 
kulturi antibiotske snovi, ki so aktivne proti bakterijam iz rastlin in človeka 

(FISHER et all. 1984 a, 1986; DREYFUSS 1987). 

FISHER in sod. (1984 b) so npr. ugotavili s pomočjo tankoplastne 
kromatografije, da endofitna gliva iz rodu Cryptosporiopsis, ki je bila 
izolirana iz borovnice ( Vaccinium myrtillus L.), proizvaja tri različne 

antibiotske frakcije, ki so aktivne proti splošnim patogenim bakterijam 
človeka. 

Menijo, da so endofiti, ki proizvajajo antibiotike, uporabni za farmakološke 
teste in v biokontroli bolezni in škodljivcev ekonomsko pomembnih rastlin 
(DREYFUSS 1987). 

e/ Sprožijo produkcijo več koreninskih poganjkov in biomase m 
zmanjševanje cvetenja 

Po okužbi z endofitom postanejo nekatere trave sterilne, obdržijo pa visok 
nivo vegetativne reprodukcije (BRADSHA W 1959, LATCH et all. 1985). 
Razlagajo, da je sterilnost posledica inhibicije cvetenja ali pa zakrnitve 
razvijajočih se cvetov ( BRADSHA W 1959, CLAY 1986). Rastline, ki ne 
semenijo, so manj izpostavljene poškodbam od žuželk. Kalitev in inhibicijo 
rasti pod vplivom lolin alkaloida, ki se sintetizira v rastlinah okuženih z 
enofiti ( Lolium multiflorum L. in Medicago sativa L.), so raziskovali 
PETROSKI in sod. 1990. leta. 

Drugi raziskovalci (LATCH et all. 1985; CLAY 1987, 1988 b) so 
eksperimentalno dokazali, da se rast nekaterih trav in proizvodnja semena 
poveča po okužbi z endofitom. 
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f/ Izboljševanje okrevanja po ekološkem stresu (predvsem sušnem) 

Ugoden vpliv endofitov v travah po ekološkem stresu so ugotovili 
ARACHEV ALET A in sod. 1989 leta. 

Menijo, da endofit relativno hitro preskrbi gostitelja s kemijsko obrambo in 
to je osnova endofitske povezave med rastlino in glivo. 

Mnoge višje rastline že same proizvajajo različne kemične obrambe proti 
rastlinojedim žuželkam (BELL 1981, BERENBAUM et ali. 1981, BAILEY / 
MANSFIELD 1982, DENNO / MCCLURE 1983, STRONG et ali. 1984, 
KUC / RUSH 1985, BERENBAUM et .all. 1986, HARBORNE 1986, cit. 
po CARROLL 1988). Zakaj potem rastline oblikujejo mutualistične 

povezave z glivo, da bi dosegle isti cilj? 

Razlaga izhaja iz primerjanja življenjske dobe gostiteljske rastline in 
življenske dobe žuželk in patogenov. Duglazija lahko v ugodnih rastiščnih 

razmerah in brez požarov živi 1000 let, drevje s krajšim življenjskim ciklom 
pa 100 let. V življenjski dobi drevesa je njegov genotip fiksiran z malim 
odstopanjem ( delne alelokemične spremembe). Genotipsko heterogenost 
pridobiva rastlina relativno počasi (BERENBAUM et ali. 1986, cit. po 
CARROL 1988) in nastaja kot posledica procesov v mejozi in zaradi 
somatskih mutacij. Glede na dolžino življenjskega cikla drevja in hitrega 
genetskega razvoja bolezni in škodljivcev je ta proces relativno počasen. 

Raziskovalci poudarjajo (PRICE 1980, WHITHAM / SLOBODCHI-KOFF 
1981, WHITHAM 1983, cit. po CARROLL 1988), da lahko somatske 
mutacije, ki se dogajajo v dolgoživečih drevesih, odvrnejo visokospecializirane 
rastlinojede ali patogene, vendar so 'redke. Žuželke imajo enoletne razvojne 
cikle, veliko žuželk in patogenih gliv ima lahko celo po več zaključenih 

razvojnih ciklov v enem letu. V takih razmerah lahko pričakujemo, da se 
škodljivci ali patogeni relativno hitro prilagodijo in premagajo obrambo 
gostiteljske rastline. Le gliva - endofit je v genetskih spremembah dovolj 
hitra, da sledi hitrim spremembam patogenov in škodljivcev. EDMUNDS in 
ALSTAD (1978) prikazujeta tako specializacijo žuželk na borih. 
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8 SKLEP 

Simbioze mikroorganizmov in višjih rastlin so se zaradi izboljševanja 
prehranjenosti gostitelja pokazale kot ekonomsko izredno pomemben 
dejavnik. Pomen simbioze med mikroorganizmi in korenanami je bil najprej 
ugotovljen pri bakterijah, ki vežejo atmosferski dušik in zatem pri 
mikoriznih glivah. V zadnjih 25 letih so se raziskave mikorize razvile iz 

neznatnih aktivnosti posameznih laboratorijev v Združenih državah, Angliji in 
na Švedskem v vitalno, mednarodno povezano raziskovalno področje, v 
katerem sodeluje nekaj sto raziskovalcev. 

Endofiti predstavljajo najbolj razširjeno simbiozo. Prisotnost endofitnih glivnih 
skupnosti v vseh raziskovanih rastlinah je sprožilo njihovo intenzivno 
raziskovanje. Poznavanje ekologije in fiziologije endofitov je še zmeraj 
fragmentarno, raziskani so samo nekateri kvalitativni aspekti simbioze. 
Znanih je že veliko dejavnikov, ki regulirajo dinamiko filosfemih 
organizmov, ne vemo pa ničesar o kvantitativnem vplivu posameznih 
dejavnikov v endofitnih skupnostih. Manjkajo raziskave, ki bi pojasnile 
biokemično osnovo mutualistične simbioze med glivo in rastlino. 

Kakšne vrste raziskav na področju endofitizma lahko pričakujemo ? 

Raziskovalci ugotavljajo, da, za razliko od drugih glivnih simbioz, pri tej 
lahko glivo in gostitelja gojimo ločeno in z vsakim posebej lahko brez težav 
ločeno opravljamo poskuse in analize. Zaradi tega je endofitni mutualizem 
odličen model za raziskovanje simbioze in evolucije simbioze. 

V naslednjih letih se pričakujejo raziskave konstitutivnega in indukcijskega 
mutualizma v številnih gostiteljih, ki je bil do sedaj pojasnjen samo za 
nekatere endofite v travah in pri duglaziji. Prednost v raziskovalnih 
programih bodo imele raziskave pridobivanja kemične obrambe rastline kot 
osnove endofitske simbioze. 

SCHEMSKE (1983) je navedel listo problemov, ki bodo pritegovali 
pozornost raziskovalcev v naslednjih desetletjih: 
~ ali se pojavljajo genetske spremembe v mutualističnih simbiontih (glivah 

in rastlinah) 
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- kateri odstotek od totalne vanac1Je v sposobnosti med osebki v 
mutualističnem odnosu lahko pripišemo mutualistični interakciji 

- kako so pozitivni efekti mutualizma povezani s posameznimi 
sposobnostnimi komponentami rastline in glive 

- kateri ekološki dejavniki vplivajo na evolucijo mutualističnih struktur 
- kako pomembna je ko-evolucija v evoluciji mutualistične interakcije 

SUMMARY 

The purpose of the article is to inform the reader about current research 
work on fungi, which put the classical phytopathology to new bases. 

The research of plants with no signs of infection showed that plant tissues 
were inhabited with Iarge numbers of fungi (e.g. from the needles of 
Douglas fir 120 different species of fungi were isolated). The fungus, which 
can in a certain phase of its life cycle invade inner tissues of a plant 
without causing visible symptoms of damage to the host plant was named 
endophyte. Many species of fungi were discovered living as endophytes 
which are assigned as parasites or saphrophytes in classical phytopathology. 
Some parasites spend a part of their life cycle in Iatent condition, without 
causing visible damage, but in stress situations or in ageing tissues of the 
host plant they produce symptoms of disease. 
As endophytic fungi appear in plants without visible damage on the hosts, 
researchers think, that they Iive in mutualistic symbiosis, the symbiosis, 
which is profitable for both organisms involved. Additional to well known 
mutualistic symbiosis (lichens, mycorrhiza) a new kind of symbiosis between 
a plant and a fungus is recognized - endophytic symbiosis. 

The research on endophytes in seed plants was performed in more than 
200 species from trapica!, subtropical (humid), subarctic and alpine areas. 
Endophytic fungi were isolated from all plants analysed, the presence of 
endophytes in mosses and ferns was reported. The research untill now has 
shown that endophytes dwell in leaves ( of brodleaves and conifers ), trunks 
(in xylem, floem, phellem), shoots and seeds. 
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First reports of 'endotrophic fungi' go back to the year 1915, first 
appeared notices about endophytes in conifers in 1924, and in grasses in 
the year 1935. 

A breakthrough in endophyte research was the discovery of large numbers 
of endophytes in Douglas fir in the year 1977. 

The research on endophytes in the seventies was oriented on taxonomy 
and the distribution of ertdophytes in plant kingdom. Different methods of 
isolation of endophytes were defined and the methods of determination 
were developed. Till that tirne the research was confined to plants from 
the classes Coniferae, Ericaceae and Gramineae. 

In the eighties the ecological aspects of fungal endophytism was going on. 
The modes of endophytic infection of plants were established (through the 
flowers stalk or stigma, throught the stomate or throught bark of this year 
sprouts the seed has been infected). 

The species composition and the number of endophytes changes with 
regard to the location of the host plant (topographical position of the host 
plant), its altitude and some ecological parameters (the snow coverage 
duration, humidity, exposure to the wind, unfavourable nutrient supply). No 
significant differences have been found for leaf and twig samples taken 
from different compass directions on the same tree. The endophytic 
communities of young and old trees of the same species growing at the 
same site are generally similar, but marked differences in species richness 
and distribution of selected species can be detected with regard to the 
height of the canopy. Higher colonization rates by endophytic fungi can be 
observed for samples from homogeneous stands with a closed canopy. 
Endophytes are specific at the species leve), above ali at the genus and 
family leve!. Organ and tissue specificity with endophytic fungi were 
established. A correlation between the increase in species richness and / or 
frequency of colonization and the seasonal changes has been demonstrated. 
The species composition of endophytes and the relative occurrence of each 
fungal species is dependent on the forest management type applied: 
clearcutting and plantations tend to reduce the transmission of endophytic 
fungi. 
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Air pollutants apparently also affect species composition and frequency of 
colonization witbin given endopbyte communities (simulated acid rain 
treatment /pH 3/ reduced tbe number of isolated endopbytes in bircb 
Ieaves by approximately 25 % ). It is suggested tbat tbe endopbyte reflects 
environmental stress, its occurrence bas sbown inverse correlation witb tbe 
extent of acid rain. Endopbytic fungi can be used in bioindication of 
vitality. 

In tbe nineties tbe researcb on endopbytes bas been concentrating on tbe 
problems of cbemical basis of endopbytic mutualism, genotypic diversity in 
populations of a fungal endopbyte and evolution bypotbesis of mutualistic 
symbiosis. 

Investigators tbink tbat endopbytes form two types of mutualistic symbiosis: 
'constitutive mutualism' and ' inducible mutualism'. Inducible mutualism is 
tbe common basis of relatively quickly aquired cbemical defense of bosts 
against grazing insects, animals and microbial patbogens. 
Tbe benefits for macrosymbionts (tbe bost plants) from tbe endopbyte 
infection can be summarized as follows: reduced damage from grazing by 
berbivorous mammals (producing unwanted reduced growtb or fecundity of 
tbe grazing cattle ); reduced predation by insects; enbanced resistance against 
nematodes; enbanced resistance against otber fungi; production of more 
tillers and biomass, togetber witb fewer inflorescences; allelopatbic effects by 
N-formyl-loline in grasses; improved recovery from drougbt stress. 
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