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Összefoglalás: Az orchideák sajátos, teljes mértékben gombákhoz kötött fejlôdése ugyan több mint száz éve
ismert, de a gombapartner általi tápanyagellátás részletei, mint a makro- és mikroelemek felvétele, a protokorm
és a kifejlett orchideák széntáplálása, a széntáplálás változása a növény fejlôdése során, csakúgy, mint a szim-
biotikus és az aszimbiotikus növénynevelés lehetôségei, mind olyan kérdések, melyekre még a legújabb kuta-
tások is csak részben adtak választ. A gombák gazdanövény-specificitása, transzport folyamatai és a növényi
védekezô reakciók elhárításának mechanizmusai területén is sok a nyitott kérdés. Jelen dolgozat a szakiro-
dalom áttekintése alapján az orchideák mikorrhiza-képzésével és a mikorrhiza mûködésével kapcsolatban a
fentiekben említett és számos további kérdésre keresi a választ.

Bevezetés

Az Orchidaceae család közismerten rendkívül fajgazdag (hozzávetôleg 15000–30000
faj alkotja), melyek közt számos (kb. 150) részben vagy teljesen heterotróf faj is talál-
ható. A családban túlnyomó többségben vannak a trópusi fajok, melyek jobbára epifiton
életmódot folytatnak. A nem trópusi fajok többségükben talajlakók. Az orchideák számos
egyedi jellegzetessége közül leginkább a mag sajátos tulajdonságait és a növény obligát
mikorrhiza-képzését érdemes kiemelni. A magok igen kicsik, tömegük 0,3–14 µg, diffe-
renciálatlanok és szokatlanul nagy számban termelôdnek. A magok annyira kevés
tartaléktápanyagot (fehérje, lipid, cukor, esetenként keményítô) tartalmaznak, hogy az
nem képes fedezni a fotoszintézis megindulása elôtti differenciálódás energiaigényét. 
Az orchideáknak tehát ezen életszakaszukban szükségük van a gombapartnerek által biz-
tosított tápanyagra (szénforrás, vitaminok, növekedési faktorok). A csíranövény kap-
csolata a gombával a talajban alakul ki, azaz a magok nem hozzák magukkal az anya-
növényrôl szimbiontájukat. A heterotróf fajok egész életükben a gomba segítségével
szerzik meg a tápanyagokat. A kifejlett, fotoszintetizáló orchideák gyökérzetében is
szinte kivétel nélkül találtak mikorrhizált részt (NIEIEWIECZERZALOWNA 1932). Az orchi-
dea-típusú mikorrhiza endomikorrhiza, mert a gomba kizárólag az orchideagyökér kor-
tikális sejtjeinek belsejében hozza létre mikorrhiza képletét. A mikorrhizált gyökér-
szakasz hossza (illetve a mikorrhizált sejtek százalékos aránya) igen változó, és egyes
szerzôk szerint éves ciklust követ. A terresztris orchideák gyökerei rövidek, gyakran
vastagodottak, húsosak, a gyökérszôr kevés, a felvételi folyamatokhoz szükséges felü-
letet ilyenkor a talajt átszövô gombamicélium biztosítja. Számos talajlakó orchidea

185

Bot. Közlem. 88. kötet 1–2. füzet 2001.



kedvezôtlen körülmények között akár évekig a földben marad, hajtást nem képez (pl.:
Goodyera repens, Limodorum abortivum), a tápanyagellátásukat ilyenkor szimbiontájuk
biztosítja. Az epifiton fajok gyökereinek mikorrhizáltsága lényegesen alacsonyabb és
többnyire csak a szubsztrátummal érintkezô oldalai kolonizáltak.

A gombapartnerek rendszertana és a szimbionták specificitása

Az orchideákat mikorrhizáló gombák steril tenyészeteinek létrehozása számos
nehézséggel jár (VÉRTÉNYI és BRATEK 1996). A mikorrhizált gyökérrészekbôl izolált
gombák a mesterséges mikorrhizálási kísérletek szerint a morfológiai bélyegeik alapján
közös csoportot alkotó Rhizoctonia forma-nemzetség (Mycelia sterilia) fajai. 
A Rhizoctonia forma-nemzetség jellegzetességei: a fiatal hifák áttetszôk, oldalágaik hegyes-
szögben erednek, míg az idôsödô hifák megbarnulnak, elágazódásuk szöge megnô. 
A hifák átalakulhatnak vékony falú, sárgás-barnás színû moniliform sejtekké, melyek
kétféle kitartóképletté alakulhatnak tovább. Szétdarabolódásuk klamidospórákat, osztó-
dásuk, elágazódásuk és aggregálódásuk mikroszkleróciumokat hoz létre (1. ábra). 

Az izolátumok egy része bizonyos körülmények között képes ivaros formát, bazidiu-
mot produkálni. WARCUP és TALBOT (1980) jelentôs számban azonosította az orchideákkal
együtt élô Rhizoctonia fajok ivaros (teleomorf) alakjait, melyek a Tulasnella, a
Ceratobasidium, a Sebacina, a Thanatephorus és az Ypsilonidium nemzetségekbe tartoz-
nak. Az ivartalan (anamorf) alakok egyik lehetséges csoportosítása a sejtmagok száma
alapján történik: a kétmagvú Rhizoctoniák között a Rhizoctonia repens (teleomorf: Tulas-
nella calospora) és a Rhizoctonia goodyerae-repentis (teleomorf: Ceratobasidium corni-
gerum), a sokmagvú Rhizoctoniák közül a Rhizoctonia solani (teleomorf: Thanatephorus
cucumeris) fajokat izolálták gyakrabban, de elôkerültek még a R. anaticula, R. stahlii, R.
mucoroides fajok is. MOORE (1987) a dolipórus szerkezete alapján csoportosította az
anamorfokat, a Rhizoctonia, az Epulorhiza, a Ceratorhiza és a Moniliopsis nemzetségek-
be. Az orchideák leggyakoribb mikorrhiza gombái a Ceratorhiza és az Epulorhiza nem-
zetségekhez tartoznak (CURRAH et al. 1997). A Rhizoctonia a Helicobasidium purpureum,
a Moniliopsis a Thanatephorus cucumeris, az Epulospora a Tulasnella calospora, a
Ceratorhiza a Ceratobasidium cornigerum ivartalan alakja. SNEH et al. (1991) Rhizoctoni-
a monográfiája az orchideákból kitenyésztett gombák anamorfjait anasztomózis-csopor-
tokba osztja (csak az azonos csoporthoz tartozó fajok hifái képesek kizárólag egymással
fúzionálni, azaz anasztomózisokat képezni) és a következô fajokat illetve anasztomózis-
csoportokat említi: R. repens, R. anaticula (AG–A, AG–C, AG–E, AG–I), R. solani (AG
5, AG 6). Az ivaros és ivartalan alakok klasszikus rendszerezése tehát alapjaiban már
megoldottnak tekinthetô (ANDERSEN és STALPERS 1994), a biokémiai és molekuláris-
genetikai vizsgálatok pedig – pl. DNS-fragment analízis (VILGALYS és GONZALES 1990),
enzimanalízis (SWEETINGHAM et al. 1986) – lehetôvé teszik a további részletek feltárását.

Nagyszámú további izolátum vizsgálata alapján lehet majd érdemben állást foglalni
az egyes szimbionta gombafajok növénypartnerrel kapcsolatos specifitásáról. Ausztrál
orchideák szimbiontáival végzett vizsgálatokban (WARCUP 1988) egyes mikorrhizagom-
bákat számos gazdanövényen megtaláltak, másokat viszont csak egy, vagy néhány közeli
rokon orchideafajon. Mikorrhizaoltásokkal sem sikerült egy-egy orchideafajra speciali-
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zálódott gombafajt kimutatni, sôt gabonafélékre patogén R. solani izolátummal is sike-
resen tudtak csíranövényt fertôzni, és növekedését serkenteni (MASUHARA et al. 1993).

Az orchideák arbuszkuláris mikorrhiza-képzésére csupán egyetlen adat van (HALL

1976), és az is megkérdôjelezhetô. Nehezen értelmezhetô az orchideák gyökereibôl ese-
tenként izolált aszkuszos gombák, és egyéb gombák (Armillaria mellea, Fomes ssp.,
stb.), valamint az un. pseudomikorrhizás gombák, Leptodontidium orchidicola, Phialo-
cephala fortinii stb. (CURRAH et al. 1989) jelenléte. 

Az orchideák aszimbiotikus nevelése

Amint a bevezetôben már említettük, az orchidea magvak nagyon aprók és rendkívül
kevés tartaléktápanyagot tartalmaznak (ARDITTI et. al. 1979). A glioxiszómák hiánya
miatt a lipidek hasznosítása nem lehetséges. A keményítôszemcsék felhasználásával sem
képes a növény a leveles fotoszintetizáló állapotig eljutni. Képes azonban pusztán ned-
ves közegben is megkezdeni a differenciációt, mely során a mag megduzzad, majd a
maghéj felreped és vékony gyökérszerû képletek (rhizoidok) alakulnak ki. Ez a képzôd-
mény az ún. protokorm. Abban az esetben, ha cukrok felvehetô állapotban állnak a pro-
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1. ábra. A Rhizoctonia anamorfok jellegzetességei. (a) derékszögben elágazó hifa, az elágazáshoz közel
szeptum található, (b) moniliform sejtekbôl álló hifa, (c) klamidospórák kialakulása a monilioid hifán, 

(d) hialinnyakkal kapcsolódó klamidospórák, (e) mikroszklerócium keresztmetszete, (a-c) R. endophytica,
(d) R. globularis (SAKSENA és VAARTAJA 1960 után), (e) R. praticola (TU és KIMBROUGH 1975 után).

Figure 1. Characteristics of Rhizoctonia anamorphs. (a) hypha branching at right angles, with a septum
near, (b) moniliform hypha, (c) development of chlamydospores on a monilioid hypha, (d) chlamydospores
connecting with hyaline neck, (e) cross-section of a microsclerotium, (a–c) R. endophytica, (d) R. globularis

(SAKSENA and VAARTAJA 1960), (e) R. praticola (TU and KIMBROUGH 1975)

(a)
(b)

(c)
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tokorm rendelkezésére, számos faj esetében gombapartner nélkül is tovább fejlôdik a
levelek, vagy esetenként a virág képzôdéséig. A felvehetô cukor lehet D-glükóz, D-fruk-
tóz, szacharóz, nem alkalmasak viszont az L-cukrok, és a szerves savak sem (HARLEY és
SMITH 1983). A gomba cukoranyagcseréjében fontos trehalóz (diszacharid) szinte
mindig, a mannitol (redukált monoszacharid) pedig csak egyes fajoknál (PURVES és
HADLEY 1975, 1976) képes tovább lendíteni a protokorm fejlôdését. A szénhidrátok mel-
lett vitaminok (fôleg B), növekedési faktorok és aminosavak is szükségesek az aszim-
biotikus nevelés során. Történeti érdekesség, hogy 1914-ben GALAMBOS MÁRIA aszim-
biotikus módszerrel a világon elôször nevelt fel kifejlett orchidea növényeket. Azóta is
születnek jelentôs eredmények hazánkban (SZENDRÁK és ESZÉKI 1993). A terresztris
orchideák aszimbiotikus nevelése még napjainkban is nagy kihívást jelent. 

A szimbiotikus növénynevelés

Az aktív Rhizoctonia törzsek hatására a magok nagyobb számban csíráznak ki, és nô
a csírázás sebessége is. A már kialakult protokormot fertôzik a gombahifák a protokorm
rhizoidjain (HADLEY és WILLIAMSON 1971, RASMUSSEN et al. 1990) vagy a szuszpenzor
sejtjein keresztül (CLEMENTS 1988). Egyes vizsgálatok alapján a szuszpenzor sejtjein ke-
resztül történô kolonizáció nem vezet szimbiózishoz (RASMUSSEN 1990). A gyökér korti-
kális sejtjeibe, ill. a protokorm sejtjeibe bejutó hifa felszaporodva, elágazódva és felteke-
redve egy „hifa-gombolyagot”, ún. pelotont képez. A peloton hifái és a gazdasejt plazma-
lemmája között csak egy vékony szénhidrátréteg található, ennek anyaga kallóz, pektin és
kevés cellulóz (PETERSON és CURRAH 1990). Hasonló szénhidrátsapka fogja körül a para-
zita gombák behatoló hausztóriumait is. E szénhidrát réteg a peloton képzôdésének befe-
jezôdése után még tovább vastagszik, jellegzetes elektrontranszparens, anilinkékkel jól
festhetô réteget képez. A peloton nem állandó képlet a gyökér sejtjeiben, hifái idôvel ella-
posodnak, majd a peloton zsugorodni kezd, a hifák degenerálódnak, végül a peloton
szinte teljesen eltûnik. HADLEY és WILLIAMSON (1971) szerint a pelotonok képzôdése és
eltûnése a Dactylorhiza purpurella esetében 30–40 óra alatt lejátszódhat. Bár bizonyítani
nem sikerült, sokan a peloton degenerálódását nem tápanyaghiánnyal, hanem a gazdasej-
tek védekezô reakciójával magyarázzák. Ezt támasztja alá a degenerált pelotonokat tartal-
mazó sejtekben a savas foszfatáz aktivitás növekedése (WILLIAMSON 1973). Feltehetôen
a gomba lízisében van szerepe a kitináz és a β(1,3)glükanáz aktivitásnak (ZENGMING és
ZHONG 1990). A protokorm fertôzött sejtjei fiziológiailag aktívak, nagy számú mitokond-
riumot, jól fejlett endoplazmatikus retikulumot, diktioszómákat és különbözô méretû
vakuólumokat tartalmaznak. A gazdasejtekben a magok térfogata megnô, a DNS felsza-
porodik (WILLIAMSON 1970). Megjegyzendô, hogy megfigyeltek kolonizálatlan gyökerek
sejtjeiben is nagymértékû (4 vagy 8-szoros) poliploidiát. A gyökércsúcshoz közeli sejtek-
ben (európai terresztris orchideáknál a csúcstól számított 1–2 cm-en belül) nincs fertôzés,
csak a távolabb fekvô gyökérrészek kortikális sejtjeiben. A mikorrhizált gyökérrész sejt-
jeinek egy része nem tartalmaz pelotont, ezekben a sejtekben mindig találunk keményítô
szemcséket. A pelotont tartalmazó sejtekben viszont nincs keményítô.

A növény gomba segítségével történô felnevelése csak akkor lehetséges, ha nincs jelen
könnyen hozzáférhetô szénforrás és a felhasználható nitrogén mennyisége is csekély,
különben a gomba parazitálja a növényt (SMITH 1966, 1967; BEYRLE et al. 1991).
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Tápanyagtranszport

Minden más típusú mikorrhizával ellentétben az orchideamikorrhiza esetében csak a
gombapartnerbôl a növénybe irányuló széntranszportot sikerült bizonyítani. A kísérlet-
ben, melynek során a táptalajt a felette levô 14CO2-tartalmú, zárt légtértôl elszigetelték,
a növények által fixált 14CO2 mennyisége és eloszlása azonos volt a mikorrhizált illetve
a mikorrhizálatlan növényekben, és a táptalaj gombamicéliuma nem jelölôdött (PURVES

és HADLEY 1975, 1976; ALEXANDER és HADLEY 1985). 
SMITH (1966) a 2. ábrán látható kísérleti rendszerben bizonyította, hogy a gomba

képes szenet és foszfort szállítani a orchidea protokormok számára. Kísérletében radio-
aktív ortofoszfátot (32P) és D-glükózt (14C) használt. Miután gombával inokulálta és szö-
vette át az agarhiánnyal két részre osztott táptalaj izotópot tartalmazó térfelét, az
izotópok jelentôs aktivitását mérte a túloldali agarmintákban már 24 óra elteltével. Ha az
izotópok adása elôtt propilén-oxiddal elölte a gombát, az izotóppal jelölt tápanyagokat
tartalmazó térféllel ellentétes oldalon radioaktivitás nem volt kimutatható. Abban az
esetben, mikor a Dactylorhiza purpurea 1–2 hónapos (1–3 mm hosszú) protokormjait is
felhelyezte, azok 72 óra múlva mindkét izotópra jelöltté váltak. A gomba közvetítésével
tehát mindkét izotóp eljutott az orchidea növénykékbe. A kromatográfiás feldolgozás 
(3. ábra) eredményei arra utalnak, hogy a szénhidrát szállítás a gomba hifákban trehalóz
formájában történik. Az orchidea sejtek a trehalózt végül szacharózzá konvertálják. 
A trehalóz glükózzá hidrolizálásának folyamata részleteiben még nem ismert, s azt sem
tudjuk, hogy gomba- vagy növénytrehaláz végzi-e. ALEXANDER és HADLEY (1985)
kísérlete szerint a Goodyera repens 3–4 leveles növényeinél az extramatrikális micélium
részére biztosított 14C-forrás a tiabendazol fungiciddel nem kezelt növényekben jóval
nagyobb 14C -tartalmat hozott létre. Az 5–7 leveles G. repens növények esetében viszont
már nincs különbség a fungiciddel kezelt és a kezeletlen növények között. Úgy tûnik, a
G. repens hamar szénautotróffá válik. A Dactylorhiza majalis ssp. purpurella esetén is
hasonló eredményt kaptak. A már fotoszintetizáló orchideák fejlôdése során a gombából
a növénybe történô szénszállítás leáll, de feltételezhetô, hogy számos fajnál esetleg
folytatódik, mint azt egyes részben vagy teljesen heterotróffá vált fajok esetében kimu-
tatták (PARÁDI et al. 2000). Kifejlett autotróf orchideák bizonyos körülmények között új-
ból igénybe vehetik a gomba által biztosított szénforrást, például amikor több évig talaj-
ban maradnak.

A gomba által történô nitrogénfelvételt kifejlett növényeken ALEXANDER és HADLEY

(1985) bizonyította. A külsô micéliumot tiobendazollal elpusztította, s így a mikorrhizált
és fungiciddel nem kezelt növények nitrogéntöbblete a mikorrhizált, de kezelt növé-
nyekkel szemben a gomba által felvett nitrogénnel azonos. A nitrogéntöbblet mellett
foszfortöbbletet is találtak, és a nem fungicidkezelt növények növekedése is jobb volt.
ALEXANDER (1987) százszor nagyobb foszforfelvételeli sebességet talált a fertôzött
növényeinél, mint a fertôzetleneknél.

A szimbionta partnerek közötti kapcsolat egyensúlya és stabilitása

Az in vitro kísérletek szerint a szimbiózis és parazitizmus közti egyensúly a tápanyag
ellátással van kapcsolatban: alacsony glükózkoncentráció vagy kizárólag cellulóztartalmú
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2. ábra. SMITH (1966) kísérletei Petri-csészében, melyekkel a gombától a protokormok felé irányuló 
szén- illetve foszforvegyületek szállítását kimutatta (SMITH 1966 alapján módosítva)

Figure 2. SMITH’s experimental system in Petri-dish, demonstrating the transfer of carbon and phosphorous
metabolites from the fungus to the orchid-protocorms (SMITH 1966, modified). (1) protocorms, (2) NaOH
solution, (3) no agar-solidified medium (diffusion barrier), (4) pit in the solid medium containing isotope

solutions.

3. ábra. A 14C radioaktivitás megoszlása a fertôzött protokormból etanollal kioldható szénhidrátok között.
(SMITH 1967 alapján)

Figure 3. Distribution of 14C in the components of the ethanol-soluble fraction of mycorrhizal protocorms. 
(1) % of radioactivity, (2) Time [hours], (3) Trehalose, (4) Sucrose, (5) Glucose, (6) Fructose, (7) Mannitol.

(SMITH 1967)
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táptalaj esetében szimbiózis (SMITH 1966, 1967), magas cukorkoncentráció esetén para-
zitizmus alakul ki. Magas felvehetô nitrogénkoncentráció esetén a gomba szintén el-
pusztítja a növénykéket (WARCUP 1975).

A szimbionta partnerek közti egyensúly fenntartásában szerepet játszik a gombák és
orchideák által termelt enzimek és toxinok mennyisége is. Az orchideák szimbionta gom-
bái rendelkeznek cellulázokkal és pektinázokkal, mely enzimek szükségesek például a
talajbeli oldhatatlan szubsztrátok bontásához. A gomba pektináz és celluláz aktivitásának
szabályozása részben a mikorrhizált gyökerekben megnövekedett cukorkoncentráció-
nak (PURVES és HADLEY 1975), és feltehetôen a gazda- és a gomba-fehérjék kopolime-
rizációjának köszönhetô. 

A gomba támadása, behatolása után a növény gombaellenes anyagokat (fitoalexine-
ket) termel, melyek többnyire bibenzil- és dihidroxifenantrén, monomer és dimer fenantrén
származékok (MAJUNDER és SEN 1987, GEHLERT és KINDL 1991), ezek a fenilalanin me-
tabolizmus útjához kapcsolódva a bibenzil-szintetáz segítségével képzôdnek. Az ilyen
fitoalexinek közül az ismertebbek: az orchinol (egy dihidroxifenantrén), a hircinol, a
loroglossol (GÄUMANN és KERN 1959, ARDITTI et al. 1975). E vegyületek általában széles
hatásspektrumú toxinok és antibiotikumok. Sajátosságuk, hogy más fitoalexinekkel
ellentétben nemcsak a sérülés vagy támadás helyén képzôdnek, hanem e ponttól távo-
labb is. Ez egy szignálrendszert is feltételez. Nagyobb mennyiségben akkor képzôdnek,
ha a mikorrhizagomba által kolonizált gyökér mechanikailag is sérül. A mikorrhizagom-
bák növekedésének gátlásában leghatékonyabb az orchinol, melynek jelenlétét már a
protokormokban is kimutatták (BEYRLE et al. 1995). A fitoalexinek inaktiválását a gom-
ba polifenoloxidázok termelésével éri el. 

A gombainfekció egyik következménye a fertôzött sejtek ploidiafokának növeke-
dése. RASMUSSEN (1990) szerint lehetséges, hogy az orchidea ily módon megnövekedett
genetikai állománya is részt vesz az egyensúly fenntartásában.

A szimbionta partnerek közti kapcsolat molekuláris szintû vizsgálatában kutatások
ez ideig még alig történtek, szemben a részleteikben egyre ismertebbé váló arbuszkuláris
(HARRISON 1999) és ektomikorrhiza-kapcsolatokkal (VOIBLET et al. 2001). Érdekes ered-
ményeket hozhatnak az orchidea-típusú mikorrhiza képzôdésének és mûködésének fel-
tárásában a növény és a gomba által termelt hormonok, a flavonoidok, valamint a pato-
genezissel kapcsolatos fehérjék (PR-fehérjék) szerepét tisztázó vizsgálatok. 
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It has been known for more than 100 years that the development of orchids depends obligately on fungal
partners. Little is known and further research is needed on the macro- and microelements uptake of orchids,
carbon-supply of protocorms and possibilities of symbiotic and asymbiotic growth. Connections among adult
orchids and the different developmental stages of plants also require further studies. There have been only a
few research on fungus-host plant specificity, transports of nutrients, and plant-fungus interactions, either. The
present paper reviews the problems of orchid mycorrhiza and tries to find answers for the questions of develop-
ment and functioning of it.
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