EVOLUCIO

JAKUCS ERZSEBET

A gombak titkos tortenete

ELSO RESZ

A biologiaban semminek nincs értelme,
hacsak nem az evolucio fényében.”
(Dobzhansky, 1964)

A gombak az élévilagnak az allatok és a novények mellett a harmadik legnagyobb fajszamu csoportja, amelynek képviseléi a mély tengereket és
az orokké jéggel boritott sarki és magashegységi teriileteket kivéve mindeniitt elofordulnak a Féldon. A gombdk benépesitik a talajt és a szerves
hulladékokat, allandoan jelen vannak a levelek feszinén, a sos és édesvizekben, a levegoben, sot a novények és allatok testében is, hiszen a gomba-
fajok jelentos része biotrof szervezet, ami azt jelenti, hogy mas élélények sejtjeibdl nyerik szerves tapanyagaikat mint parazitak vagy szimbiontdk.
Jelenlétiik azonban gyakran rejtett marad az emberi szem elott, mert jo résziik mikroszkopikus szervezet, ugyanakkor nélkiilozhetetlenek a bio-
szféra anyagkorforgasanak és egyensulyanak fenntartasaban. A baktériumok mellett nagy részben a gombak biztositjak az elpusztult névények és
dllatok testében 1évé szerves anyag lebontdsat, mikézben széntartalmukat a noévények fotoszintéziséhez sziikséges szén-dioxid formdjaban felsza-
baditjdk a levegdbe. A szaprotrof (lebonto) gombdk folyamatos enzimatikus tevékenysége nélkiil a felhalmozodo hulladékok hamarosan elborita-
ndk a Féldet. Ha a gombdk miikédése hirtelen ledllna, 30 éven beliil megsziinne az élet jelenlegi formdja a bioszféraban.

Vajon honnan erednek és hogyan jottek létre a mai gombacsoportok? Hogyan hoditottak meg a szarazfoldet? Mennyi id6 alatt és
milyen lépéseken keresztiil érték el mai diverzitasukat? Hogyan fejlodtek ki az evoliicio sordn azok a fiziologiai sajatsagaik, amelyek
réven kulcsszerepet jatszhatnak a bioszféra egyensulyanak megtartasaban? Hogyan hatottak mas élolények fejlédésére, és hogyan ala-
kultak ki azok a bonyolult kélcsénhatas-rendszerek, amelyeket a ma él6 gombak a névényekkel és az allatokkal képeznek?

Az iras ezekre a ma még nem egyeértelmiien megvalaszolhato kérdésekre keresi a vailaszt.

A gombak idébeli kialakulasardl és elter-
jedésérdl a Foldon csak kiilonbozd tudo-
manyteriiletek és kutatasi modszerek (pa-

leontologia, fizioldgia, dkologia, geneti-
ka, molekularis bioldgia) eredményeinek
Osszehasonlitasaval kaphatunk képet. Az

evolucids folyamat egyes 1épéseit gyak-
ran csak kozvetett bizonyitékok alapjan
lehet rekonstrualni, mivel nagyon kevés

1. abra. A valédi gombak (Mycota) 18S rDNS alapu csaladfiaja a molekularis éra
fiiggvényében abrazolva, az ido6 és a foldtorténeti korok feltiintetésével
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kozvetlen bizonyitékkal, vagyis gomba-
Osmaradvannyal rendelkeziink, a gombak
ugyanis rendkiviil rosszul fosszilizal6do
szervezetek. Ezért, ha eredetiikre és torté-
netiikre vagyunk kivancsiak, akkor tdbb-
nyire csak a ma é16 fajok vizsgalatabol in-
dulhatunk ki.

Az szinte bizonyosnak mondhato,
hogy a gombak &sei a foldtorténeti Gskor-
ban (prekambrium) a tengerben kialakult
eukaridta (valodi sejtmaggal rendelkezd)
egysejtli €l6lények voltak. Az altalanosan
elfogadott endoszimbionta elmélet szerint
az Gs-eukariota sejtmagja a DNS-allomany
membrannal val6 elkiiloniilése révén jott
létre, sejtalkotoi (a mitokondriumok, szin-
testek, ostorok) pedig a sejtbe bekebele-
zett, de ott tartdsan megtelepedd és osz-
todd endoszimbionta prokariotak (bakteé-
riumok) utddai. Az algdk és a novények
Gseitdl eltérden az 6s-gombak és az 6s-al-
lati eukariotak valdszintileg mar elsddle-
gesen is nem fotoszintetizald, aerob szer-
vezetek voltak, vagyis csak aerob bakté-
riumokkal Iéptek szimbionta kapcsolatba
(ezekbdl keletkeztek a mitokondriumaik),
de nem kebeleztek be fotoszintetizald
prokariotakat. Az ujabb vizsgalatok azt
mutatjak, hogy a gombak ¢és az allatok ko-
z0s 6st6l erednek (testvércsoportok), amit
nemcsak a DNS-szerkezetiik viszonyla-
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gos hasonldsaga igazol, hanem az is, hogy
mindkét csoportra jellemzé a sejt hatul-
S0 polusarodl eredd, egyetlen ostort viseld
rajzok jelenléte, ami miatt a gombakat az
allatokkal egyiitt az Opisthokonta (hatso
ostorosok) torzscsoportba osztjadk be. Az
allatokkal szemben azonban a gombaknak
csak nagyon kevés és nem egyértelmiien
azonosithato fosszilijat ismerjiik a kamb-
rium el6ttrél, és nem tudjuk, ezeknek az
Osei pontosan mikor is alakulhattak ki.

A modern biolégianak azonban van egy
olyan 10j eszkdze, amivel kozvetetten bele-
nézhetiink az evolucié ,,mélységes kutjaba”
(Thomas Mann), és ez az 06rokito anyag, a
DNS szerkezetének a vizsgalata. A DNS
nukleotid-szekvencia sorrendjében van ko-
dolva az ¢l6lény tervrajza, ami azonban az
utodok sok-sok nemzedéke soran a vélet-
lenszerii mutaciok révén lassan valtozik,
és a leszdrmazottak kozott fokozatosan kii-
16nbségek alakulnak ki. Ezért a DNS elté-

2. abra. A zuzmok szélsoséges kornyezeti viszonyokhoz
alkalmazkodott alga-gomba szimbiézisok

résének mértéke az egyes fajok kozotti ro-
konsagi fokot tiikrozi. Ezen alapul a DNS
filogenetikai analizisére épiil rendszertani
csoportositas, a molekularis taxonomia. A
DNS-kiilonbségek ugyanakkor idébeli val-
tozast is jelentenek, tehat minél nagyobb
a kiilonbség két kozos Ostdl szarmazo faj
DNS-e kozott, annal hosszabb id6 telhe-
tett el kiilonvalasuk ota. A DNS-szerkezet
valtozasai tehat magukban rejtik és Orzik
torténetét. Ha feltételezziik, hogy az egyes
génszakaszok véletlenszert, id6beli valto-
zasa nagyjabol egyenletes (a mutacids ra-
ta allando), akkor a valtozas mértékéhez
idéskalat, sot foldtorténeti korbeosztast is
rendelhetiink. Ez az Gn. ,,molekularis ora”,
amit a mas modon (pl. rétegtani vizsgala-
tokkal) kormeghatérozott &smaradvanyok
segitségével kalibralni, pontositani lehet
(1. abra). A DNS-nek vannak lassabban és
gyorsabban evolvalédo szakaszai, amelyek
koziil annak megfeleléen valaszthatunk,
hogy milyen id6léptékii valtozast szeret-
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nénk nyomon kdvetni. A riboszomak kis al-
egységét kodolo DNS-szakasz, az tn. 18S
rDNS példaul nagyon konzervativ, lassan
valtozik, ugyhogy alkalmas hosszll tavu,
szazmillié éves Iéptékii valtozasok kovete-
sére, ami jOl tiikrozi a torzs- vagy osztaly-
szintli evolucids valtozasokat. A nemzetsé-
gen beliili szétvalasok, 0j fajkeletkezések
idobeli kovetésére viszont a gyorsabban
valtozo génszakaszok (pl. az un. ITS- vagy
1GS-régiok) alkalmasak.

Ha a gombdk esetében elvégzett mole-
kularis ora vizsgalatok eredményeit Ossze-
vetjiik az igen csekély szamu, ismert kort
Osmaradvany adataival, akkor is csak egy
nagyon vazlatos képet tudunk felrajzolni a
gombak evolucidjardl, és minél tavolabb
megyiink vissza a multba, annal bizony-
talanabb a tudasunk. A paleontoldgiai le-
letek alapjan a tengerben kialakult &si,
ostoros gombak mar legalabb 6700 mil-
li6 évvel ezelott léteztek, mas vizsgalatok
szerint viszont mar akar
1,5 milliard évvel ez-
elott is kialakulhattak.
Feltételezhetjiik, hogy
a kezdetben egysejti
vagy fonalas, telepes
szervezOdési, ostoros
gomba-0sdk a ma ¢l
rajzosporas  gombak-
hoz (Chytridiomycota)
hasonl6 ¢él6lények le-
hettek, amelyek csak
a tengerek oxigéntar-
talmu  vizrétegeiben
talaltak meg életfel-
tételeiket, mint szigo-
ruan oxidativ anyag-
cserét folytatd szerve-
zetek. Mivel az ere-
dendéen reduktiv légkorti Foldon az
oxigén termelését a 3-2,5 millard évvel
ezelott kialakult Gn. sztromatolit-képzo,
fotoszintetizalé prokaridta tengeri kékal-
gak (Cyanobacteria) kezdték el, és a ke-
letkezett oxigént hosszt ideig az oldat-
ban 1évé Fe*-ionok kototték meg (ekkor
keletkeztek a Fold legnagyobb vas-oxid
tartalmt voros tliledékkozetei), az oxigén-
igényes eukariotak, koztik a gombdk is,
csak a redukalt vasforma eltiinése és az
oldott oxigén szintjének megemelkedé-
se utan alakulhattak ki. Ez feltételezheton
2-1,5 milliard évvel ezel6tt torténhetett.
A heterotrof (szerves tapanyagot igény-
16), kezdetben egysejtii eukariota élet-
formak (az allatok és a gombak &si alak-
jai) elszaporodasat hosszu ideig bizonya-
ra a viszonylag kevés szerves tapanyag
limitalhatta. A szintén oxidativ 1égzési,
fotoszintetizalo eukaridta algak kialaku-
lasa azonban nagymennyiségl Uj szerves
anyag megjelenését eredményezte, ami
alapja lehetett egy nagyobb produkcioju

taplaléklanc kialakulasanak és benne az
allatok és a gombak gyorsabb szaporoda-
el egymastol az allatok és a gombak torzs-
fejlodése, egyrészt a szervezettebb, tobb-
sejtll, fagotrof (bekebelezd), belsé emész-
tésti allatok, masrészt az egyszerti fona-
las—telepes, exocellularis enzimeket kiva-
lasztd, kiils6 emésztésti gombak iranyaba.
A foldtorténeti okor kezdetére (550 millid
évvel ezel6ttre) mar bizonyosan elkiiloniilt
a valddi gombak (Mycota) nyalkagomba-
kat és moszatgombakat nem tartalmazo,
monofiletikus leszarmazasi vonala a tob-
bi ¢él6lényétdl. A molekuldris ora vizsga-
latok is ezt timasztjak ala. Minden bizony-
nyal addigra mar kifejlédtek a gombaknak
az akkori tengerekben rendelkezésre allo
szerves hulladékok, példaul az algak sejt-
falanyagainak (koztiik a celluldznak) és az
allati eredetli fehérjéknek és lipideknek a
lebontasara alkalmas cellulaz, proteaz és
lipaz enzimrendszerei. Ugyanakkor valto-
zatos biotrof (parazita és szimbionta) kap-
csolatokat is kialakithattak szamos tengeri
szervezettel. Feltételezhetjiikk tehat, hogy
a gombdk az ordovicium vagy a szilur
id6szakra tehetd szarazfoldre 1épésiikkor
mind a lebontd, mind a biotrof képességii-
ket mar készen vitték magukkal.

Kilépés a szarazfoldre

Bar a gombak elsédlegesen a tengerben
alakultak ki, igazan kedvezd életfeltétele-
iket a szarazfoldon talaltdk meg. Evola-
cidjuk legjelentésebb 1épését ezért a sza-
razfoldre vald kilépés jelenthette. Ennek
id6pontja a foldtorténeti okor kezdetére,
kb. 500-450 millio évvel ezelbttre tehetd,
amikor a légkori oxigénszint emelkedé-
sével kialakult az 6zonpajzs, ami kiszlir-
te a vilaglirbdl érkezo, karos ultraibolya
sugarzast ¢s lehetvé tette a szarazfoldek
benépesiilését. Ett6l kezdve a gombak csa-
ladfaja kettéagazott: egy résziik az erede-
ti kdrnyezetben maradva megorizte a vizi
¢letmodra alkalmas ostoros szaporitosejt-
jeit, és életterét a tengerek mellett az édes-
vizekre is kiterjesztette. Ezeknek utddai
a ma is él6 rajzosporas gombak, egy Osi
¢l6lénycsoport kisszamu és alig valtozott
képvisel6i. A masik ag, a vizbdl kilépd
gombak el6tt viszont hatalmas evolucids
karrier allt: torzsfejlodési és diverzifika-
ciés folyamataik felgyorsultak, torzsfajuk
a szarazfoldek meghoditasa soran szamta-
lan 0j agat hajtott és fajszamuk is rendki-
vili mértékben novekedett, mikozben az
4j életmodhoz vald alkalmazkodéas soran
szaporodasuk fliggetlenné valt a viztdl és
elvesztették ostoros sejtformaikat.

Erésen vitatjak, hogy az elsd szarazfol-
di gombak szaprotrof vagy biotrof szerve-
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zetek lehettek-e. Mivel nagyjabol a gom-
bakéval egy idében torténhetett meg a
z6ldalga G6soktél eredd szarazfoldi no-
vényzet primitiv formdinak kialakulasa
is, komoly érvek szdélnak amellett, hogy
elsoként a zoldalgakkal egyiitt €16 biotrof
gombak hagyhattak el a vizet, vagyis a mai

vetden jottek 1étre, €s a partnerek egymas-
rautaltsagat tekintve a litoralis zuzmokeé-
nal Iényegesen tovabb fejlodtek, vilagosan
példazzak, hogy a szélsGségesen szaraz,
hideg vagy tapanyagszegény kdrnyezetek-
hez (sarkvidékek, magas hegységek, si-
vatagok) ezek az egyszeriibb szimbionta

szervezetek a fejlett,
hajtdsos novényeknél
jobban képesek alkal-
mazkodni (2. abra).
Az ¢lovilag széraz-
foldi  elterjedésének
megértésc¢hez abbdl a
kérdésbol kell kiindul-
nunk, hogy vajon mi-
lyen 1j kihivasok elé
allitotta az akkori ¢l6-
lényeket a szarazfol-
di kdrnyezet? A vizbdl
vald kilépést kovetden
az addig folyamatosan

3. abra. VA-mikorrhizas gombak (Glomeromycota)
arbuszkulumai és vezikulai novényi gyokér
hosszmetszetében (fénymikroszkop, 1000x nagyitas,

anilinkék festés)

novények és gombak 6sei nem kiilon-kii-
16n, hanem egyszerre, szimbiozisként ho-
dithattak meg a szarazfoldet. Emellett szol,
hogy egyrészt kezdetben a szarazfoldi kor-
nyezetben a lebontdé gombaknak még nem
alltak volna rendelkezésére szerves hulla-
dék tapanyagok, masrészt mind az algak,
mind a gombdk részére megkonnyithette
a szarazfoldi kornyezethez valo alkalmaz-
kodast egy megszokott, segitd partner je-
lenléte. Ezt a lehetdséget jelentdsen ala-
tamasztja az a tény is, hogy jelenleg is 1¢-
teznek a tengerparti arapaly zonaban €16,
kialakuloban 1évo alga—gomba szimbio-
zisok, az un. ,litoralis zuzmok,” amelyek,
bar foldtorténeti Iéptékkel mérve fiatal
képzédmények, analdgiaként szolgalhat-
nak a novények és a szarazfoldi gombak
kialakulasi folyamatainak modellezéséhez.
Az apélykor ideiglenesen szarazra keriild
algatelepeket a veliik egyiitt él6 gomba-
sejtek alkotta kéreg védi a kiszaradastol,
mig a gombak a fotoszintetizald algaktol
szerves tapanyagokat nyernek. Ezeken a
telepeken az esetleges, laza kapcsolatok-
tol a szoros, kizardlagos egytittélésekig a
zuzmo-kialakulas szamos fazisa figyelheto
meg. A ma ¢l6 litoralis zuzmok eleven bi-
zonyitékként igazoljak annak lehetségét,
hogy az algak és a gombak a foldtdrténeti
okorban is egyiitt 1éphettek a szarazfoldre
¢és kolesonds elonyt jelenthettek egymas
szamara a szarazfoldi élet uj kihivasaihoz
torténd alkalmazkodas soran. Bar a ma €10,
tipikusan szarazfoldi elterjedési ,,valodi”
zuzmok az evolucié késébbi szakaszaban,
a fonalas tomlésgombak kialakulasat ko-
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oxigénben dus, oldott
tapanyagokban gazdag
vizzel koriilvett, lebegd
szervezeteknek elsdsor-
ban is meg kellett olda-
niuk a kiszaradas elleni
védelmet, a test mechanikai megtartasat,
valamint viz- és gazcseréjét. Ennek az 6sz-
szetett kornyezeti kényszernek a hatasara
jottek létre a zoldalga Osokt6l szarmazo
elsd, primitiv novények, amelyek hosszl
évmilliokig tartd evolucid soran alakitot-
tak ki a mai hajtasos novényekre jellemzo,
parologtatastol védo boérszoveteiket, a gra-
vitacidval szemben, a fény iranyaba valod
novekedeést ¢s tartast biztositd szilarditd
szoveteiket, valamint a viz és a tapanyag-
ok szallitasat szolgald szallitoszovet rend-
szeriiket. Ebben a lassu alkalmazkodasi
folyamatban bizonyara elényben voltak
azok az Osi novények, amelyeknek kez-
detben (a litoralis zuzmokhoz hasonloan)
volt szimbionta gombapartneriik. Ez biz-
tosithatta a kiszaradas elleni védelmiiket
¢és oldott tapanyagokkal valo ellatasukat,
mig a gombaknak a fotoszintetizald part-
ner adhatta az akkor a szarazfoldon még
minimalis mennyiségben jelen 1évo szer-
ves tapanyagot.

A zoldalgakbol kialakult elsé sza-
razfoldi novények ivaros szaporodasa
ugyanugy ostoros sejtekkel tortént, te-
hat vizhez kotott volt, mint az ¢si gom-
baké. A legegyszerlibb szervezddésii no-
vények, a mohdak és a harasztok haploid
ivaros életszakasza (az un. gametofiton)
mind a mai napig vizhez kotott, és bi-
zonyara nem véletlen, hogy ma ¢16 kép-
viseldik kozott is szamos olyan cso-
port létezik (pl. majmohak, korpafiivek,
egyes pafranyok, durdafiivek), amelynek
gametofitonja (el6telepe) gombakhoz ko-
totten ¢l (mikotrof). Ezeket a telepes szer-

vezOdésli novény—gomba szimbidzisokat
mikotalluszoknak nevezziik.

A korai novény—gomba szimbidzisok
elsédlegességét tamasztja ala az is, hogy
a legrégebbi, biztosan szarazfoldi gom-
béktol eredd leleteket az ordovicium és
szilur korszakbol szarmazo primitiv &s-
harasztok (Aglaophyton, Rhynia) marad-
vanyaibol mutattak ki. Ezeknek a ma is
elterjedt, kizardlag névényi gyokerekben
€16, a Glomeromycota tdrzsbe tartozo un.
VAM-gombaknak (VAM = vezikularis-
arbuszkularis mikorrhizaképzd) a leletei
nemcsak azt bizonyitjak, hogy 460 mil-
lio évvel ezelbtt ezek a gombak mar 1¢é-
teztek, hanem azt is, hogy mar akkor az
6si novényekhez kapcsoltan éltek. Ezek
a gombak a ndvényi sejtek belsejébe be-
hatold, faagszeriien elagazo, nagyfeliiletli
arbuszkulumokrdl (arbuszkulum=facska)
¢s a gomba tapanyagait raktarozo, ho-
lyagszerti vezikulakrol kaptak a neviiket
(3. abra). Az arbuszkulumok a gomba
¢és a noveény sejtjei kozotti aktiv feliiletek,
az ,interface”-k, amelyen keresztiil a viz
¢és a tapanyagok atadasa torténik a part-
nerek kozott. Az ésharasztok viztdl flig-
getlenedd diploid sporofitonjainak még
nem voltak gyokereik, és a gombafonalak
biztosithattdk a talajbol vald vizfelvételii-
ket. Feltételezziik, hogy a harasztok ¢és a
beldlikk szarmazo tobbi hajtasos novény-
csoport gyokerének evolucidja is elsdd-
legesen a VAM-gombakkal szoros kap-
csolatban tortént, vagyis a novények €s
gombak szimbionta rendszerekként evol-
valodtak. Erre utal, hogy a VAM szinte a
ma €16 0sszes hajtasos ndvénycsoportban
(harasztok, nyitvatermok, egy- és két-
szikli zarvatermok) eléfordul és az 6sz-
szes novényfaj 90-95%-ara jellemzs. A
nem-VAM-képzé novények esetében a
mikorrhizaképzés hianyat masodlagosnak
tekintjiik. A VAM-kapcsolatok nem csak
a ndvénypartnerek szempontjabol altala-
nosak, de minden f6ldrészen el6fordul-
nak és gyakoriak is, annak jeléiil, hogy
ez a szimbidzis mar a foldtorténeti okor
hajnalan, a még egységes Oskontinens, a
Pangea egész teriiletén elterjedt volt. A
ma ¢16 VAM-gombak egy minddssze két-
szaz koriili fajt szamlalo, monofiletikus,
gazdandvényre nézve aspecifikus, mor-
fologiai szempontbdl pedig nem tul val-
tozatos csoportot alkotnak, amely 1é-
nyegében alig valtozott a foldtorténeti
okor ota. Mar a devonkori Osharaszt-
fosszilidkban a ma ¢l6kéhez teljesen ha-
sonlo oriassporakat, arbuszkulumokat és
vezikuldkat figyelhetiink meg. A VAM-
gombak konzervativizmusanak fontos
tényezdje lehetett, hogy (mint sok mas
obligat biotrof szervezet) elvesztették az
ivaros szaporodas képességét és kizaro-
lag ivartalanul szaporodnak. =

315



